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KURZZUSAMMENFASSUNG

In der heutigen Zeit, in der der Klimawandel zunehmend voranschreitet und sich klimatische
Bedingungen drastisch dndern, stehen Arten und Populationen vor der Notwendigkeit, kurzfris-
tig auf neue Umwelt- und Klimabedingungen zu reagieren, um nicht lokal auszusterben. Gerade
bei wechselwarmen (poikilotherme) Lebewesen stellt sich die Frage, welche physikalischen und
biologischen Faktoren die thermische Belastbarkeit begrenzen. Landschnecken sind hierfiir als
Modellorganismen besonders geeignet, da ihre Kérpertemperatur aufgrund ihrer vergleichsweise
geringen Mobilitdt, der exponierten Aufenthaltsorte sowie der geringen Korpergrofle stark von
den lokalen Umweltbedingungen beeinflusst wird. Ziel dieser Arbeit ist es, den Wirmehaushalt
der Landschnecke Theba pisana physikalisch zu charakterisieren und darauf aufbauend physika-
lisch-thermodynamischen Grenzen zu untersuchen, die sich aus den vorgegebenen funktionalen,
geometrischen und materialbedingten Grundstrukturen des Bauplans von terrestrischen Gastro-

poden ergeben.

Hierfiir wurde ein instationires Simulationsmodell entwickelt, das die Korpertemperatur von
T. pisana tiber Energiebilanzen berechnet. Wirmestrome der solaren, terrestrischen und atmo-
sphirischen Strahlung, der Eigenstrahlung der Schnecke, Konvektion, Evaporation sowie meta-
bolische Wirmeproduktion des Tieres gehen hierbei in diese Energiebilanzen ein. Die Modell-
groflen des Sauerstoffverbrauchs als Maf fiir den Metabolismus und des Wasserverlusts durch
Evaporation, wurden experimentell ermittelt und in das Modell integriert. Zusitzlich wurden
geometrische Eigenschaften der Schneckenschale, umweltabhingige Randbedingungen sowie
unterschiedliche Orientierungen der Tiere zur Sonne, variable Abstinde zur Erdoberfliche,
verschiedene Windgeschwindigkeiten und die Absorptionsgrade unterschiedlich pigmentierter

Schneckenschalen ermittelt und in die Simulation miteinbezogen.

Die Ergebnisse zeigen, dass der Wirmehaushalt von T. pisana hauptsichlich durch Strahlung und
Konvektion bestimmt wird. Parameter wie die Hohe der Schnecke iiber dem Boden, wodurch die
unmittelbare Umgebungstemperatur und die Windgeschwindigkeit mafigeblich bestimmt
werden, der Absorptionsgrad der Schale sowie temporire Beschattung wirken sich deutlich auf
die maximale Kérpertemperatur aus. Evaporation und Metabolismus tragen ebenfalls zur Ener-
giebilanz bei, im Vergleich zu Strahlung und Konvektion ist ihr direkter Beitrag hierzu jedoch

vergleichsweise gering.

Das entwickelte Modell ermoglicht es, diese Zusammenhinge quantitativ zu analysieren und ther-
mische Grenzbedingungen fiir Theba pisana bei unterschiedlichen Umweltbedingungen abzu-
schitzen. Insgesamt stiitzen die Ergebnisse die zentrale Annahme, dass die Existenzbedingungen
von Theba pisana durch bauplanbedingte physikalische Grenzen mitbestimmt werden. Die Schne-
cke kann aufgrund ihrer Schalenform, Pigmentierung, Gréfie, der begrenzten Verdunstung und

der Abhingigkeit von geeigneten Mikrohabitaten nicht beliebig flexibel thermisch reagieren.

Vi



Deshalb ist es unter Extrembedingungen fiir die Uberlebensfihigkeit der Individuen entschei-
dend, ob das Habitat innerhalb dieser physikalischen Grenzen eine ausreichende thermische

Entlastung bietet.
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ABSTRACT

In these times, as climate change progresses and climatic conditions change drastically, species and
populations are faced with the need to respond rapidly to new environmental and climatic condi-
tions in order to avoid local extinction. Particularly in the case of cold-blooded (poikilothermic)
organism, the question arises as to which physical and biological factors limit their tolerance. Land
snails are particularly suitable model organisms for this purpose, as their body temperature is
highly dependent on local environmental conditions due to their comparatively low mobility,
exposed habitats and small body size. The aim of this thesis is to physically characterise the heat
balance of the gastropod Theba pisana and, building on this, to investigate the physical-thermody-
namic limits arising from the given functional, geometric and material-related basic structures of

the body plan of terrestrial gastropods.

For this purpose, a transient simulation model was developed to calculate the body temperature
of T. pisana using energy balances. These energy balances consider solar, terrestrial and atmo-
spheric radiation, the snail's own radiation, convection, evaporation and the animal’s metabolic
heat production. The model parameters for oxygen consumption, as a measure of metabolism, and
water loss through evaporation were determined experimentally and integrated into the model.
In addition, geometric properties of the snail shell, environment-dependent boundary conditions,
as well as different orientations of the animal relative to the sun, variable distance from the ground
surface, different wind speeds and the absorption coefficients of differently pigmented snail shells

were determined and integrated into the simulation.

The results show that the heat balance of T. pisana is primarily determined by radiation and
convection. Parameters such as the snail’s height above the ground — which influences the imme-
diate ambient temperature and wind speed - the shell’s absorptivity, and temporary shading have
a major impact on the maximum body temperature. Evaporation and metabolism also contribute
to the energy balance, but under the conditions considered, they are less important than the

radiation- and convection-induced heat fluxes.

The developed model makes it possible to analyse these relationships quantitatively and to
estimate thermal limiting conditions for Theba pisana under different environmental conditions.
Overall, the results support the central assumption that the conditions for the survival of Theba
pisana are partly determined by physical constrains inherent in its body plan. Due to the shape of
its shell, pigmentation, size, limited evaporation and dependence on suitable microhabitats, the
snail cannot respond thermally with complete flexibility. Therefore, under extreme conditions,
the survival of individuals depends largely on whether the habitat provides sufficient thermal

relief within these physical limits.
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EINLEITUNG

1 EINLEITUNG

In der heutigen Zeit, in der der Klimawandel zunehmend voranschreitet und sich klimatische
Bedingungen drastisch @ndern, stehen Lebewesen und Populationen vor der Notwendigkeit auf
neue Umweltbedingungen zu reagieren, um nicht auszusterben. Dies kann kurzfristig durch
phinotypische Plastizitit erfolgen, etwa durch physiologische Akklimatisation oder verinderte
Reaktionsmuster im Rahmen genetisch angelegter Reaktionsnormen (Merild und Hendry, 2014).
Eine weitere Moglichkeit ist die raumliche Verlagerung des Verbreitungsgebietes, beispielsweise
in hohere Lagen oder kiihlere Regionen, wie sie fiir zahlreiche Arten im Zusammenhang mit dem
Klimawandel dokumentiert wurden (Bednar-Friedl et al,, 2022; Parmesan und Yohe, 2003). Lang-
fristig kann eine evolutionire Anpassung erfolgen, sofern die Geschwindigkeit der Umweltver-
inderung eine Anpassung iiber mehrere Generationen zulisst (Hoffmann und Sgro, 2011; Merili
und Hendry, 2014). Um die evolutionire Entwicklung von Populationen und die Anpassung von
Individuen an die klimatischen Bedingungen zu verstehen, beschiftigt sich die Wissenschaft seit
iiber 200 Jahren mit der Anpassungsfihigkeit verschiedenster Spezies. Dabei sind u.a. die
Einschrinkungen der evolutionir realisierbaren Moglichkeiten (Evolvability), ein Begriff, der
insbesondere durch Dawkins (1988) geprigt wurde, durch externe und interne Limitierungen in
letzter Zeit vermehrt ins Zentrum des Interesses geriickt (Hansen, 2015; Jorritsma und van den
Berg, 2026; Pelabon et al., 2025).

Poikilotherme wirbellose Organismen, wie beispielsweise terrestrische Gastropoden (Landschne-
cken), sind in besonderem Mafle den physikalischen Randbedingungen ihrer Umwelt ausgesetzt.
Ihre Korpertemperatur wird stark durch externe Faktoren wie Umgebungstemperatur, solare
Strahlung und Luftbewegung bestimmt (Knigge et al, 2017). Dennoch leben diese Schneckenarten
auch in Habitaten, in denen sehr hohe Temperaturen, Trockenheit und starke Sonneneinstrah-
lung vorherrschen (Schweizer et al,, 2019). In der Evolutionsékologie wird u.a. untersucht, wie es
einer Art moglich ist, die Korpertemperatur zu regulieren und dadurch auch unter extremen
Umweltbedingungen zu iiberleben (Angilletta, 2009; Huey und Stevenson, 1979; Rozen-Rechels
et al, 2019). Obgleich dies in diesem Zusammenhang naheliegend ist, wurden bisher kaum
interdisziplinire Ansitze verfolgt, die den physikalischen Teilbereich der Thermodynamik auf
biologisch-malakologische Objekte anwendet. Im Hinblick auf die Evolvability eines Taxons ist es
in diesem Zusammenhang jedoch notwendig, die physikalisch bedingten Beschrinkungen, die
durch eine vorgegebene, funktionale, geometrische und materialbedingte Grundstruktur, dem
sogenannten Bauplan, unter bestimmten, in einem Habitat gegebenen, Randbedingungen, zu
ermitteln. Ziel ist die Gewinnung von Erkenntnissen, die aufgrund ihrer physikalischen Allge-

meingiiltigkeit auf andere (Landschnecken-) Arten iibertragen werden kénnten.

Landschnecken eignen sich fiir Untersuchungen zur Evolvability und zur Anpassungsfihigkeit

von Organismen und Populationen in besonderem Mafe, da sie stark von sich schnell indernden




klimatischen Faktoren abhingig sind und dadurch direkte physiologische, morphologische sowie
verhaltensbezogene Reaktionen auf Umweltstress zeigen (Schweizer et al, 2019). Die direkte
Beeinflussung der Korpertemperatur durch externe Bedingungen zeigt sich unteranderem in
Variationen thermischer Toleranzen zwischen Populationen aus unterschiedlichen Klimaregio-
nen. Thermische Toleranz stellt damit ein funktionell gut messbares Merkmal dar, anhand dessen
lokale Anpassung und genetisch angelegte Reaktionsnormen untersucht werden kénnen (Gaitan-
Espitia, Belén Arias, et al, 2013). Gleichzeitig weisen Landschnecken gut erfassbare morphologi-
sche und verhaltensbezogene Merkmale auf, beispielsweise Schalenpigmentierung, Schalenform
und Habitat- bzw. Mikrohabitatwahl. Diese Merkmale lassen sich mit Umweltbedingungen in
Beziehung setzen, was Landschnecken zu etablierten Modellsystemen in der Evolutions- und
Anpassungsforschung macht (Cameron und Cook, 2012; Ozgo, 2012). Auerdem eignen sie sich
auch dadurch, dass sich die Proportionen der Korper- (hier: Schalen-) form bei zunehmender
Grofe kaum dndern. Damit kann der Effekt der Gréflenzunahme auf physiologische oder ther-
modynamische Parameter weitgehend unabhingig von einer Verinderung der Proportionen der
einzelnen Schalenteile zueinander untersucht werden. Eine Ubertragung der Erkenntnisse sollte

somit grofleniibergreifend moglich sein.

Als passender Modellorganismus wurde fiir die vorliegende Arbeit Theba pisana (Miiller, 1774)
gewihlt, da diese Art ein weites Verbreitungsgebiet hat, iiblicherweise in hohen Individuenzahlen
vorkommt und eine praktikable Grofe aufweist (Cowie, 1984; Hazel und Johnson, 1990). Aufier-
dem weist sie eine aufergewohnliche Variabilitit in der Schalenfirbung auf, wozu bereits eine
Reihe von Studien in der Okologie und Okophysiologie durchgefithrt wurden (Johnson, 1980;
Knigge et al,, 2017; Scheil et al,, 2012).

Die Umwelteinfliisse und thermischen Stressfaktoren, denen Landschnecken ausgesetzt sind,
sowie deren morphologische, physiologische und verhaltensbiologische Reaktionen auf thermi-
schen Stress wurden von Schweizer et al. (2019) und Nicolai und Ansart (2017) zusammenfassend
dargestellt und in artspezifischer Untersuchungen weiter vertieft (Cowie, 1985; Hazel und
Johnson, 1990; Knigge et al., 2017; Kohler et al., 2021; Mizrahi et al., 2016; Scheil et al, 2012). Trotz
der gewonnenen Erkenntnisse sind die universellen Einschrinkungen durch den evolvierten
Bauplan, bedingt durch physikalisch gegebene Beschriankungen, bisher kaum erforscht. Erkennt-
nisse iiber derartige Beschrinkungen sind jedoch eine Voraussetzung fiir die Modellierung
zukiinftiger Verbreitungsgebiete und die Prognose von Aussterbeereignissen von Arten, im
vorliegenden Fall helicoiden Landschnecken. Auf Grundlage der thermodynamischen Wechsel-
wirkungen dieser Tiere mit ihrer Umwelt wurde in der Vergangenheit im Rahmen eines inter-
disziplindren Ansatzes eine Simulation der Wirmebilanz einer einzelnen Landschnecke durchge-
filhrt, um die Auswirkungen verschiedener Wirmequellen auf ihren Wirmehaushalt zu model-
lieren (Zimmermann, 2021). Diese mathematische Simulation wurde mithilfe der CAE-Software
(Computer-Aided Engineering) SimulationX erstellt, die dafiir entwickelt wurde physikalisch-

technische Zusammenhinge von Einflussgroffen und Systemen mittels einer grafischen
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Oberfliche abzubilden. Als Einflussgrofen (Wirmequellen und -senken) wurden solare und
terrestrische Strahlung, die Strahlung der Schnecke selbst, Evaporation und Stoffwechsel (Meta-
bolismus), sowie Konvektion beriicksichtigt. Fiir Evaporation und Stoffwechsel wurde jedoch mit

abgeschitzten Werten gearbeitet, da keine experimentell ermittelten Daten vorlagen.

In der vorliegenden Arbeit wird diese Simulation weiterentwickelt und auf die Art Theba pisana
angepasst. Die beriicksichtigten Wirmetransferkomponenten entsprechen den oben genannten,
werden jedoch iiberarbeitet. Zusitzlich zu den Komponenten solare Strahlung, terrestrische Strah-
lung, Strahlung der Schnecke selbst, Konvektion, Evaporation und Metabolismus wird die Strahlung der
Atmosphdre erginzt. Als intrinsische Parameter des Organismus fliefen seine geometrische
Grofe/Form und sein Absorptionsverhalten in das Modell ein. Zusitzlich wird der Standort der
Schnecke als externe Randbedingung beriicksichtigt und durch die Orientierung in der Umgebung
und die Entfernung vom Boden beschrieben. In der Simulation wird die Schnecke als thermisch
homogenes System (Lumped-System) behandelt, was bedeutet, dass sich der Organismus zu jedem
Zeitpunkt durch eine einheitliche Kérpertemperatur beschreiben lisst, da riumliche Temperatur-
unterschiede innerhalb des Korpers vernachlissigt werden. Diese Vereinfachung ist zulissig,
wenn der innere Wirmetransport im Vergleich zum Wirmeiibergang an der Oberfliche hinrei-
chend schnell erfolgt (Bergman und Lavine, 2017). Auf dieser Grundlage wird die Temperatur-

entwicklung der Schnecke mittels einer instationidren Energiebilanz beschrieben.

Mittels des Wirmebilanzmodells wird anschliefend analysiert, wie intrinsische Eigenschaften des
Organismus und duflere Randbedingungen gemeinsam den thermodynamischen Zustand bestim-
men. Ziel ist es unter Extrembedingungen, jene duleren Randbedingungen und Aufprigungen zu
bestimmen, die im Zusammenspiel das Uberleben der Landschnecke begrenzen oder begiinstigen.
Thermische Extrembedingungen werden dabei iiber das Erreichen letaler Kérpertemperaturen
definiert. Die vorliegende Arbeit soll damit einen Beitrag zum Verstindnis der physikalischen
Determinanten biologischer Systeme' leisten, indem sie untersucht, inwieweit geometrische und
materialbedingte Eigenschaften des Organismus als physikalische Zwangsbedingungen den mog-
lichen Handlungs- und Existenzraum biologscher Systeme festlegen. Die Ubertragung auf andere

Arten kann durch vergleichende Modellierung und Anpassung der Modellparameter erfolgen.

Fiir die quantitative Abbildung des Wirmehaushalts sind neben den externen Wirmeaustausch-
prozessen (insbesondere Strahlung und Konvektion) zwei physiologische Komponenten zentral:
die metabolische Wirmeproduktion und der latente Wirmeverlust durch Evaporation. Der

Sauerstoffverbrauch wird dabei als etablierte Proxy-Variable (Norin und Metcalfe, 2019;

! Physikalische Determinanten biologischer Systeme bezeichnen nicht Einflussfaktoren, sondern notwendige Bedin-
gungen, die biologisch nicht verinderbar sind. Geometrische Determinanten bestimmen Wirmefliisse zwangsliufig:
Oberflichen-Volumen-Verhiltnis sowie die Verhiltnisse von Schalendurchmesser, -breite und -hohe. Material-
bedingte Determinanten setzen zeitliche Reaktionsgrenzen: Wirmeleitfihigkeit und Wirmekapazitit der Schnecken
(-schale), Emissions- und Absorptionsgrad der Schale sowie allgemein der Trigheit des Systems.




Tomlinson et al, 2018) genutzt, um die Stoffwechselrate und damit die interne Wirmequelle zu
quantifizieren. Die Verdunstungsmasse beschreibt hingegen den Wasserverlust und ermoglicht
die Bestimmung des latenten Wirmeflusses, der unter warm-trockenen Bedingungen einen
potenziell relevanten Kiithlmechanismus darstellt, zugleich jedoch durch den Wasserhaushalt

limitiert ist.

Obwohl frithere Abschitzungen und Modellrechnungen darauf hindeuten, dass der Stoffwechsel,
der in der vorliegenden Arbeit anhand des Sauerstoffverbrauchs quantifiziert wird, und die Eva-
poration der Schnecke nur einen geringen Beitrag zur Energiebilanz leisten (Zimmermann, 2021),
kann ihr Einfluss unter Extrembedingungen eventuell nicht vernachlissigt werden. Insbesondere
bei hohen Korpertemperaturen, wenn die Schnecke der Sonneneinstrahlung ausgesetzt und in die
Schale zuriickgezogen ist, stellen der Stoffwechsel und die Evaporation zwei der wenigen intern
regulierbaren Parameter dar. Damit kann ein quantitativ kleiner Beitrag dennoch entscheidend
fiir das Uberschreiten kritischer Temperaturschwellen und somit fiir Uberleben oder Tod sein.
Basierend auf dieser Annahme sollten Landschnecken ihren Stoffwechsel zunehmend reduzieren,
je niher sich die Umgebungstemperaturen ihrer Toleranzgrenze annihern. Dies stellt eine erheb-
liche Herausforderung fiir die Physiologie dieser Tiere dar, da biochemische Prozesse gemif der
van't-Hoff-Regel bei erh6hten Temperaturen schneller ablaufen und der Umsatz pro Zeiteinheit
zunimmt. Vor diesem Hintergrund werden diese beiden Komponenten der Wirmebilanz in der
vorliegenden Arbeit experimentell ermittelt, um die bislang unzureichend quantifizierten Werte

zu prizisieren.

Das Ziel der experimentellen Untersuchung des Sauerstoffumsatzes von T. pisana, besteht zudem
darin zu priifen, ob Landschnecken ihren Stoffwechsel aktiv gegen die temperaturbedingte
Beschleunigung biochemischer Reaktionen senken kénnen, um eine Uberhitzung so weit wie
moglich zu vermeiden, oder ob eine erh6hte Umgebungs- und damit Kérpertemperatur die Stoff-
wechselintensitit erhoht und somit eine Uberhitzung begiinstigt. Zusitzlich werden die experi-
mentell ermittelten Daten des Sauerstoffverbrauchs in Beziehung zu Umweltbedingungen, d. h.
der maximalen Temperatur im Lebensraum gesetzt und mit Literaturdaten des Sauerstoft-

verbrauchs und der Lebensriume anderer Landschnecken verglichen.

Das Ziel der experimentellen Untersuchung der Verdunstungsmasse von T. pisana besteht zudem
darin zu priifen, ob Landschnecken in der Lage sind, ihre Verdunstung aktiv zu reduzieren und
so eine Dehydrierung zu vermeiden, oder ob eine erhohte Umgebungstemperatur und damit auch
Korpertemperatur zu einer erhéhten Verdunstung fithren, die als evaporative Kithlung einer

Uberhitzung entgegenwirken kann.

Als Grundlage fiir die weitere Arbeit werden zunichst der Modellorganismus Theba pisana und
der relevante Forschungsstand vorgestellt. Abschnitt 1.1 behandelt die 6kologische Einordnung
der Art, ihre fiir diese Arbeit relevanten Merkmale sowie bekannte thermische Toleranzgrenzen.

Abschnitt 1.2 fasst den Forschungsstand zum Sauerstoffumsatz und zur Verdunstung von Wasser
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bei Landschnecke, insbesondere im Hinblick auf temperaturabhingige Effekte, zusammen. Damit
werden die biologischen und physiologischen Grundlagen geschaffen, auf denen die spitere Para-

metrisierung, Modellierung und Interpretation der Simulationsergebnisse aufbauen.

1.1  Modellorganismus: Theba pisana
Theba pisana (O. F. Miiller, 1774; Abbildung 1-1), auch Mittelmeersand-Schnecke genannt, die zur

Familie der Helicidae innerhalb der Unterordnung Eupulmonata gehort, ist eine Landschnecken-
art, die urspriinglich aus dem Mittelmeerraum stammt und sich entlang der Atlantikkiiste von
Irland bis Marokko ausgebreitet hat (Kerney et al, 1983). Als ' “J- oy ’l" --’- ¥
Neobiota gilt sie unter anderem in Argentinien, Australien und T 3
Siidafrika (Ddumer et al, 2012). In Australien und Siidafrika ist -
sie zudem als landwirtschaftlicher Schidling beschrieben, wobei
sie in Siidafrika explizit als invasive gebietsfremde Art gefiihrt
wird (Baker und Vogelzang, 1988; Odendaal et al, 2008). Bevor-
zugte Habitate sind Kiistengebiete oder sandige Lebensriume. In
heiflen Klimazonen sind sie oft an Grisern oder Striuchern
haftend der direkten Sonne ausgesetzt (Welter-Schultes, 2012).

Systematik

Stamm: Mollusca

Klasse: Gastropoda

Uberordnung: Eupulmonata e Sl AN -
Ordnung: Stylommatophora Abbildung 1-1: Theba pisana
Theba pisana mit sich #ndernder

Familie: Helicidae
Schalenzeichnung.  Herkunftsort:

Gattung: Theba Diinen von Biville, Cotentin, Frank-
Quelle: MolluscaBase eds. (2026) reich. Aus Kéhler et al (2013).

Der Wassergehalt von Landschnecken ist in der Regel sehr hoch. Fiir mit Theba pisana verwandte
Arten aus derselben Familie werden beispielsweise Werte von tiber 75 % fiir Cantareus apertus
(Reuner et al, 2008) und iiber 80 % fiir Levantina caesareana (Arad et al, 1995) angegeben. Auch
wenn Landschnecken mit einem Verlust von iiber 35 % ihres Wassergehalts tiberleben kénnen
(Machin, 1967), ist es fiir sie von entscheidender Bedeutung, extreme Wasserverluste zu vermei-
den. Dehydrierte Landschnecken konnen Wasser direkt {iber die Weichkorperoberfliche, durch
Trinken und durch Fressen aufnehmen, wobei letzteres fiir den Wasserhaushalt terrestrischer
Pulmonaten als von geringer Bedeutung beschrieben ist (Blinn, 1964; Machin, 1975; Riddle, 1983).
Um eine Dehydrierung oder einen iibermifligen Wasserverlust wihrend der Nahrungssuche zu
vermeiden, sind Landschnecken zu Zeiten hoher Luftfeuchtigkeit oder wihrend der Nacht am
aktivsten (Orstan, 2010). Im Allgemeinen nimmt die Aktivitit von Schnecken mit steigenden
Temperaturen ab (Cameron, 1970a). Tagsiiber neigen sowohl junge als auch erwachsene Schne-

cken bestimmter Arten dazu, Bereiche mit iibermifliger Hitze und direkter Sonneneinstrahlung,




wie z. B. erwidrmte Bodenflichen, zu meiden, indem sie auf senkrecht stehende Objekte klettern.
Auf diese Weise konnen die Tiere in trockenen Gebieten in direkter Sonnenstrahlung und einiger
Entfernung zum Boden wochenlang inaktiv bleiben oder sogar monatelang im Zustand einer
Sommerstarre, der sogenannten Astivation, verharren (Bose et al,, 2016). Die Schalen6ffnung wird
dabei mit Mukus verschlossen. Der Nachteil der Sommerruhe besteht darin, dass die Schnecken
auf iibermiflige Korpertemperaturen nicht durch Verdunstungskiihlung reagieren und bei extre-
mer Hitzeeinwirkung mdglicherweise nicht schnell genug gegensteuern kénnen (Schweizer et al.,
2019). Sehr hohe Temperaturen (40-42 °C), die zur Flucht fithren kénnen, sowie Kombinationen
aus hoher Luftfeuchtigkeit und niedrigeren Temperaturen, die die Nahrungssuche ermdoglichen,
16sen bei T. pisana das Ende der Sommerruhe aus (McQuaid et al.,, 1979; Prior, 1985; Schweizer et
al, 2019).

Der Lebenszyklus von Theba pisana ist entweder ein- oder zweijihrig und hingt weitgehend von
den vorherrschenden klimatischen Bedingungen des Habitats ab (Baker, 1991; Cowie, 1984). Der
einjihrige Lebenszyklus ist gekennzeichnet durch eine Paarungszeit im Herbst bis Winter (Cowie,
2009), wobei die Jungtiere im Spitwinter schliipfen und im Sommer vollstindig ausgewachsen
sind (Heller, 1982). Tiere aus Gebieten mit kalten Wintern oder heiffen und langen Sommern,
konnen einen zweijihrigen Lebenszyklus aufweisen. Hierbei spielt die Unterbrechung der
Wachstumsphase durch eine Winterstarre (Hibernation), oder einer zu friih einsetzenden (Friih-
sommer) Astivation eine zentrale Rolle. Die in dieser Arbeit untersuchten Schnecken haben
héchstwahrscheinlich einen einjihrigen Lebenszyklus, da sie aus dem nordlichen Mittelmeerraum
stammen, dessen Lebensriume sich am wirmeren Ende des Verbreitungsgebiets dieser Art befin-
det (Cowie, 2009), wobei die Sommerstarre nicht zu friih einsetzt. Die Grof3e dieser Art wird von

Welter-Schultes (2012) mit 12-25 mm im Durchmesser der Schale angegeben.

Je nach Verbreitungsgebiet unterscheiden sich die Schalenzeichnungen der Tiere, dabei lisst sich
ein Nord-Siid-Gradient beobachten (Cowie, 1990; Heller, 1981; Kohler et al, 2021). Dunkel
gezeichnete Schalen kommen hauptsichlich in nérdlichen, kilteren Verbreitungsgebieten,
beispielsweise in Wales, vor, wihrend die Pigmentierung der Schalen in siidlichen, wirmeren
Verbreitungsgebieten zunehmend zuriickgeht und die Schalen entsprechend heller werden. An
der siidlichen Verbreitungsgrenze sind die Schalen sehr hell und weisen kaum Pigmentierungen
auf. Die Farbe und unterschiedlichen Pigmentierungen der Schneckenschale werden als Farbmor-
phen bezeichnet. Bei T. pisana treten diese Pigmentierungen iiberwiegend in Form von Binde-

rungen auf. Verschiedene Farbmorphen sind Abbildung 1-2 dargestellt.
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- IR
Abbildung 1-2: Farbmorphen Theba pisana

Pigmentierungen der Schale von verschiedenen Exemplaren von Theba pisana.

Letale Temperaturen von Theba pisana

Um die thermischen Grenzen und potenziell iiberlebenskritische Umweltbedingungen zu quan-
tifizieren, werden in der Literatur hiufig letale Temperaturschwellen fiir Landschnecken heran-
gezogen. Diese Temperaturen beziehen sich auf die Umgebungstemperatur und erlauben eine
standardisierte Beschreibung der Hitzetoleranz. Zwei in der Literatur oft verwendete Kenngro-
Ren sind die mittlere letale Temperatur (LTso) und die obere letale Temperatur (LTio). Bei der
mittleren letalen Temperatur sterben 50 % der Individuen, bei der oberen letalen Temperatur
100 % der Individuen, innerhalb einer definierten Expositionsdauer. Letale Temperaturen sind
stets im Zusammenhang mit der jeweiligen Expositionsdauer zu interpretieren, da Mortalitit
nicht nur von der Temperaturhche, sondern auch von der Dauer der thermischen Belastung
abhingt (Rezende et al,, 2014; Terblanche et al, 2011). Diese letalen Temperaturen beschreiben
zunichst die Wirkung eines einzelnen Expositionsereignisses. Tritt beispielsweise am Folgetag
erneut ein vergleichbarer Temperaturschock auf, kann dies aufgrund subletale Vorschidigungen
zu einer erhohten Mortalitit der verbliebenen Individuen fithren (Scheil et al, 2011; Williams et
al, 2016). Vor dem Hintergrund des Klimawandels, der mit einer Zunahme der Hiufigkeit und
Intensitit von Hitzeperioden einhergeht (IPCC, 2021), kénnen bereits Temperaturen im Bereich
der LTs, fiir Populationen existenzbedrohlich sein, da die Belastung nicht auf einzelne Extremtage
beschrinkt bleibt.

Die letalen Temperaturen von Theba pisana wurden in der Literatur unter Berticksichtigung von
Herkunftsregionen und Expositionsdauer bereits vielfach untersucht. Die mittlere letale Tempe-
ratur von T. pisana reicht, je nach Herkunftsregion innerhalb von Israel, von 50,7 bis 52,6 °C bei
einer Expositionsdauer von zwei Stunden (Mizrahi et al, 2016). Fiir Individuen aus Siidwales
(Tenby) liegt die LTso bei 42 bis 44 °C, abhiingig von der Expositionsdauer (Cowie, 1985). Jung-
tiere sind dabei toleranter als adulte Tiere, was vom Autor auf die vermutete Fihigkeit zu einer
kurzfristig erhohten Verdunstungskiihlung zuriickgefithrt wird. Spanische juvenile T. pisana
zeigen in den Untersuchungen von Cowie (1985) eine hdhere thermische Toleranz gegeniiber
juvenilen als auch adulten Individuen aus Siidwales. Die LTso von Individuen aus Siidaustralien
liegt unter 50 °C (65% Mortalitit bei 50 °C nach 6 h Exposition), wihrend die LT bei 55 °C nach
einer Expositionsdauer von drei Stunden erreicht wird (Kempster und Charwat, 2003). Indivi-

duen aus Stidafrika weisen eine LTs, von 49 °C bei einer Expositionsdauer von 20 Minuten und




eine LTso von 44 °C bei einer Expositionsdauer von 3,5 h auf (McQuaid et al,, 1979). Die obere
letale Temperatur (LTi) liegt in derselben Studie bei 48 °C, 46 °C und 44 °C fiir Expositions-
dauern von 1h, 4 h und 4,5 h. Fiir die nachfolgenden Analysen wird eine literaturbasierte letale
Schwelle als Referenzgrofie angesetzt, um die Simulationsergebnisse unter Extrembedingungen

konsistent bewerten zu konnen.

1.2 Forschungsstand zu Sauerstoffverbrauch und Verdunstung

Wie bereits erwihnt, sind fiir die quantitative Beschreibung des Wirmehaushalts von Theba
pisana der Sauerstoffverbrauch und die Verdunstung von Wasser von Bedeutung. Der

Forschungsstand zu den beiden Prozessen bei Landschnecken wird im Folgenden betrachtet.

Sauerstoffverbrauch von Landschnecken

Der Stoffwechsel eines atmenden Tieres beruht mafgeblich auf der sauerstoffabhingigen Zellat-
mung, die sich {iber den Sauerstoffverbrauch quantifizieren ldsst (Lighton, 2008). Der Sauerstoff-
verbrauch diverser Pulmonaten (Landlungenschnecken) wurde im Hinblick auf verschiedene
Einflussparameter, auf die im Lauf des Abschnitts niher eingegangen wird, untersucht. Eine Reihe
von Studien berichtet bereits iiber einen Temperatureffekt auf den Stoffwechsel von Landschne-
cken. Dallas et al. (1991) fanden keinen signifikanten Zusammenhang zwischen den spezifischen
Sauerstoffverbrauchsraten und der Umgebungstemperatur zwischen 10 und 30 °C bei
Trigonephrus sp. und Helix aspersa. Sie nahmen an, dass dies auf unterschiedliche Grade der Akti-
vitit der Schnecken zuriickzufiithren sei, die durch unterschiedliche Temperaturen ausgelost
wurden. In dieser Studie ist der Sauerstoffverbrauch von Trigonephrus sp. bei Aktivitit (15 °C)
hoher als bei Inaktivitit (25 °C), bei H. aspersa ist kein Effekt der Aktivitit sichtbar. Herreid (1977)
stellte ebenfalls einen 3,6-fachen Anstieg des Sauerstoffverbrauchs bei aktiven Otala lactea fest, im

Vergleich zu ruhenden Individuen.

Mason (1971) berichtete iiber einen allgemeinen Anstieg des Sauerstoffverbrauchs von zwélf
Landschneckenarten bei steigenden Temperaturen im Bereich von 5 bis 15 °C. Schmidt-Nielsen et
al. (1971) untersuchten den Einfluss der Temperatur auf die Wiistenschnecke Sphincterochila zonata
(frither boissieri). Der Sauerstoffverbrauch war bei 15 °C geringer als bei 35 °C. Sie stellten fest, dass
der Sauerstoffverbrauch in gleicher Weise beeinflusst wurde wie bei Nicht-Wistentieren. Rising
und Armitage (1969) untersuchten den Sauerstoffverbrauch der Schneckenart Philomycus carolini-
anus bei unterschiedlichen Temperaturen. Bei dieser Art wurde ein Anstieg des Sauerstoffver-
brauchs mit steigender Temperatur (5, 15 und 25 °C) festgestellt, was mit den oben genannten
Ergebnissen tibereinstimmt. Allerdings gab es keine eindeutige Korrelation zwischen Masse und
spezifischem Sauerstoffverbrauch. Als mogliche Erklirung wird angefiihrt, dass Wechselwirkun-

gen zwischen Masse und Aktivitit eine solche Beziehung tiberdeckt haben konnten.

Nopp (1965) stellte bei Arianta arbustorum im Temperaturbereich von 20 bis 30 °C keinen Anstieg

des Sauerstoftverbrauchs mit steigender Temperatur fest. Dariiber hinaus beschreibt er, dass ein
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schneller Temperaturanstieg keinen Einfluss auf den Sauerstoffverbrauch von Eobania vermiculata
und H. aspersa bei 20 und 30 °C hatte.

Zusitzlich zur Temperatur scheint auch die Luftfeuchtigkeit ein entscheidender Faktor fiir den
Stoffwechsel zu sein. Der Einfluss der relativen Luftfeuchtigkeit (RH) auf den Sauerstoffverbrauch
von Rabdotus schiedeanus wurde von Riddle (1975) untersucht. Der Sauerstoffverbrauch stieg mit
zunehmender Luftfeuchtigkeit in einem Bereich von 10 bis 90 % relativer Luftfeuchtigkeit an.
Riddle (1977) untersuchte den Einfluss von Temperaturinderungen bei zwei verschiedenen
relativen Luftfeuchtigkeiten (10 und 60 %) auf den Sauerstoffverbrauch von R. schiedeanus und
H. aspersa. Bei beiden Arten sank der Sauerstoffverbrauch bei 60 % relative Luftfeuchtigkeit mit
steigender Temperatur (bei R. schiedeanus zwischen 30 und 40 °C, bei H. aspersa zwischen 25 und
35 °C), wihrend er bei 10 % relative Luftfeuchtigkeit bei beiden Arten mit steigender Temperatur
innerhalb der oben genannten Temperaturbereiche anstieg. Es zeigt sich auch, dass der Sauer-
stoffverbrauch bei hoher Luftfeuchtigkeit im Allgemeinen hoher ist, aufer bei sehr hohen
Temperaturen (R. schiedeanus bei 40 °C und H. aspersa bei 35-40 °C).

Daraus lassen sich mehrere Parameter ableiten, die einen Einfluss auf den Sauerstoffverbrauch
haben kénnten: die Masse und Aktivitit der Schnecken sowie die Temperatur und relative Luft-
feuchtigkeit der Umgebung. Die Daten von Riddle (1977) zu R. schiedeanus und H. aspersa legen
nahe, dass diese Faktoren nicht unabhingig voneinander wirken, sondern sich in ihrem Einfluss
iiberlagern konnen. In der vorliegenden Arbeit wird daher experimentell untersucht, welchen
jeweiligen und kombinierten Einfluss diese Parameter auf den Sauerstoffverbrauch und damit

auch den Stoffwechsel von T. pisana haben.

Evaporation bei Landschnecken

Eine heife Umgebung bedeutet eine erhebliche thermische Belastung fiir Landschnecken, und in
extremen Fillen kann Dehydrierung zum vorzeitigen Tod fithren. Wihrend einer Astivation ist
der Wasserverlust deutlich geringer als in Aktivitits- oder Inaktivititsphasen: So zeigte beispiels-
weise nur eine von sechs Codringtonia-Arten in den Experimenten von Kotsakiozi et al (2014)
eine Tendenz zum Wasserverlust. Der Wassergehalt von Cantareus apertus war nach sechs
Monaten nur um 14 % niedriger (75 % gegeniiber 61 %) als bei nicht sommerruhenden (aktiven)
Schnecken (Reuner et al, 2008).

Der grofite Teil des Wasserverlustes erfolgt bei Landschnecken mit Schneckenschale durch die
Schalen6ffnung, obwohl auch eine gewisse Verdunstung durch die Schale selbst stattfindet
(Machin, 1967). Der Wasserverlust durch die Schale betrigt weniger als 5 % des Wasserverlustes,
der durch die Offnung bei Cepaea nemoralis, Cepaea hortensis und A. arbustorum gemessen wurde
(Cameron, 1970b). Um Wasserverlust durch die Schalenéffnung zu verringern, verschlieBend
Landschnecken den Spalt zwischen Schalenmiindung und Untergrund mit Schleim (Machin,
1967). Einige Arten sind in der Lage die Schalenéffnung zusitzlich mit Schleim zu verschlieRen

und diesen anschlieflend mit Kalziumkarbonat anzureichern, um ein sogenanntes Epiphragma zu




bilden, wodurch der Wasserverlust reduziert werden kann (Li und Graham, 2007; Machin, 1968;
Struthers et al, 2002). Im Vergleich zum Wasserverlust durch die Schalenéffnung konnte der
Wasserverlust mit einem Epiphragma bei H. aspersa, O. lactea und Sphincterochila zonata um etwa
30-40 % reduziert werden (Machin, 1967). Auch wenn sich kein Epiphragma bildet, wenn eine
Landschnecke inaktiv wird und sich in ihr Gehiuse zuriickzieht, hinterlisst sie eine freiliegende
Oberfliche. Die Verdunstungsrate nimmt jedoch innerhalb von 20-40 Minuten rapide ab
(Machin, 1965). O. lactea ist in der Lage, wihrend mehrwochiger Inaktivititsphasen bei einem
breiten Spektrum relativer Luftfeuchtigkeiten (1,5 % bis nahezu Sittigung) einen, im Vergleich
zum Wasserverlust aktiver Schnecken, geringen Wasserverlust beizubehalten (Machin, 1972).
Der Wasserverlust durch die Haut einer aktiven, ausgestreckten H. aspersa dhnelt dem einer freien
Wasseroberfliche (Machin, 1964a).

Die physikalische Grundlage der Verdunstung ist der Unterschied zwischen dem Sittigungsdruck
und dem in der Regel niedrigeren Partialdruck von Wasser in der Luft, wodurch ein Dampfdruck-
gefille zwischen der wissrigen Umgebung im Inneren der Schnecke und der Umgebungsluft
entsteht. Dadurch kann die Luft weitere Feuchtigkeit aufnehmen, die von der Schnecke abgege-
ben wird. Wind erho6ht die Verdunstungsrate, indem er Wassermolekiile von der Grenzschicht
der Schnecke wegtransportiert. Folglich sollten das Sittigungsdefizit und die Luftgeschwindigkeit
einen Einfluss auf die Verdunstungsrate haben (Denny, 1993; Monteith und Unsworth, 2013;
Prior, 1985).

Der Wasserhaushalt kann, wie bereits erwihnt, durch verschiedene Mechanismen wieder ausge-
glichen werden. Dehydrierte O. lactea und H. aspersa, die sich iiber eine feuchte Oberfliche bewe-
gen, erreichen innerhalb von 2-3 Stunden einen vollstindig hydratisierten Zustand (Burton,
1966). Die Wasseraufnahme von H. aspersa iiber die Haut in gesittigter Luft betrigt etwa 5 % der
Kdrpermasse pro Woche (Machin, 1964b).

Der Wasserverlust verschiedener Landschneckenarten wurde bereits in Bezug auf mehrere
Einflussfaktoren untersucht und zahlreiche Studien haben den Einfluss der Temperatur auf die
Verdunstung bei Landschnecken dokumentiert. Warburg (1965) zeigte, dass die Verdunstung bei
Pleuroxia sp., Sinumelon remissum und Themapupa adelaidae temperaturabhingig ist. Fir
T. adelaidae und Pleuroxia sp. wurde zudem ein Einfluss der Luftfeuchtigkeit nachgewiesen. Die
drei Arten wurden wihrend der Sommerruhe und mit intaktem Epiphragma bei trockener Luft
und bei einem konstanten Sittigungsdefizit von 9,2 mmHg untersucht. Unter diesen Bedingun-
gen nahm die relative Luftfeuchtigkeit mit steigender Temperatur zu. Die Wasserverlustrate stieg
bei allen untersuchten Arten mit steigender Temperatur erheblich an, obwohl die Temperaturen,
bei denen der Wasserverlust zunahm, zwischen den Arten stark variierten, was auf eine bessere
Anpassung einiger Arten an hohere Temperaturen hindeuten konnte. Bei den Arten T. adelaidae

und Pleuroxia sp. stellte er einen grofleren Wasserverlust in den ersten 1-2 Stunden in trockener
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EINLEITUNG

Luft bei 35 °C und 40 °C fest, der mit der Zeit abnahm. Bei einem konstanten Sittigungsdefizit trat

dieser Effekt nicht tiber den gesamten gemessenen Temperaturbereich auf.

Der Massenverlust inaktiver und aktiver Schnecken (C nemoralis, C. hortensis, A. arbustorum)
wurde von Cameron (1970b) bei 28 °C und 65 % relativer Luftfeuchtigkeit iiber einen Zeitraum
von 17 Stunden gemessen. Der Massenverlust war bei aktiven C nemoralis, C. hortensis und
A. arbustorum 10,9-, 8,2- bzw. 6,8-mal hoher als bei inaktiven Exemplaren. Er kam zu dem Schluss,
dass die Schnecken nur fiir kurze Zeit aktiv waren, und stiitzte diese Schlussfolgerung auf Verhal-

tensbeobachtungen aus anderen Experimenten.

Die Toleranz gegeniiber Austrocknung der Gattung Sphincterochila wurde von Arad et al. (1989)
anhand von fiinf Arten in einem breiten Spektrum klimatischer Lebensriume, vom Mittelmeer-
raum bis zu ariden Gebieten, gemessen. Sie beobachteten, dass mediterran geprigte Arten mit
sparsamem Wasserhaushalt (Sphincterochila aharonii, Sphincterochila cariosa) drei bis vier Tage
bendtigen, um ihre Mechanismen zur Wasserspeicherung zu aktivieren. Die relative Grofie der
Schalensffnung (Offnung im Verhiltnis zur Schalengréfe) schien ebenfalls einen Einfluss auf die

Verdunstungsrate pro Masse zu haben, wie bereits von Riddle (1983) festgestellt wurde.

Wihrend einer dreiwochigen Diirrephase in trockener Luft bei 25 °C und konstanter Beleuchtung
wiesen ausgewachsene Schnecken der Art Eremina desertorum einen hoheren absoluten Massen-
verlust auf als Euchondrus desertorum und Euchondrus albulus, wobei E. albulus den geringsten abso-
luten Massenverlust zeigte (Arad, 1993). Der Autor kam, unter Bezugnahme auf die Ergebnisse
von Riddle (1983), zu dem Schluss, dass die Kérpergrofie eine Rolle bei der Widerstandsfihigkeit
gegen Dehydrierung spielen konnte, da bei groferen Schnecken eine geringere Massenverlustrate
pro Weichkorpergewebe auftritt (Anfangsmasse ohne Schale Eremina desertorum: 2492 + 524 mg,
E. albulus: 119,8 £ 11,5 mg & Euchondrus desertorum: 51,4 + 6,8 mg).

Asami (1993) hat den Wasserverlust von jungen Mesodon normalis und Triodopsis albolabris {iber 22
Tage bei 20 und 30 °C in Plastikrohrchen unter Licht gemessen. Die Schnecken haben wihrend
des Experiments aufgehort, Kot abzusetzen, und sind in ihren Hiusern verblieben. Am vierten
Tag hatte jede Schnecke ein Epiphragma gebildet, und die Massenverlustrate war bei beiden Arten
bei beiden Temperaturen gleich. Am 22. Tag war die Massenverlustrate beider Arten bei 30 °C
hoher als bei 20 °C.

Arad et al. (1995) haben den Wasserverlust von felsenbewohnenden Arten Levantina caesareana,
Chrisataria genezarethana und Rupestrella rhodia iiber eine Woche in kleinen Plastikflischchen mit
perforiertem Deckel bei 25 °C und konstanter Beleuchtung gemessen. Am ersten Tag verlor
L. caesareana 3,8 % ihrer urspriinglichen, vollstindig hydratisierten Masse, C. genezarethana verlor
9,5 % und R. rhodia verlor 8,9 %. Im Vergleich zu T. pisana (7,2 % in drei Wochen anhaltender
Desikkation (Arad, 1990)) waren die Massenverluste hoch (9,6 %, 14,6 % und 18,7 % in einer
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Woche), und die Autoren kamen zu dem Schluss, dass die felsbewohnenden Arten nicht an tro-

ckene Bedingungen angepasst sind.

Bei lingeren Trockenperioden (21 Tage gegeniiber 35 Tagen) zeigte T. pisana bei 25 °C im Laufe
der Zeit einen Riickgang der spezifischen Massenverlustrate (Arad, 2001).

Petschl (2013) bestimmte den Wasserverlust von inaktiven (aber nicht sommerruhenden)
Xeropicta derbentina mit einem Epiphragma bei Temperaturen zwischen 20 und 45 °C. Sie lief die
Schnecken 30 Minuten lang akklimatisieren und maf} dann ihren Massenverlust nach 1, 2, 4, 6, 8
und 24 Stunden. Der Massenverlust stieg bei allen Temperaturen linear an. Bei 42 °C und 45 °C

stieg die Massenverlustrate deutlich aber immer noch linear an.

Daraus lassen sich mehrere Parameter ableiten, die die Verdunstungsrate beeinflussen kénnen:
die Masse der Schnecken, die Luftgeschwindigkeit, sowie die Temperatur und relative Luftfeuch-
tigkeit der Umgebung. Da diese Faktoren sowohl einzeln als auch in Wechselwirkung die
Verdunstung und damit den Wasserhaushalt beeinflussen kénnen, wird ihr jeweiliger und
kombinierter Einfluss auf die Verdunstung von T. pisana in der vorliegenden Arbeit experimentell

untersucht.

Zur Beantwortung der in diesem Kapitel formulierten Fragestellungen ist die Arbeit wie folgt
gegliedert: Kapitel 2 fithrt in die thermodynamischen Grundlagen der Physik ein, die fiir das
Verstindnis und die Erlduterung des Wirme- und Stoffaustauschs biologischer Systeme erforder-
lich sind. In Kapitel 3 werden der Modellorganismus Theba pisana sowie die verwendeten Metho-
den zur Beschreibung des Wirmehaushalts vorgestellt. Kapitel 4 erldutert den Aufbau des entwi-
ckelten thermodynamischen Modells und die durch die gegebenen Parameter beschriebenen
Modellkomponenten sowie die theoretische Herleitung und die experimentelle Bestimmung der
Komponenten. In Kapitel 5 werden schlief}lich die Ergebnisse der Simulation dargestellt und in

Kapitel 6 im biologischen sowie physikalischen Kontext diskutiert.
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THERMODYNAMISCHE GRUNDLAGEN

2 THERMODYNAMISCHE GRUNDLAGEN

In diesem Kapitel werden die thermodynamischen Grundlagen der Physik beschrieben, die fiir das
Verstindnis und die Erlduterung der Vorginge in der Simulation erforderlich sind. Zunichst wird
ein grober Uberblick dariiber verschafft, wie ein System in der Thermodynamik aufgebaut ist und
wie dieses beschrieben wird. Anschlieflend wird die universelle Gasgleichung dargestellt, die
historisch aus experimentellen Untersuchungen von Gasen hervorgegangen ist. Im Anschluss
wird die kinetische Gastheorie beschrieben, die auf der statistischen Physik basiert und die
Formeln zur Bestimmung der Grofen der universellen Gasgleichung liefert. Darauthin werden
die Eigenschaften von Gasgemischen und realen Gasen erldutert und abschlieRend werden
Zustandseigenschaften und Transporteigenschaften von dem Stoffgemisch feuchter Luft behan-
delt.

Das folgende Kapitel beruht im Wesentlichen auf den folgenden Standardwerken, die grundle-

gende Konzepte und Theorien des Fachgebiets umfassend darstellen:

Kittel, C. & Kroemer, H. (1980). Thermal Physics (2. Aufl.). W. H. Freeman and Company.

Miiller, R. (2023). Thermodynamik: Von Energie und Entropie zu Wdrmeiibertragung und Phasen-
iibergingen (3. Aufl.). Walter de Gruyter GmbH & Co KG.

Reid, R. H., Prausnitz, J. M., & Poling, B. E. (1988). The Properties of Gas and Liquids (4. Aufl.).
McGraw-Hill

Rohsenow, W. M., Hartnett, J. P., & Cho, Y. L. (1998). Handbook of Heat Transfer (3. Aufl.).
McGraw-Hill.

VDI-Wirmeatlas. (2013). (Verein Deutscher Ingenieure e. V., 11. Aufl.). Springer Vieweg.

Strunk, C. (2017). Moderne Thermodynamik Band 1: Physikalische Systeme und ihre Beschreibung (2.
Aufl.). Walter de Gruyter GmbH & Co KG.

Von Béckh, P. & Stripf, M. (2015). Technische Thermodynamik (2. Aufl.). Springer Vieweg Berlin.

Die Abkiirzungen in den Indizes der Formelzeichen werden in der vorliegenden Arbeit aufgrund
der tiberwiegend englischsprachigen Literatur in englischer Sprache belassen. Auch neu einge-
fithrte Indizes werden englischsprachig gewihlt, um eine einheitliche Notation innerhalb der

Arbeit sicherzustellen.
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2.1 Thermodynamische Systeme und ihre ZustandsgroBen

In der Mechanik wird ein System durch Ort und Geschwindigkeit aller Kérper in einem definier-
ten Raum beschrieben. Ein thermodynamisches System besteht in der Regel aus weit mehr als 10%
Teilchen (Mikrozustinden) und eine Beschreibung jedes einzelnen ist nicht méglich, daher wird
der Zustand des Systems makroskopisch beschrieben (Makrozustand). Dabei werden einige
wenige Variablen, die sogenannten Zustandsgrofen, herangezogen: Temperatur T in Kelvin (K),
Druck p in Pascal (Pa), Volumen V in Kubikmeter (m?), Stoffmenge n in Mol (mol), Energie W
in Joule (J), Enthalpie H in Joule (J), Entropie S in Joule pro Kelvin (J K) und einige, aus den
davor genannten Grofien, zusammengesetzte Zustandsgroflen. Die makroskopischen thermody-
namischen Zustandsgroflen lassen sich iiber die kinetische Gastheorie (Abschnitt 2.3) mit den

mikroskopischen mechanischen Details vereinen.

Die Zustandsgrofien werden in extensive und intensive Zustandsgréfen unterteilt. Die intensiven
Zustandsgroflen dndern sich bei Zweiteilung eines Systems nicht, wihrend sich die extensiven
dagegen dndern. Extensive Zustandsgrofien sind beispielsweise Volumen, Stoffmenge, Energie
und Entropie, die sich proportional zur Grofle des Systems dndern. Beispiele fiir intensive
ZustandsgrofRen sind Temperatur, Druck und Dichte. Die Dichte p ist definiert als Quotient aus
Masse und Volumen (p = m/V). In diesem Kontext bietet es sich an spezifische ZustandsgréfRen
einzufithren, diese werden als die Zustandsgréfle geteilt durch die Masse m definiert und mit
einem kleinen Formelzeichen der urspriinglichen ZustandsgrofRe bezeichnet. Beispielsweise dem

spezifischen Volumen (v = V/m), das gleichzeitig der Kehrwert der Dichte p ist.

Bei der makroskopischen Beschreibung eines thermodynamischen Systems wird unter anderem
danach geschaut, wie sich die Energie eines Systems dndert und welche Zustandsgroflen den
Zustand des Systems charakterisieren. Es ist wichtig zu wissen, was fiir ein System vorliegt und
wie die Systemgrenzen zur Umgebung definiert werden konnen. Ein abgeschlossenes System lésst
weder den Transport von Energie noch von Materie iiber die Systemgrenzen zu. Es ist komplett
von seiner Umgebung isoliert. Bei einem geschlossenen System kann keine Materie iiber die
Systemgrenzen mit der Umgebung ausgetauscht werden, Energie hingegen schon. Und ein offe-
nes System ldsst sowohl den Austausch von Energie als auch von Materie iiber die Systemgrenzen
mit der Umgebung zu. In Abbildung 2-1 sind die thermodynamischen Systeme mit den definierten
Grenzen und dem Austausch von Energie, beispielsweise Wirme, und Materie mit der Umge-

bung, falls vorhanden, dargestellt.

Energie Energie = Materie
Abgeschlossenes Geschlossenes Offenes
thermodynamisches thermodynamisches thermodynamisches
System System System

Abbildung 2-1: Prinzipieller Aufbau thermodynamischer Systeme
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Der Austausch von Energie oder Materie tiber die Systemgrenzen wird allgemein als Transport-
prozess beschrieben. Dabei ist die Stromdichte j als das, was stromt pro Fliche und pro Zeit defi-
niert. Der Transportprozess ist angetrieben durch einen Konzentrationsgradienten V¢ und wird

folgendermafien beschrieben:
j=—-cVg, (2-1)
mit der Transportgréfle ¢. Beim Wirmetransport wird die (vektorielle) Wirmestromdichte ;1 in

W m™ berechnet. Dabei ist die Transportgrofie die Wirmeleitfihigkeit A in W m™ K™ und die

Konzentrationsidnderung der Gradient der Temperatur VT:
g =—AVT. (2-2)
Beim Stofftransport wird die Teilchenstromdichte 7 iiber das sogenannte Ficksche Gesetz

beschrieben:
n=-DVc, (2-3)
mit der Diffusionsgrofe D, auch Diffusionskoeffizient genannt, und dem Konzentrationsgefille

Vc. Auf den Wirmetransport und die Wirmeleitfihigkeit wird in Abschnitt 2.6 genauer einge-

gangen.

Erster Hauptsatz der Thermodynamik

Der erste Hauptsatz der Thermodynamik ist eine spezielle Form des Energieerhaltungssatz: Ener-
gie kann weder vernichtet noch erzeugt, lediglich in ihrer Form umgewandelt werden. Auf ein System
bezogen bedeutet dies, dass eine Anderung der (inneren) Energie immer im Gleichgewicht mit
der Energie der Umgebung sein muss. Bei einem abgeschlossenen System ist die Anderung der
inneren Energie gleich Null, bei einem geschlossenen System ist die Anderung der inneren Ener-

gie (U) gleich der Summe der Anderungen der Wirme (Q) und der Arbeit (W):
AU = AQ + AW, (2-4)

und bei einem offenen System miissen ein- und ausstromende Stoffe und deren transportierte
Wirme, Enthalpie genannt (H), als Summe aus der jeweiligen inneren Energie und der Volumen-
arbeit beriicksichtigt werden. Bei konstantem Druck lisst sich die Enthalpie wie folgt schreiben:

AH = AU +p AV. (2-5)

Energieformen, die in einem System vorkommen und ineinander umgewandelt werden kénnen,
sind kinetische Energie, potentielle Energie und chemische Energie. Meist tritt umgewandelte
Energie in Form von Wirme auf, z.B. als Abwirme bei einem Prozess durch Reibung. Wirme ist
eine Energieform, die aufgrund von Temperaturdifferenzen iiber die Systemgrenzen hinweg

iibertragen wird.

Zweiter Hauptsatz der Thermodynamik - Entropie

Eine Erkenntnis, die aus dem zweiten Hauptsatz der Thermodynamik — Wdrme kann nicht von
selbst von einem System niedriger Temperatur auf ein System hoherer Temperatur iibergehen — gezogen

wird, ist die Prozessrichtung. Diese ist dadurch eindeutig vorgegeben und kann nicht umgekehrt

17



werden. Aus diesem Grund wird die Entropie oft als Maf fiir die Unordnung in einem System
bezeichnet, wodurch das System durch fortlaufende Prozesse immer ungeordneter wird. Die
beschreibende Zustandsgrofe ist die Entropie S. Im besten Fall ist ein Prozess reversibel und da-
mit die Anderung der Entropie gleich Null (AS = 0). In allen anderen (irreversiblen) Fillen nimmt
die Entropie in einem geschlossenen System durch spontan ablaufende innere Prozesse so lange
zu, bis der Gleichgewichtszustand erreicht ist und die Prozesse zum Erliegen kommen. Per Defi-

nition kann die Entropie in einem geschlossenen System also nicht geringer werden.

Eine Erklirung liefert die statistische Mechanik: Dort wird die Entropie als ein Maf fiir die Wahr-
scheinlichkeit eines Makrozustands basierend auf der Anzahl der verschiedenen Mikrozustinde,
die ein System einnehmen kann, beschrieben und ist mathematisch durch S = kg In(Q) definiert.
Dabei ist kg die Boltzmann-Konstante und () die Anzahl der Mikrozustinde, die zu demselben
Makrozustand fithren, auch thermodynamische Wahrscheinlichkeit genannt. Der Zustand, der
die wahrscheinlichste Anordnung der Mikrozustinde darstellt, ist also der Zustand mit der grofit-
moglichen Entropie und zugleich der Gleichgewichtszustand. Wird Gas in einem Behilter
betrachtet, so entspricht der Fall, dass sich alle Molekiile in einer Ecke des Behilters befinden, nur
einer sehr geringen Anzahl moglicher Mikrozustinde, die diesen Fall beschreiben. Die Entropie
ist entsprechend niedrig. Sind die Molekiile gleichmiflig im Behilter verteilt, gibt es sehr viele
mogliche Mikrozustinde und die Entropie ist am hochsten. Dieser Fall ist, wie bereits erkldrt, der
wahrscheinlichste und auch der Gleichgewichtszustand. Bei einer Gesamtteilchenzahl von
N >10% in einem System ist die wahrscheinlichste Konfiguration gegeniiber allen anderen
Konfigurationen statistisch so stark bevorzugt, dass Abweichungen praktisch nicht mehr vorkom-

men.

Die Entropie kann auch als Maf fiir die Exergie (Nutzbarkeit) der Energie, die in einem System
verfiigbar ist, verstanden werden. In einem System mit niedriger Entropie (= hohe Exergie) ist die
Energie sehr gut verfiigbar, beispielsweise als Kraftstoff oder potentielle Energie. Wird der Kraft-
stoff oder die potentielle Energie in kinetische Energie mit Reibungsverlusten (= Abwirme)

umgewandelt, steigt die Entropie im System.

2.2 Universelle Gasgleichung
Die universelle Gasgleichung, die auch als ideale Gasgleichung bezeichnet wird, lautet:
pV=nRT, (2-6a)
pV=NkgT, (2-6b)

mit der Stoffmenge n in mol, der allgemeinen Gaskonstante R = 8,314 ] mol™ K, die Gesamtzahl
der Boltzmann-Konstante kg = 1,381 10 J K und der im Volumen eingeschlossenen Gasteil-
chen N.

Diese Zustandsgleichung beruht auf experimentellen Befunden zu Gasen seit Boyle-Mariotte und

Gay-Lussac, nach denen sich alle Gase grundsitzlich gleich verhalten, und wurde 1834 von Emile
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Clapeyron zusammengefasst. Die Beziehung der drei Zustandsgréfien Druck, Volumen und
Temperatur lisst sich iiber diese Zustandsgleichung beschreiben. Es gibt einige Spezialfille, die
auftreten, wenn zusitzlich zur Stoffmenge noch eine weitere der drei Zustandsgréflen konstant

gehalten wird:

1. Bei konstantem Druck dehnen sich Gase, die erhitzt werden, aus:

V « T, wenn p = konstant (Gesetz von Gay-Lussac, 1787-1802).

2. Bei konstanter Temperatur lassen sich Gase komprimieren, wenn der Druck erhoht wird:
V « 1/ p, wenn T = konstant (Gesetz von Boyle-Mariotte, 1662-1676).

3. Bei konstantem Volumen ist der Druck proportional zur Temperatur:

p x T, wenn V = konstant (Gesetz von Amontons, um 1700).

Die universelle Gasgleichung gilt, wie bereits erwihnt, fiir alle Gase gleichermafen und ist damit
ist stoffunabhingig und folglich nicht abhingig von der molaren Masse M = m/n eines Stoffes.
Durch Betrachtung der Gleichung (2-6b), wird ersichtlich, dass bei konstantem Druck, Volumen
und Temperatur die gleiche Teilchenzahl N vorliegen muss. Dieser Zusammenhang wird
Avogadrosches Gesetz genannt. Eine Stoffmenge von n = 1 mol enthilt stets die gleiche Anzahl
an Teilchen. Diese Anzahl ist durch die Avogadro-Konstante Ny = 6,022 - 10* mol™ gegeben und
kann als Quotient aus der allgemeinen Gaskonstante R und der Boltzmann-Konstante kg
bestimmt werden. Allgemein lisst sich die Teilchenzahl N durch Multiplikation der Stoffmenge

n und der Avogadro-Konstante berechnen.

Die universelle Gasgleichung entstand demnach aus experimentellen Beobachtungen und
beschreibt phinomenologisch, wie sich eine Substanz, die als ideales Gas bezeichnet wird, verhilt.
Die in der Realitit vorkommenden Gase verhalten sich unter gewissen Voraussetzungen in sehr
guter Ndherung wie ideale Gase und kénnen damit sehr gut beschrieben werden. Die Herleitung
der universellen Gasgleichung kann tiber die kinetische Gastheorie auf die im folgenden Abschnitt
eingegangen wird, erfolgen. Eine ausfiihrliche Herleitung der Zustandsgleichung, auf Basis der

kinetischen Gastheorie, ist in Anhang A.1 beigefiigt.

2.3 Kinetische Gastheorie

Die Beschreibung eines thermodynamischen Systems iiber die Bahnen und Geschwindigkeiten
der einzelnen Teilchen ist aufgrund der hohen Teilchenzahl (N > 10%) praktisch nicht mdglich.
Die Gesamtheit der Teilchen wird daher als statistische Gesamtheit betrachtet, und die makro-
skopischen Zustandsvariablen werden durch Mittelwertbildung iiber die mikroskopischen Bewe-

gungsgroflen bestimmt.

Das Modell der kinetischen Gastheorie basiert auf folgende Annahmen:
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1. Es handelt sich bei den Gasteilchen um punktférmige Teilchen, sie haben keine raumliche

Ausdehnung.

2. Solange die Gasteilchen nicht zusammenstoflen, bewegen sich diese mit konstanter

Geschwindigkeit und geradlinig.

3. Es stoflen ausschlieflich zwei Gasteilchen gleichzeitig aufeinander und dieser Stof erfolgt

elastisch, folglich muss Energie- und Impulserhaltung gelten.

4. Esherrschen keine anziehenden oder abstofRenden Krifte zwischen den Gasteilchen. Damit
diese Annahme gilt und die Krifte vernachlissigt werden konnen, muss der Abstand

zwischen den Gasteilchen im Vergleich zu ihrer Grofle sehr grof? sein.
5. Zwischen den Gasteilchen wirken keine Bindungskrifte.

Quantenmechanische Effekte werden hier nicht beriicksichtigt, ausschlieflich Teilchen, die sich

nach den Gesetzen der klassischen Mechanik bewegen.

In der kinetischen Gastheorie wird Druck als Resultat von Gasteilchen, die mit unterschiedlichen
Geschwindigkeiten auf eine Wand (Fliche) treffen und dabei Impuls iibertragen, erklirt. Der
Druck eines Gases ist dieser Impulsiibertrag (Kraft). Da die Gasteilchen unterschiedliche
Geschwindigkeiten haben, wird der Druck als zeitlichen Mittel der Kraft definiert:
_®
1

Da die Anzahl der Teilchen sehr grof} ist, muss auch die Anzahl der St6{3e sehr grof sein. Nach

(2-7)

dem Gesetz der grofen Zahlen bedeutet dies, dass Schwankungen kaum einen Einfluss haben.
Folglich ist der Mittelwert statistisch stabil und relative Abweichungen treten statistisch nahezu
nicht mehr auf. Es kann folglich davon ausgegangen werden, dass die Kraft und alle anderen in
Anhang A.1 verwendeten, {iber die Zeit gemittelten Groflen, makroskopisch gesehen konstant

sind.

Die mikroskopische Definition des Drucks ist ebenfalls in Anhang A.1 hergeleitet und lautet:
p == — m{u?). (2-8)

Die Temperatur wird als mittlere kinetische Energie der Gasteilchen identifiziert und diese wird
in der kinetischen Gastheorie als konstant angenommen. Wird das ideale Gasgesetz (2-6b) mit
der in Anhang A.1 gegebenen Formel (A-16) verglichen ergibt sich die mikroskopische Definition

der Temperatur:
3
E kB T = <Ekin>- (2'9)

Mit der kinetischen Gastheorie konnte demnach nicht nur die Grundlagen der idealen Gasglei-
chung begriindet werden, sondern es konnten auch die beiden (makroskopischen) Zustandsgro-

Ben Druck und Temperatur auf mikroskopischer Ebene definiert werden.
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2.4 Gasgemische und Molekile

Bisher sind Gasteilchen als kleinste Teilchen im idealen Gas behandelt worden, dabei wurde nicht
niher auf ihre Beschaffenheit eingegangen. Neben monoatomaren Stoffen wie beispielsweise
Helium (He) gibt es jedoch eine Vielzahl polyatomarer Stoffe, die als Molekiile vorkommen. So
besteht Luft zum Grof3teil aus Stickstoff (N; ca. 78 Vol.-%) und Sauerstoff (O,; ca. 21 Vol.-%), die
beide als diatomare Molekiile vorliegen. Wasserdampf (H,O) ist dagegen ein Molekiil aus drei
Atomen. Der Gleichverteilungssatz (Aquipartitionstheorem) besagt, dass im thermischen Gleich-
gewicht jeder Freiheitsgrad (f) eines Systems die gleiche mittlere Energie besitzt. Nach Formel
(2-9) besitzt ein monoatomares Gasteilchen die Energie von 3/2 kg T und wie in Formel (A-14)
beschrieben hat es drei dquivalente Raumrichtungen und damit drei translatorische Freiheits-
grade. Somit kann davon ausgegangen werden, dass ein Gasteilchen fiir jeden Freiheitsgrad eine
Energie von 1/2 kg T besitzt. Die mittlere Energie eines Gasteilchens lisst sich folglich iiber die

Anzahl der Freiheitsgrade ausdriicken:

E=L i (2-10)

Weitere (innere) Freiheitsgrade von Molekiilen sind die Rotation und die Schwingung, dabei
richtet sich die Anzahl der Freiheitsgrad nach dem Aufbau der Molekiile. Diatomare Molekiile
besitzen zwei Rotationsfreiheitsgrade, da die Rotation um die Molekiilachsen bei Punktteilchen
keine Energie speichert. Hinzu kommt ein Schwingungsfreiheitsgrad entlang der Molekiilachse,
der jedoch zweifach beriicksichtigt wird, da die Schwingung sowohl kinetische als auch potentielle

Energie umfass. Somit gilt fiir diatomare Molekiile f = 7 nach:
f = firans T frot + 2 fyib- (2-11)

Bei Molekiilen, die sich aus drei oder mehr Atomen zusammensetzen, kommt der Aufbau zum
Tragen. Molekiile aus drei Atomen kdnnen gestreckt (alle drei Atome in einer Reihe) oder gebeugt
(bspw. Wasserdampf) vorliegen. Damit unterscheiden sich auch die Freiheitsgrade der Rotation
und der Schwingung, lediglich die Translationsfreiheitsgrade bleiben gleich. Gestreckte Molekiile
haben zwei Rotationsfreiheitsgrade und vier Schwingungsfreiheitsgrade (symmetrische und
asymmetrische Streckschwingung und horizontale und vertikale Biegeschwingung) und somit
f =13. Gebeugte Molekiile haben drei Rotationsfreiheitsgrade und drei Schwingungsfreiheits-
grade (sym. und asym. Streckschwingung und Biegeschwingung) und somit f = 12.

Wird die Energie der einzelnen Gasteilchen oder Molekiile in einem Gas aufsummiert, ist das die
innere Energie des Gases. Diese Gleichung wird als kalorische Zustandsgleichung fiir ideale Gase

bezeichnet:

U= g NkgT. (2-12)
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Warmekapazitat

Die Wirmekapazitit C eines Stoffes in ] K™ gibt an, wie viel Energie dem Stoff zugefiihrt werden

muss, um dessen Temperatur um eine Einheit zu erh6hen:
dQ

=1

Die Wirmekapazititen unterscheiden sich, je nachdem, ob die Energie isochor, unter konstanten

C (2-13)

Volumen, oder isobar, unter konstanten Druck, zugefiithrt wird. Bei konstanten Volumen wird
keine Volumenarbeit verrichtet und die zugefiihrte Energie entspricht, nach dem ersten Haupt-

satz, der inneren Energie U:

dU
¢, = (ﬁ)v' (2-14)
Bei konstantem Druck wird die Wirmezufuhr auf die Anderung der Enthalpie bezogen:
dH
C, = (E)p' (2-15)

da ein Teil der zugefiihrten Energie verwendet werden muss, um Expansionsarbeit zu leisten und
die zugefiihrte Energie somit nicht komplett in die innere Energie tibergeht. Das System erfihrt

dadurch eine geringere Temperaturerh6hung, bei gleicher zugefithrter Wirmemenge.

Wird in Formel (2-14) die Anderung der kalorischen Zustandsgleichung fiir ideale Gase (2-12)

eingesetzt, lasst sich Cy, folgendermafien ableiten:

f

C, == nR. (2-16)
2
Mit der eingesetzten Enthalpie kann Formel (2-15) folgendermaflen geschrieben werden:
d(U +pdV)
p = <T . (2-17)
p

Nach Gay-Lussac verhalten sich Volumen und Temperatur bei konstantem Druck proportional
zueinander und Formel (2-6a) kann als p dV =n R dT geschrieben werden. Dadurch lisst sich
Formel (2-17) folgendermafen ableiten:
Cp=]2—cnR+nR=(]2—c+1>nR. (2-18)
Wird Formel (2-16) in (2-18) eingesetzt und durch die Stoffmenge n geteilt, ergibt dies folgende
Beziehung:
Cmp = Cmy + R, (2-19)

mit der jeweiligen molaren Wirmekapazitit Cy = C/n.
In der Quantenmechanik sind Energien quantisiert, dies gilt ebenfalls fiir Schwingungs- und

Rotationsenergien. Bei tiefen Temperaturen ist die thermische Energie 1/2 kg T nicht ausrei-

chend, um die Molekiile in einen angeregten Zustand zu versetzen, und diese Freiheitsgrade
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tragen nicht zur Wirmekapazitit bei. Die Anregungsenergie von Rotationen wird bereits bei ei-
nigen 10 K tiberschritten, wihrend die von Schwingungen erst bei Temperaturen weit iiber

Raumtemperatur erreicht wird.

Gesetz von Dalton

Per Definition beeinflussen sich die Gasteilchen im idealen Gas nicht gegenseitig. Werden i-ver-
schiedene ideale Gase miteinander gemischt, muss dies immer noch gelten und die Summe der
Krifte F; aller Stof3e der verschiedenen Gasteilchen auf eine Wand mit einer Flidche A ist exakt
die Gesamtkraft (F = Y, F;). Wird die Gleichung der Kraftsumme durch die Fliche geteilt, ergibt
dies das Gesetz von Dalton:

P = X Pp,i- (2-20)
Bei Gemischen von idealen Gasen verhalten sich diese demnach so, als wiren die jeweiligen
anderen Gase nicht vorhanden, und die Summe aller Partialdriicke py,; ist gleich dem Gesamt-
druck des Gemischs. Das Daltonsche Gesetz gilt fiir Driicke bei Gemischen aus Luft und Wasser-
dampf nahe dem Atmosphirendruck, sofern beide Gase als ideales Gas betrachtet werden konnen.
Je niedriger der Druck und je hoher die Temperatur ist, umso besser ist diese Niherung. Fiir Luft
kann bei Temperaturen iiber —100 °C von idealem Gasverhalten ausgegangen werden und fiir

Wasserdampf gilt dies, solange der Wasserdampfdruck einige Kilopascal nicht tiberschreitet.

Die mikroskopische Definition des Drucks (2-8) muss demnach auch fiir einen Partialdruck eines

einzelnen Gases gelten:

LN o
= § Vl m; u; . (2’21)

Wird, aus Formel (2-21) folgend, angenommen, dass das ideale Gasgesetzt fiir jede Gaskompo-

pi

nenten giiltig ist, muss gelten:
pp,i V= Ni kB T. (2-22)

Werden alle Partialdriicke nach Formel (2-20) summiert und die Gesamtteilchenzahl N = ). N;
eingesetzt, fithrt das zur Zustandsgleich des idealen Gasesp V = N kg T. Sie gilt dementsprechend
auch fiir Gasgemische, sofern die einzelnen Gaskomponenten als ideales Gas beschrieben werden

konnen.

2.5 Ideales und reales Gas

Wie in Abschnitt 2.3 bereits beschrieben, werden quantenmechanische Effekte der Gase nicht
berticksichtigt. Diese spielen erst dann eine Rolle, wenn die Abstinde zwischen den Molekiilen
klein und Wechselwirkungen nicht mehr vernachlissigt werden konnen. Dies setzt eine hohe
Partikelkonzentration (np = N/V) voraus. Als Grenzwert fiir die Partikelkonzentration ist die

Quantenkonzentration ein Mafd:

ng = (anp kg T)3/2 (2-23)

h? ’
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mit dem Planckschen Wirkungsquantum h = 6,626 - 10~* ] s und der Masse mp eines Teilchens.
Es wird angenommen, dass Gase unter der Voraussetzung np « nq klassisch beschrieben werden
koénnen. Luft hat in der Standardatmosphire (T = 293,15 K; p,atm = 101325 Pa) eine Partikelkon-
zentration np = 2,5-10* m™ (Formel (2-6b) und eine Quantenkonzentration ny = 1,5 - 10 m~,

Da die Voraussetzung np « ng gilt, kann Luft in dieser Arbeit klassisch beschrieben werden kann.

In den vorangegangenen Abschnitten wurden Gasteilchen oder Molekiile als ideales Gas beschrie-
ben und detailliert erlidutert unter welchen Voraussetzungen diese Annahme niherungsweise
giiltig ist. Zusammenfassend kann gesagt werden, dass sich Gase bei niedrigem Druck und hohen
Temperaturen nahezu ideal verhalten. Bei niedrigem Druck ist der Abstand zwischen den Mole-
killen groff und Wechselwirkungen zwischen den Molekiilen und das eigene Volumen spielen
kaum eine Rolle. Bei hohen Temperaturen ist die kinetische Energie grof2 und der Einfluss von
Wechselwirkungen ist vernachlissigbar klein. Bei der Betrachtung von trockener Luft, wird bei
Atmosphirendruck und Temperaturen iiber —~100 °C von niedrigem Druck und hohen Tempera-
turen gesprochen. Bei Wasserdampf, der in der Luft vorkommt, kann bei Partialdriicken von
einigen Kilopascal von niedrig gesprochen werden. Das bedeutet, dass Luft, als Gemisch aus tro-
ckener Luft und Wasserdampf, unter Standardbedingungen in guter Niherung als ideales Gas

beschrieben werden kann.

Um die Abweichungen des idealen Gasgesetzes von realen Gasen bei hohen Driicken und/oder
niedrigen Temperaturen auszugleichen, gibt es diverse Erweiterungen. Das ideale Gasgesetz kann
um zwei stoff-, temperatur- und druckabhingige Faktoren, zur sogenannten van-der-Waals-

Gleichung, erweitert werden:
a2
— — = 2-24
[p+a(V)](V bn) =nRT, (2-24)

mit dem Binnendruck a in J m* mol™ und dem Kovolumen b in m* mol™. Der Binnendruck, auch
Kohisionsdruck genannt, beriicksichtigt die Anziehungskrifte, und das Kovolumen beriicksich-
tigt das Eigenvolumen der Molekiile im Gas. Beide Konstanten werden empirisch fiir verschie-

dene Gase ermittelt.

Eine weitere Erweiterung des idealen Gasgesetzes ist der Realgas- oder Kompressibilititsfaktor Z.
Ein reales Gas wird, je hoher der Druck, immer schwerer zu komprimieren, was durch den Real-
gasfaktor Z > 1 berticksichtigt wird. Auch dieser Faktor wird empirisch ermittelt und die ideale

Gasgleichung wird folgendermafien erweitert:

pV=ZnRT. (2-25)
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2.6 Mechanismen der Warmeubertragung

In der Thermodynamik gibt es drei verschiedene Mechanismen der Wirmeiibertragung. Diese
sind Strahlung, Konvektion und Wirmeleitung. In den folgenden Abschnitten werden die
Grundlagen dieser Wirmeiibertragungsarten beschrieben, um spiter in der Simulation darauf zu-
riickgreifen zu konnen. Die verwendete Vorzeichenkonvention fiir den Wirmestrom lautet:
Wird einem System Wirme zugefiihrt, ist der Wirmestrom positiv. Wird einem System Wirme

entzogen, ist der Wirmestrom negativ.

2.6.1 Warmeleitung

Die Wirmeleitung, auch Konduktion genannt, beschreibt die Ubertragung von Wirme innerhalb
von Feststoffen oder sich in Ruhe befindenden Gasen und Fliissigkeiten. Wird ein Feststoff als
eine regelmiflige Anordnung von Atomen, die mit Federn miteinander verbunden sind, definiert,
dann konnen die mikroskopischen Mechanismen der Wirmeleitung anhand der mikroskopischen
Definition der Temperatur (2-9) erklirt werden. Mit steigender Temperatur, steigt auch die kineti-
sche Energie der Teilchen und damit schwingen diese stirker um ihre Ruhelage. Es kommt tiber
die Kopplung der Atome zu einer Energietibertragung von stirker schwingenden zu schwicher
schwingenden Atomen und damit zu einem Energiefluss vom warmen zum kalten Reservoir. Ist
der Feststoff ein elektrischer Leiter, dann sind die Elektronen darin frei beweglich und kénnen
sich quasi ungehindert durch das Material bewegen und transportieren zusitzlich Energie. Diese
freien Elektronen werden Elektronengas genannt. Der Energietransport in Metallen wird in
erster Linie durch das Vorhandensein von Elektronengasen bestimmt, die schwingende
Gitterstruktur spielt eine untergeordnete Rolle. Elektrisch nichtleitende Feststoffe sind deutlich
schlechtere Wirmeleiter als Metalle, da sie keine freien Elektronen besitzen und daher auch kein
Wirmetransport iiber diese erfolgen kann. In Gasen und Fliissigkeiten gibt es weder freien Elekt-
ronen und noch eine angeordnete Gitterstruktur, der Wirmetransport erfolgt lediglich durch die
StoRe der Atome bzw. Molekiile. Der Abstand der Teilchen in Gasen ist deutlich grofRer als der in
Flissigkeiten, weshalb es zu deutlich weniger Zusammenstofen kommt, wodurch die Wirmelei-

tung von Gasen im Allgemeinen schlechter ist als die von Fliissigkeiten.

Wird die Fliche A einer Wand aus einem homogenen und isotropen Material mit einer Dicke d,
einer Wandtemperatur Tyy ; auf einer Seite und einer Wandtemperatur Ty, auf der anderen
Seite (T, 1 > Tw 2), betrachtet, dann vereinfacht sich das Fouriersche Gesetz der Wirmeleitung
nach Formel (2-2) zu:

Twi—Twp
— a4

mit dem konduktiven Wirmestrom Qgongq in W und der in Abschnitt 2.1 bereits erwihnten

Qcond =14 (2-26)

Wirmeleitfihigkeit A in W m™ K. Die Wirmeleitfihigkeit ist eine Materialeigenschaft, die im
Allgemeinen aus Tabellen entnommen werden kann. Grundsitzlich ist die Wirmeleitfihigkeit

abhingig von der Temperatur, niherungsweise kann aber mit dem Mittelwert der
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Wirmeleitfihigkeiten bei Tyy ; und Ty , gerechnet werden. Es handelt sich in diesem Beispiel um
einen eindimensionalen stationiren Fall, stationir bedeutet, es gibt keine zeitliche Anderung der

Temperaturverteilung.

2.6.2 Warmestrahlung

Genau wie Licht, Radio- oder Mikrowellenstrahlung ist auch Wirmestrahlung eine elektromag-
netische Strahlung, die kein Medium benétigt, um Energie zu transportieren. Elektromagnetische
Strahlung besteht aus senkrecht zueinander schwingenden elektrischen und magnetischen
Feldern, die sich gemeinsam durch den Raum bewegen. Im Vakuum breitet sich die elektromag-
netische Strahlung als reine Transversalwelle mit Lichtgeschwindigkeit ¢ = 2,998 - 10 m s™ aus.
Wird beispielsweise ein Gas oder eine Fliissigkeit durchdrungen, dndert sich die Ausbreitungsge-
schwindigkeit in Abhingigkeit der Permittivititszahl €. und Permeabilititzahl p,, welche wiede-

rum von der Frequenz abhingig sind und als empirische Stoffwerte ermittelt werden.

Jeder Korper strahlt (emittiert Wirmestrahlung), in gewissen Wellenlingenbereichen A(T),
abhingig von der Temperatur des Strahlers. Bei Raumtemperatur liegt die Wellenlinge der
maximalen Abstrahlung bei etwa 10 pm im Infrarotbereich, (vgl.: sichtbares Licht ist im Bereich
380-780 nm; 0,38-0,78 um). Die ideale Wirmestrahlung einer Fliche A pro Wellenlinge, ange-
geben als spektrale flichenspezifische Ausstrahlung M;(A4,T) in W m™2 um™, wird iiber das

Plancksche Strahlungsgesetz beschrieben:

2mhc?( _he !
M, (A4, T) = pE (ea kg T — 1) ) (2-27)
Durch das Wiensche Verschiebungsgesetz ldsst sich die Wellenlinge, bei der das Maximum des

jeweiligen Planck-Spektrum liegt, fiir jede Temperatur, in der Einheit Mikrometer, berechnen:
2897,8 K

max —
T

(2-28)

Mit einer Oberflichentemperatur von ~5800 K hat die Sonne sein Maximum bei A4 = 0,5 pm
und sendet Wirmestrahlung iiber den gesamten Bereich des sichtbaren Lichts aus. In Abbil-
dung 2-2 ist die spektrale spezifische Ausstrahlung, nach Formel (2-27), in Abhingigkeit der
Wellenlinge bei verschiedenen Temperaturen und die Wiensche Verschiebung, nach Formel
(2-28), dargestellt.
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Rontgen-Strahlung: A < 0,01 um
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Abbildung 2-2: Planck Spektrum und Wiensche Verschiebung

Planck Spektrum bei verschiedenen Temperaturen (schwarze Linien) und die Wiensche Verschiebung (gestrichelte
Linie). Die Kreuze kennzeichnen das Maximum der Planck Spektren bei den verschiedenen Temperaturen. Die ho-
rizontalen Linien (blau und rot) markieren den Bereich des sichtbaren Lichts im Spektrum der elektromagnetischen
Strahlung.

Wird eine Anderung der Wellenlinge AA mit der spektralen spezifischen Ausstrahlung multipli-
ziert, ergibt das den Wirmestrom pro Fliche, der in einen Halbraum im Wellenlidngenbereich A
und A + AZ emittiert wird. Um den gesamten Wirmestrom, im Fall der Strahlung auch Strah-
lungsintensitit / oder nur Intensitit genannt, der von einem idealen Korper emittiert wird zu
erhalten, muss die spektrale flichenspezifische Ausstrahlung mit der strahlenden Fliche 4 multi-
pliziert und iiber das gesamte Wellenlingenspektrum integriert werden. Das Ergebnis ist das
Stefan-Boltzmann-Gesetz:

. 215 kg*
Qrad = — 15 c2 h3

Der Vorfaktor wird als Stefan-Boltzmann-Konstante o = 5,67 - 10® W m™ K™ zusammengefasst

T* (2-29)

und damit kann Formel (2-29) folgendermafen geschrieben werden:
Qrad =—0AT" (2-30)

Damit kann der Wirmestrom ausgehend von einem idealen Strahler, auch schwarzer Strah-
ler/Kérper genannt, berechnet werden. Handelt es sich um einen realen Strahler (kein schwarzer
Strahler), so muss das Stefan-Boltzmann-Gesetz (2-30) durch einen Skalierungsfaktor korrigiert
werden. Dieser Faktor wird Emissionsgrad oder Emissivitit € genannt und ist das Verhiltnis von

tatsdchlich abgegebener Strahlung zur abgegebenen Strahlung eines schwarzen Strahlers bei
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derselben Temperatur und liegt folglich im Bereich zwischen 0 und 1, wobei € = 1 fiir den schwar-
zen Strahler gilt. Abhingig ist der Emissionsgrad vom Material, der Oberflichenbeschaffenheit
und Temperatur des Korpers, der Wellenlidnge der Strahlung und dem Betrachtungswinkel. Fiir
verschiedenste Materialien ist der Emissionsgrad empirische im relevanten Wellenldngenbereich

bestimmt.

Emittierende Flichen haben im Allgemeinen eine Richtungsab-
hingigkeit, d. h. die emittierte Strahlungsintensitit variiert je P I “
nach Abstrahlungsrichtung und wird nicht gleichmiRig tiber den

Halbraum abgegeben. Fillt diese Richtungsabhingigkeit weg 8/ ;

wird von einem diffus oder isotrop emittierenden Korper gespro-
chen, auch Lambert-Strahler genannt, dargestellt in Abbil- Quelle

dung 2-3. Im Folgenden wird davon ausgegangen, dass alle Abbildung2-3: Lambert-Strahler
Korper diffus strahlen.

Gesetz von Kirchhoff

Trifft elektromagnetische Strahlung auf einen Korper,

kann sie je nach Material und Wellenlinge anteilig reflek-
tiert, absorbiert und transmittiert werden. Dies ist in Reflexion
Abbildung 2-4 dargestellt. Absorbierte Strahlung trigt Absorption

dabei zur Erwirmung des Korpers bei. Wie viel Wirme ein

Korper absorbiert hingt vom Absorptionsgrad a ab. Er T -
ransmission N\

liegt, wie der Emissionsgrad, im Bereich zwischen 0 und 1

und ist ein Skalierungsfaktor, wie viel der eintreffenden Abbildung 2-4: Auftreffende Strahlung eines

Strahlungsenergie aufgenommen wird. Der Emissionsgrad durchlassigen Korpers

(€) und der Absorptionsgrad (@) eines Korpers bei gleicher Temperatur und Wellenlinge sind

gleich, wenn sich dieser im thermodynamischen Gleichgewicht mit seiner Umgebung befindet

und folglich:

eA,T)=alA,T). (2-31)

Dieser Zusammenhang ist das Kirchhoffsche Strahlungsgesetz und bedeutet, dass ein idealer

Strahler auch gleichzeitig ein idealer Absorber ist.

Strahlungsaustausch zweier Korper

Beim Strahlungsaustausch zwischen zwei Korpern ist die Orientierung und Lage der strahlenden
Flichen zueinander von entscheidender Bedeutung. Beide Korper strahlen und es wird eine Bilanz
aus emittierten, reflektierten und transmittierten Wirmestromen erstellt. Die Energie, die ein
Korper j von einem strahlenden Korper i empfingt, im Vergleich zur gesamten von Korper i in
den Halbraum emittierten Energie, kann mit dem Sichtfaktor &; j» auch Einstrahlzahl genannt,

erfasst werden:
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ay
&

Der Sichtfaktor ist eine rein geometrische Grofie zwischen zwei Flichen und kann analytisch oder

&= (2-32)

numerisch bestimmt werden. Fiir zahlreiche geometrische Anordnungen gibt es Diagramme oder
Formeln, um die passenden Sichtfaktoren zu ermitteln. Fiir Sichtfaktoren gelten zwei Rechenre-
geln. Das Produkt einer Fliche i und des Sichtfaktors dieser Fliche auf eine Fliche j ist gleich grof}
wie das Produkt der Flidche j und des Sichtfaktors dieser Fliche auf die Fliche i. Auflerdem muss,

per Definition, die Summe alle Sichtfaktoren auf eine Fliche (j) eins ergeben. Zusammengefasst:

1. Reziprozititsbeziehung: A; &;; = A; §j;

2. Summationsbeziehung: ;-1 &; =1

Allgemein kann die Wirmestrahlung von Koérper 1 auf Korper 2, als Differenz der aus- und

eingestrahlten Leistung, wie folgt beschrieben werden:

Qrad,lz =C;,0 A1(T14 - T24)' (2-33)
mit der Strahlungsaustauschzahl C;, als Produkt des Emissionsgrads und Sichtfaktors des jeweili-
gen Falls. Befindet sich ein kleines Objekt (K&rper 1), das sich selbst nicht sieht, also keinen Strah-

lungsaustausch mit sich selbst hat, in einer ausgedehnten Umgebung (Kérper 2), so ist der Sicht-

faktor &1, = 1 und die Strahlungsaustauschzahl Cy; = &;.

2.6.3 Konvektion

In Gasen und Flissigkeiten kann Wirme durch den Transport von Stoffen iibertragen werden.
Diese Wirmeiibertragung wird Konvektion genannt. Reibungswiderstinde, in Gasen und Fliis-
sigkeiten, sind meist sehr viel kleiner als Wirmewiderstinde (Wirmeleitung) und somit ist die

Konvektion der effektivste Mechanismus, um groffe Wirmemengen zu iibertragen.

Bei der Konvektion wird zwischen erzwungener und freier Konvektion unterschieden. Maf3geb-
lich ist, ob die Gas- oder Fliissigkeitsstromungen durch dulere Krifte (erzwungen) oder durch
Dichteunterschiede (frei), die aufgrund der Schwerkraft Auftriebskrifte hervorrufen, angetrieben
werden. Letztere werden durch Temperatur- oder Druckdifferenzen verursacht. In vielen
Anwendungsfillen liegt eine Mischform vor und es muss iiberpriift werden in welchem Zusam-
menhang die beiden Fille stehen. Die drei Fille sind in Abbildung 2-5 dargestellt.

Der Wirmetransport erfolgt bei der Konvektion durch die Bewegung des Fluids in Kombination
mit Wirmeleitung innerhalb der Grenzschicht. Diese komplexe Stromungs- und Transporteigen-
schaften werden im Wirmeiibergangskoeffizient zusammengefasst. Basierend auf dem New-
tonschen Abkiihlungsgesetz kann die Wirmetibertragung durch Konvektion auf einen Korper

folgendermafien beschrieben werden:

Qconv = —a A AT, (2-34)
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mit dem Wirmeiibergangskoeffizient & in W m™ K™, der Fliche des Korpers, beispielsweise die
Oberfliche einer umstromten Kugel, und der Temperaturdifferenz zwischen der Temperatur des
Korpers und der des Fluids AT = Tg — Tf.

Abbildung 2-5: Warmeiibertragung durch Konvektion

A: Erzwungenen Konvektion, B: natiirlichen Konvektion und C: gemischten Konvektion. In den Fillen, in denen
relevanter natiirlicher Konvektion auftritt, bildet sich eine Grenzschicht aus, wenn die Temperatur des Koérpers (Ku-
gel; Tg) grofer ist als die umgebenden Fluidtemperatur (T%). In den Fillen, in denen erzwungener Konvektion auf-
tritt, erfolgt die Anstrémung mit der Geschwindigkeit 14,.

Dimensionslose Kennzahlen

Bei der Beschreibung von Konvektionsprozessen werden dimensionslose Kennzahlen dazu
verwendet, um komplexe thermodynamische Zusammenhinge auf ihre wesentlichen, vergleich-
baren Einflussgroflen zu reduzieren. Sie ermdéglichen es, unterschiedliche Konvektionsfille unab-
hingig von konkreten Abmessungen, Temperaturen oder Stoffeigenschaften gegeniiberzustellen
und einzuordnen. Allgemein beschreiben sie das Verhiltnis dominierender Krifte oder Trans-
portmechanismen. Dadurch ermdéglichen diese die Beschreibung eines Stromungscharakters, die
Vorhersage des Wirmeiibergangsverhaltens, sowie die Anwendung empirischer Regressionen

auf geometrisch und physikalisch dhnliche Systeme.

Bei der Berechnung dieser Kennzahlen werden die Fluideigenschaften des umstromenden Medi-
ums benétigt. Diese werden auch Stoffdaten genannt. Die dafiir notwendigen Grundlagen werden
in Abschnitt 2.7 eingefiihrt, eine detaillierte Darstellung erfolgt dann in Teilabschnitt 4.2.2. Es sei
vorweggenommen, die zur Bestimmung der dimensionslosen Kennzahlen notwendigen Stoffda-
ten in der Regel bei der mittleren Temperatur des Fluidfilms in der konvektiven Grenzschicht
definiert sind. Diese Temperatur, auch Filmtemperatur Tfj,, genannt, ist eine Niherung fiir die
Temperatur in der Konvektionsgrenzschicht und ist der Mittelwert aus Korpertemperatur und

Temperatur des Fluids aulerhalb der Grenzschicht (Freistrom): gy = (Tg + Tg)/2.

Die Nuflelt-Zahl Nu ist die dimensionslose Form des Wirmeiibergangskoeffizient a:
ANu

= 2-35
a I (2-35)

mit der Wirmeleitfihigkeit A des Fluids in W m™ K™ und der charakteristischen Linge L. in m,

die abhingig vom Anwendungsfall und der Geometrie ist. Beispielsweise ist die charakteristische
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Linge einer iiberstromten ebenen Fliche die Linge dieser, oder bei einer iiberstromten Kugel
oder einem querangestromten Zylinder ist die charakteristische Linge der Durchmesser. Allge-
mein beschreibt die Nuflelt-Zahl das Verhiltnis des konvektiven Wirmeiibergangs zur Wirme-
leitung durch Konduktion. In einschligiger Literatur gibt es eine Vielzahl von Regressionen, um

die Nufelt-Zahl in Abhingigkeit der Stromungseigenschaften und Geometrien zu berechnen.

Erzwungene Konvektion

Im Fall der erzwungenen Konvektion ist die Nufielt-Zahl eine Funktion der Reynolds-Zahl und
der Prandtl-Zahl: Nugy ceq = AARe, Pr). Die beiden Kennzahlen werden wie folgt berechnet:

Re = Yoo Le (2-36)
v
vVpcC
Pr = % , (2-37)

mit der Anstromgeschwindigkeit Uy, in m s™, der kinematischen Viskositit v in m*s™ und der
spezifischen Wirmekapazitit ¢, in J kg™ K™ des Fluids. Die kinematische Viskositit ist definiert
als dynamische Viskositit 7 in kg m™ s™ geteilt durch die Dichte p in m* kg™ des Fluids.

Die Reynoldszahl beschreibt das Verhiltnis von Trigheitskriften (« p u?/ L) zu viskosen Scher-
kriften («nu/Lc?) im Fluid. Bei grofen Strémungsgeschwindigkeiten (= groRe Reynolds-
Zahlen) kommt es zu Unregelmifigkeiten im Strémungsprofil die nicht mehr gedimpft werden.
Es bildet sich eine unregelmiflige, verwirbelte Stromung aus, die turbulente Strémung genannt
wird. Bei kleinen Stromungsgeschwindigkeiten verlduft die Strémung geordnet und wird lami-
nare Stromung genannt. Strdmungsprofile werden in Schichten, die sich nicht vermischen,
dargestellt. Geometrieabhingig gibt es einen Punkt, oder Bereich, ab dem die Strémung von
laminar zu turbulent umschlidgt. Dieser Punkt wird durch die kritische Reynoldszahl Re ¢
gekennzeichnet und diese ldsst sich fiir verschiedenste Geometrien anhand empirisch ermittelter
Regressionen berechnen. Die Prandtl-Zahl wird ausschlieflich durch die Eigenschaften des
wirmeiibertragenden Mediums bestimmt und beschreibt das Verhiltnis von Impulsdiffusion

(¢ v) und Wirmediffusion (< A/(p cp)).

Freie Konvektion

Im Fall der freien Konvektion, auch natiirliche Konvektion genannt, ist die Nuflelt-Zahl eine

Funktion der bereits eingefithrten Prandtl-Zahl und der Rayleigh-Zahl Ra, die das Produkt aus

Grashof-Zahl Gr und Prandtl-Zahl ist (Ra = Pr Gr): Nug.ee = ARa, Pr). Die Grashof-Zahl kann

wie folgt berechnet werden:

_BATgL
V2

Gr (2-38)

)
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mit der Temperaturdifferenz zwischen Koérper und Fluid sowie dem volumetrischen Ausdeh-
nungskoeffizienten £ in K™, auch isobarer Wirmeausdehnungskoeffizient genannt, der folgen-
dermaflen berechnet werden kann:

B = %(Z_;)")p' (2-39)

Bei idealen Gasen vereinfacht sich dieser zu = 1/Tfjjm-

Die Grashof-Zahl ist die mafigebliche dimensionslose Kennzahl zur Charakterisierung des Stro-
mungsregimes im Fall der natiirlichen Konvektion. Sie beschreibt das Verhiltnis von Auftriebs-
kriften, die durch Dichteunterschiede infolge von Temperaturgradienten entstehen, zu viskosen
Scherkriften im Fluid. Kleine Grashof-Zahlen stehen fiir eine iiberwiegend laminare Strémung,
da die viskosen Krifte dominieren und der Auftrieb nur eine schwache Stromung induziert. Mit
zunehmender Temperaturdifferenz oder groferer charakteristischen Linge wachsen die
Auftriebskrifte an und iibersteigen die viskosen Krifte, sodass die Stromung in einen Ubergangs-
bereich iibergehen. Bei hinreichend groflen Grashof-Zahlen werden die Grenzschichten instabil
und es bildet sich ein turbulentes Stromungsfeld aus. Der Ubergangsbereich liegt bei Gr ~ 10°, fiir
102 < Pr<10° (Bejan, 2013). Damit nimmt die Grashof-Zahl fiir natiirliche Konvektion eine
dhnliche Rolle ein wie die Reynolds-Zahl bei der erzwungenen Konvektion: Sie definiert den

Stromungszustand und ist Grundlage fiir die Auswahl geeigneter Wirmeiibergangsregressionen.

Mischkonvektion

In einer natiirlichen Umgebung kommt es sowohl zu erzwungener als auch freier Konvektion.
Diese Uberlagerung nennt sich Mischkonvektion und wie diese beschrieben werden kann, hiingt
von der resultierenden Strémung ab. Der Charakter dieser wird im Wesentlichen durch die Tem-
peraturdifferenz zwischen Koérper und Umgebung sowie der Stromungsgeschwindigkeit des
Fluids bestimmt. Diese Temperaturdifferenz erzeugt {iber Auftrieb eine freie Stromung, deren
Richtung abhingig davon ist, ob der Kérper wirmer oder kilter als das umgebende Fluid ist: Bei
einem wirmeren Korper steigt das erwirmte, leichtere Medium innerhalb der Grenzschicht auf,
bei einem kilteren Korper sinkt das Medium ab. Je nach Orientierung der erzwungenen Strémung
relativ zur auftriebsinduzierten Stromung wird zwischen gleichgerichteter (inkl. Querangestrém-
ter) und entgegengerichteter Mischkonvektion unterschieden. Gleichgerichtete Konvektion liegt
vor, wenn die erzwungene Stromung in Richtung der freien Strémung, oder im spitzen Winkel,
inkl. rechter Winkel (querangestrémt), dazu verlduft. In diesen Fillen verstirken sich beide
Mechanismen, was eine Stabilisierung und Reduzierung der Dicke der thermischen Grenzschicht
bewirkt und typischerweise zu hheren Wirmeiibergingen fiihrt (Bejan, 2013; VDI-Wdrmeatlas,
2013). Wirkt die durch die Temperaturdifferenz erzeugte freie Strémung jedoch entgegen der
erzwungenen Stromung, so entsteht entgegengerichtete Mischkonvektion, bei der die Grenz-
schicht destabilisiert, dicker wird und lokale Rezirkulationen oder Ablésungen auftreten konnen,

was den konvektiven Wirmeiibergang typischerweise reduziert.
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Die zugehdrige Nuflelt-Zahl wird nach Cengel und Ghajar (2015) folgendermafien berechnet:
Nupix = [NUforced™ Nufreen]l/n; (2-40)
Dabei wird im gleichgerichteten und querangestrémten Fall addiert und im entgegengerichteter

Fall subtrahiert.

Fiir den Exponent wird je nach Geometrie ein Wert zwischen 3 und 4 ausgewihlt, wobei n = 7/2
oder n = 4 fiir querangestromte Kugel-Geometrien besser geeignet sind (Bergman und Lavine,
2017). Bei Formel (2-40) handelt es sich um eine empirisch ermittelte Interpolationsformel, die
die beiden Grenzfille der reinen erzwungenen und der reinen freien Konvektion zu einer konti-
nuierlichen Beschreibung der gemischten Konvektion zusammenfiihrt. Diese Vorgehensweise ist
in der Literatur umfassend untersucht und durch eine Vielzahl experimenteller Studien bestitigt
worden (Chen et al,, 1986; Churchill, 1977; Churchill und Usagi, 1972).

Bei der Mischkonvektion beschreibt die Richardson-Zahl Ri das Verhiltnis von freier zu erzwun-
gener Konvektion (Verhiltnis von Auftriebs- und Trigheitskriften) und ist somit ein Maf§ dafiir,
welcher Anteil dominiert, und es kann abgeschitzt werden, ob ein Fall vernachlissigt werden
kann. Die Richardson-Zahl ist wie folgt definiert:

Gr [AT gL,
Re? (u)?

Fiir Ri « 1 kann die freie Konvektion und fiir Ri » 1 kann die erzwungene Konvektion vernach-

Ri = (2-41)

lassigt werden. Bei Ri = 1 sind beide Effekte vergleichbar und es muss eine geeignete Mischkorre-
lation, wie beispielsweise Formel (2-40), gefunden werden, die beide Fille beriicksichtigt. Prakti-
kabel ist der Bereich Ri € [0,1; 10] fiir Mischkorrelation, unterhalb dieses Bereichs wird nur die
erzwungene Konvektion beriicksichtigt, oberhalb nur die natiirliche Konvektion (Bergman und
Lavine, 2017; Cengel und Ghajar, 2015).

2.6.4 Lumped-System

Bei der Wirmeiibertragung kann ein Korper als Lumped-System behandelt werden, wenn seine
Temperatur riumlich als konstant betrachtet werden kann. Dies ist der Fall, wenn der innere
Wirmetransport im Koérper im Vergleich zum Wirmetransport an dessen Oberfliche hinrei-
chend schnell erfolgt. Zur Beurteilung wird die Biot-Zahl Bi herangezogen. Sie beschreibt als
dimensionslose Kennzahl das Verhiltnis des inneren Wirmeleitwiderstands des Koérpers zum
dufleren Wirmeiibergangswiderstand des umstromenden Mediums und kann wie folgt beschrie-
ben werden:

_al.
=7

mit dem Wirmeiibergangskoeffizienten «, berechnet nach Formel (2-35), der charakteristischen

Bi (2-42)

Linge L. = Vg/Og, definiert iiber das wirmespeichernde Volumen und der wirmeiibertragenden
Oberfliche des Korpers sowie der Wirmeleitfihigkeit Ag des Korpers. Kleine Werte der Biot-

Zahl bedeuten, dass der Wirmetransport im Inneren des Korpers im Vergleich zum
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Wirmeiibergang tiber die Oberfliche schnell erfolgt. Dadurch bleiben rdumliche Temperaturgra-
dienten innerhalb des K6rpers gering, sodass niherungsweise von einer homogenen Tempera-
turverteilung ausgegangen werden kann. Ublicherweise wird die Bedingung Bi < 0,1 als hinrei-
chendes Kriterium dafiir verwendet, dass die Annahme eines Lumped-Systems zulissig ist (Cengel
und Ghajar, 2015).

2.7  Grundlagen feuchter Luft

Wie im vorherigen Abschnitt bereits erwihnt, werden fiir die Berechnungen der dimensionslosen
Kennzahlen die Fluideigenschaften des umgebenden Mediums benétigt. Trockene Luft kommt in
der Natur so gut wie nicht vor, weshalb Luft als Zwei-Stoff-Gemisch aus trockener Luft? (indi-
ziertes a: air) und als Wasserdampf vorkommendes Wasser (indiziertes v: vapour) behandelt
werden muss. In diesem Abschnitt werden die Grundladen dieses Zwei-Stoff-Gemischs, der

sogenannten feuchten Luft, behandelt. Die erforderlichen Stoffdaten von feuchter Luft sind:

* Wirmekapazitit ),

= Dichte p

* Dynamische Viskositit n
»  Wirmeleitfihigkeit A

Im Folgenden werden die Formelzeichen der Stoffdaten von feuchter Luft nicht indiziert. Indi-
ziert werden lediglich die Stoffdaten der Einzelkomponenten. Ist das vorkommende Wasser
ausschlieflich gasférmig, wird das Gemisch als ungesittigte feuchte Luft bezeichnet. Gesittigte
feuchte Luft entspricht einer Luftfeuchtigkeit von 100 % und bei tibersittigter feuchter Luft
kondensieren kleinste Wassermengen beispielsweise als Nebel. Im Folgenden wird die feuchte

Luft als ungesittigt oder gerade gesittigt und nicht als iibersittigt angenommen.

Der Abschnitt ist in zwei Teilabschnitte unterteilt. Im ersten Teilabschnitt werden die Zustands-
eigenschaften behandelt, diese konnen weiterhin als Mischung idealer Gase beschrieben werden.
Im zweiten Teilabschnitt werden die Transporteigenschaften behandelt, welche durch Transport-
prozesse beeinflusst werden. Bei den Transporteigenschaften reicht es selbst bei niedrigen
Driicken nicht mehr aus, diese durch einfache Mischungsansitze zu beschreiben. Der Einfluss der
wirkenden Molekularkrifte gewinnt insbesondere bei Gasgemischen aus polaren (Wasserdampf)
und unpolaren Gasen (Luft) an Bedeutung. Im Detail wird in den jeweiligen Abschnitten darauf

eingegangen.

* Luft ist ein Gemisch aus Stickstoff, Sauerstoff, Argon, Kohlenstoffdioxid und Spurengasen. Die Fluideigenschaften
von Luft als Stoffgemisch unter Standardatmosphirenbedingungen und im alltiglichen Temperatur Bereich sind ein-
gehend erforscht und kann folglich als ein Stoff betrachtet werden.
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2.7.1 Zustandseigenschaften feuchter Luft

Der Feuchtegehalt der Luft wird entweder als relative Luftfeuchtigkeit ¢ oder als Wasserbeladung
x angegeben. Die relative Luftfeuchtigkeit ist das Verhiltnis von Partialdruck Ppy 24 Sattigungs-

druck p_, von Wasserdampf bei gegebener Temperatur und Druck:

Py,
o =22, (2-43)
pS,V T,p

und ist somit einheitenlos. Die Wasserbeladung ist das Verhiltnis aus der Masse des Wasser-
dampfs m, zur Masse der trocknen Luft m,. Das Verhiltnis kann mit den spezifischen Gaskon-
stanten, der relativen Luftfeuchtigkeit und den Partialdriicken dargestellt werden:
my Ry @psy
X=—=————,
my, Ryp—o Psv
mit dem Gesamtdruck der Umgebung p (Standardatmosphire: p,i, = 101325 Pa) sowie den

(2-44)

spezifischen Gaskonstanten von trockener Luft R, = 287,12 J kg K und von Wasserdampf
R, =461,52 J kg K. Der Sittigungsdampfdruck von Wasserdampf kann iiber die Magnus-
Formel (Sonntag und Heinze, 1982) in Abhingigkeit der Temperatur 9 (in °C) in guter Niherung
berechnet werden:

C, ¥
C; +9[

mit den empirischen bestimmten Konstanten C; = 610,8 Pa, C, = 17,081 und C3 = 234,18 °C.

Psyv = Cy exp [ (2-45)

Um die in Teilabschnitt 2.6.3 bereits erwdhnten thermodynamischen Stoffdaten feuchter Luft zu
beschreiben, werden Gehaltsgrofien benétigt. Diese sind Stoffmengenanteil y und Massenanteil

w der einzelnen Komponenten und werden allgemein wie folgt definiert:

n.

Xi=— (2-46)
m.

w; = —. (2-47)
m

Mit der idealen Gasnidherung sind die Stoffmengen der Komponenten proportional zum jeweili-

gen Partialdruck. Dadurch lassen sich die Stoffmengenanteile der Komponenten wie folgt schrei-

ben:
L= P—@DPsyv ' (2—48)
p
x="2 ZS’V- (2-49)

Die Massenanteile der Komponenten sind iiber die Stoffmengenanteile und die molaren Massen

definiert:

M
Wa=Xa o (2-50)

35



My

Wy = Xy Ik (2-51)
Die mittleren molaren Masse M ist iiber die Stoffmengenanteile gewichtet:
M=y, M+ x, My, (2-52)

mit der molaren Masse von trockener Luft M, = 28,9586 - 10~ kg mol™ und der molaren Masse
von Wasser(dampf) M, = 18,0153 - 10~ kg mol".

Warmekapazitat von feuchter Luft

Analog zur mittleren molaren Masse, wird die molare Wirmekapazitidt Cy von feuchter Luft,
durch Gewichtung der einzelnen molaren Wirmekapazititen mit den Stoffmengenanteilen
berechnet:

Cym = Xa Cma + Xy Cumyy - (2-53)
Bei der spezifischen isobaren Wirmekapazitit, zukiinftig nur noch spezifische Wirmekapazitit
genannt, wird {iber die Massenanteile gewichtet:

Cp = Wa Cpa+ Wy Cpy - (2-54)
In einem in der Natur vorkommenden Temperaturbereich dndern sich die spezifischen Wirme-
kapazititen der Komponenten Luft und Wasserdampf nur geringfiigig und kénnen daher
niherungsweise als konstant angenommen werden. Eine detaillierte Beschreibung erfolgt in Teil-
abschnitt 4.2.2. Fiir eine genaue Abbildung der Werte, gerade bei sehr hohen Temperaturen, kann
auf Regressionen zuriickgegriffen werden, die auf Basis von Messdaten erstellt wurden. Eine

ausfiihrliche Datensammlung ist beispielsweise der VDI-Wirmeatlas (2013).

Dichte von feuchter Luft

Die Dichte feuchter Luft p leitet sich aus der idealen Gasgleichung ab und ldsst sich mit der

mittleren molaren Masse folgendermafien beschreiben:

p _
=— M. 2-55
P=RT (2-55)

Formel (2-55) kann auch iiber die Wasserbeladung x ausgedriickt werden. Umgeformt wird die

Dichte wie folgt beschrieben:

. (@+x) p
P=Ri+xR)T"

Das Comité International des Poids et Mesures (CIPM) veréffentlichte 2007 folgende Gleichung
fiir die Dichte feuchter Luft (Picard et al, 2008):

s [t r (15
- 1—y (1=22)|. 2-57
P=ZRT Xa M, (2-57)

Diese Gleichung ist eine weitere umgestellte Form der Formel (2-55), erweitert mit dem Realgas-

faktor Z der in Abschnitt 2.5 in Formel (2-25) bereits eingefiihrt wurde.

(2-56)
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2.7.2 Transporteigenschaften feuchter Luft

Viskositit und Wirmeleitfihigkeit sind Transporteigenschaften feuchter Luft, die zur Beschrei-
bung des konvektiven Wirmeiibergangs wichtig sind. Beide Eigenschaften sind eng miteinander
verbunden, da beide durch Transportprozesse (Impuls und Energie) beschrieben werden. Wird
von idealem Gasverhalten ausgegangen, lassen sich die beiden Eigenschaften {iiber die
kinetische Gastheorie vergleichen, siehe dazu Kasten 2.1. Die Analogie st6f3t bei mehrdimensio-
nalen Problemen auf ihre Grenzen, da die Wirmestromdichte (2-2) ein Vektor ist, wihrend die

Impulsstromdichte ein Tensor ist.

Kasten 2.1
Vergleich dynamische Viskositat und Warmeleitfahigkeit tiber kinetische Gastheorie

Einen vereinfachten Vergleich zwischen der dynamischen Viskositit  und der Wirmeleitfihigkeit A

liefert Loeb (2004): 2
Uz, TZ g
Die Strecke, die ein Molekiil durchschnittlich zuriicklegt, be- T L%
Z ~
vor es zu einer Kollision kommt, entspricht der mittleren . \Lg—;

freien Weglinge L. Wird eine Gasschicht der Dicke L in der L> S

U, T1
X

die viskose Wirkung auftritt betrachtet, dann ist die Differenz
der Stromungsgeschwindigkeiten zu dariiber (u,) und darunter (u;) parallellaufenden Schichten
L du/dz, mit dem Geschwindigkeitsgradienten du/dz senkrecht zur Bewegung des Gases. Durch den
Geschwindigkeitsgradienten kommt es zu Impulsiibertrigen durch die Molekiile (N Stiick pro Volu-
meneinheit) der Masse m. Unter Annahme eines stationidren Zustands ergibt sich aus den iibertragenen
Impulsen und der Impulsstromdichte: 7 = 1/3 N m (u) L. Bei der Wirmeleitung wird anstatt des Im-
pulses kinetische Energie iibertragen. Die Schichten flieffen nicht mehr mit unterschiedlichen Ge-
schwindigkeiten, sondern haben unterschiedliche Temperaturen und es stellt sich ein Temperaturgra-
dient dT/dz ein. Die Temperaturdifferenz der Molekiile an den Grenzflichen zu den dariiber und da-
runter liegenden Schichten ist L dT/dz. Jedes Molekiil besitz die Masse m und die spezifische isochore
Wirmekapazitit c¢,. Es ergibt sich aus der iibertragenen Energie in z-Richtung und der Wir-

mestromdichte: A = 1/3 N m (u) L cy.

Das Verhiltnis von dynamischer Viskositit 7 und Wirmeleitfihigkeit A ist folglich die spezifische iso-
chore Wirmekapazitit cy,. Fiir viele Gase besteht im Bereich der Raumtemperatur niherungsweise eine
Proportionalitit zwischen den beiden Transporteigenschaften. Dies liegt daran, dass sich die Wirmeka-

pazitit mit steigender Temperatur dndert nur geringfiigig.
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Wie bereits erwihnt fallen bei den Transporteigenschaften von feuchter Luft die molekularen
Krifte stirker ins Gewicht und konnen, insbesondere bei einem Gasgemisch aus einem polaren
und einem unpolaren Gas, nicht mehr ignoriert werden. Trockene Luft, die hauptsichlich aus
Stickstoff (N,) und Sauerstoff (O,) besteht, kann als unpolares Gas beschrieben werden, bei dem
die elektrische Ladung gleichmifig tiber die Molekiile verteilt sind. Wasserdampf ist aufgrund
der hohen Elektronegativititsdifferenz sowie des gewinkelten Ausbaus polar und die elektrischen
Ladungen sind ungleichmifig tiber die Molekiile verteilt. Im Folgenden werden verschiedene
theoretische und semi-empirische Ansitze eingefiihrt, mit denen die Transporteigenschaften des
Gemischs auf Basis der Eigenschaften der Einzelkomponenten fiir diese Arbeit hinreichend genau

beschreiben werden konnen.

Die Transporteigenschaften konnen auf mikroskopischer Ebene durch die Boltzmann-Gleichun-
gen und auf makroskopischer Ebene durch die Navier-Stokes-Gleichungen beschrieben werden.
Fiir die vorliegende Arbeit ist jedoch vor allem die Berechnung der Transporteigenschaften feuch-
ter Luft relevant, nicht deren vollstindig theoretische Herleitung. Daher bietet der folgende
Abschnitt lediglich einen anwendungsbezogenen Uberblick iiber das Thema und fiir detailliertere
Ausfithrungen sei an dieser Stelle auf einschligige Fachliteratur wie beispielsweise von Reid et al.
(1988) oder Loeb (2004) verwiesen.

Viskositat

“The theory of gas transport properties is simply stated, but it is quite complex to express in equations which
can be used directly to calculate viscosities. In simple terms, when a gas undergoes a shearing stress so that
there is some bulk motion, the molecules at any one point have the bulk velocity vector added to their own
random velocity vector. Molecular collisions cause an interchange of momentum throughout the fluid, and
this bulk motion velocity (or momentum) becomes distributed. Near the source of the applied stress, the bulk
velocity vector is high, but as the molecules move away from the source, they are "slowed down" (in the
direction of bulk flow), which causes the other sections of the fluid to move in that direction. This random,

molecular momentum interchange is the predominant cause of gaseous viscosity.” (Reid et al., 1988, S. 389

f)

Die dynamische Viskositit ist definiert als Schubspannung pro Fliche an einem Punkt, dividiert
durch den Geschwindigkeitsgradient orthogonal zur Stromungsrichtung. Ist die dynamische
Viskositit, bei gegebener Temperatur und Druck, zeitlich konstant, wird das Fluid als New-
tonschen Fluid bezeichnet. Alle Gase verhalten sich wie ein Newtonsches Fluid. Bei Betrachtung
der Geschwindigkeitsunterschiede im zweidimensionalen Raum, die sich als Schichten mit unter-
schiedlichen Geschwindigkeiten darstellen lassen, fithrt die zwischen diesen Schichten
wirkende Schubspannung zu Impulsiibertragungen. Die dynamische Viskositit 1 beschreibt, wie

grof} diese Spannungen sind und ist somit ein Ma# fiir die innere Reibung.
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Maxwell beschreibt die dynamische Viskositit diluter Gase® als Produkt der Dichte des Gases p,
der mittleren freien Weglinge L und der Schallgeschwindigkeit c¢g im Gas. Fiir unpolare Gase

muss diese Gleichung um einen Korrekturfaktor () ,np, = 0,67, erweitert werden (White, 2006).

Werden die (schwachen) molekularen Wechselwirkungen beriicksichtigt, zeigt sich eine leichte
Temperaturabhingigkeit der Dichte und der freien mittleren Weglidnge die durch ein Kollisions-

integral Q@2 in der Chapman-Enskog-Theorie berticksichtigt werden:

5 Ve MRT
16 702 QG

Das Kollisionsintegral wird auf Basis des effektiven Kollisionsdurchmessers ¢ in A und das aus

n = (2-58)

diesem abgeschitzte intermolekulare Kraftpotential®, berechnet. Das Kollisionsintegral ist im
Allgemeinen abhingig von einem Verhiltnis der Temperatur zu einer Referenztemperatur, die
charakteristisch fiir das Molekiil und das gewihlten Kraftpotential ist. Meist wird entweder das
Stockmayer oder das Lennard-Jones Potential verwendet. Bei diesem Ansatz gibt es ebenfalls die
Einschrinkung der diluten Gase. Daher wird davon ausgegangen, dass es ausschlieflich zu bini-
ren, elastischen Kollisionen kommt. Die Bewegung der Molekiile wihrend der Kollision kann
durch die klassische Mechanik beschrieben werden. Auflerdem wirken die molekularen Krifte
ausschlieflich zwischen festen Zentren, d.h. die Potentialfunktion muss sphirisch sein. Durch
diese Einschrinkungen darf die Theorie streng genommen lediglich auf monoatomare Gase bei
niedrigem Druck und hoher Temperatur angewandt werden. Aus Ermangelung an Alternativmo-

dellen wird die Theorie dennoch bei polyatomaren Gasen verwendet.

Eine praktikablere Beschreibung der dynamischen Viskositit liefert der von Maxwell vorgeschla-
gene und spiter von Rayleight theoretisch begriindete Potenzansatz:

n="mno <L> ) (2-59)

Ty0

mit den stoffspezifischen Referenzwerten der dynamischen Viskositit T, in K und 7, in
kg m™ s. Der Temperaturexponent n beschreibt, wie stark die dynamische Viskositit eines Gases

von der Temperatur abhidngt und ist ebenfalls stoffspezifisch.

Basierend auf kinetischen Gastheorie kommt Sutherland (1893) auf folgenden Ansatz:

3/2
n=no ( T > Too +S’7, (2-60)
Tyo T+S,

* Als dilute Gase werden Gase mit einer sehr geringen Teilchendichte und schwachen Wechselwirkungen zwischen
den Molekiilen bezeichnet.

* Ein intermolekulares Kraftpotential beschreibt die wirkenden Krifte in Abhingigkeit des Abstands zweier Mole-
kiile. Lennard-Jones Potential: fiir ungeladene Molekiile wirkt bei Abstinden kleiner als 7;,, = 1,12 ¢ eine abstofende
und bei gréfleren Abstinden eine anziehende Kraft.
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mit der stoffabhidngigen sogenannten Sutherland-Konstante der dynamischen Viskositit Sy, in K,
die experimentell ermittelt wird. Die stoffabhingigen Referenzwerte der dynamischen Viskositit
T und 17, sind identisch mit den Werten, die auch beim Potenzgesetz (2-59) verwendet werden.
Es handelt sich um einen semi-empirischen Ansatz, der das Potenzgesetz (2-59) um einen
Korrekturterm erweitert, um reale Gase besser zu beschreiben. Dieser Ansatz wird als Sutherland-
Modell bezeichnet.

Viskositit von feuchter Luft

Die dynamische Viskositit 17 von feuchter Luft kann iiber einen linearen Mischungsansatz
beschrieben werden. Analog zur molaren Masse (2-52) und zur molaren Wirmekapazitit (2-53)

erfolgt die Berechnung iiber die Stoffmengenanteile:
N=Xallat Xv v (2-61)

Dieser Ansatz ist fiir Gemische mit annihernd gleichen Molmassen und geringen Wechselwir-

kungen der Einzelkomponenten akzeptabel.

Bei der von Herning und Zipperer (1936) entwickelten Methode werden die Molmassen durch
den Mischungsansatz beriicksichtigt, wobei die Impulse der Gaskomponenten, welche proporti-

onal zur Wurzel der Molekulargewichte sind, mit einbezogen werden:

XaNa/ Ma+ Xy v My
n= ) (2-62)
Xa My + Xy My
Basierend auf der kinetischen Gastheorie kommt Wilke (1950) zu folgendem Ansatz:

n = Xala n Xv v
XaVir Xy Y12 Xa¥a1 + Xy Y22

(2-63)

Dabei werden Effekte zweiter Ordnung vernachlissigt. Die Koeffizienten 1;;°, auch Sutherland-

Koeffizienten genannt, sind folgendermafien definiert:

\-Y NATRAL
¢i1=£<1+%> 2 1+<ﬂ> 2(%> N (2-64)

Bei dem Vorfaktor 4/2/4 handelt es sich nicht um einen empirischen Faktor, sondern um einen

Faktor, der aus der kinetischen Gastheorie kommt.

Kestin und Whitelaw (1965) erhoben Messdaten fiir dynamische Viskosititen von feuchter Luft
bei verschiedenen Stoffmengenanteilen von Wasserdampf. Basierend auf diesen Messdaten
entwickelte Studnikov (1970) eine semi-empirische Formel, um die dynamische Viskositit von

feuchter Luft, ohne aufwindige Potentialberiicksichtigungen, abbilden zu kénnen:

* In Formel (2-63) steht die indizierte 1 fiir trockne Luft und die indizierte 2 fiir Wasserdampf bei den Sutherland-
Koeffizienten.
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2
XV XV >’ (2-65)

U:(Xana+)(v77v)<1+ I
n

mit einem empirischen Koeffizienten () = 2,75. Diese Regression basiert auf dem Mischungsan-
satz (2-61), der mit einem Ausgleichsterm multipliziert wird. Der Ausgleichsterm geht auf die
semi-empirische Formel (2-72) nach Lehman (1957) zuriick, mit der die Wirmeleitfihigkeit
binirer Mischungen mit einer polaren Komponente beschrieben wird. Die Formel wird im nach-

folgenden Abschnitt erldutert.

Warmeleitfahigkeit

Wird bei der Ubertragung der Wirme bei Gasen der konvektive Anteil minimiert, beispielsweise
durch eine geeignete Wahl des Aufbaus, dann besitzen Gase, genau wie Feststoffe auch, eine stoff-
spezifische Konstante, die Wirmeleitfihigkeit 4. Wie bereits in Formel (2-2) dargestellt, ist die
Wirmeleitfihigkeit als das Verhiltnis von Wirmestromdichte zu Temperaturgradienten
definiert. Sie beschreibt damit den molekularen Wirmetransport in Richtung der niedrigeren

Temperatur.

Die in Kasten 2.1 hergeleitete Wirmeleitfihigkeit ist fiir reale Gase ungenau, da ein breites Spekt-
rum an Molekiilgeschwindigkeiten beriicksichtigt werden muss und Molekiile Energie in zusitz-
lichen Freiheitsgraden speichern kénnen (siehe Abschnitt 2.4). Analog zu Formel (2-58) kann die

Wirmeleitfihigkeit monoatomarer Gase wie folgt beschrieben werden:

P VIMRT Cyy

=— (2-66)
36 ma? 022 M

Auch hier muss das Kollisionsintegral Q%% mittels eines gewihlten intermolekularen Kraftpo-

tentials berechnet werden.

Analog zur dynamischen Viskositit bieten auch fiir die Wirmeleitfihigkeit das Potenzgesetz, vgl.
Formel (2-59):
T n
A=2 <—> , (2-67)
Th0

mit den stoffabhingigen Referenzwerten der Wirmeleitfihigkeit T o in K, Ag in W m™ K™ und

dem stoffspezifischen Temperaturexponent 1, sowie das Sutherland-Modell, vgl. Formel (2-60):
3/,
A= L) et (2-68)
Tho T+S;
mit der stoffabhingigen Sutherland-Konstante der Wirmeleitfihigkeit S, in K, praktikablere

Ansitze. Die stoffabhingigen Referenzwerte der Wirmeleitfihigkeit T) o und A, sind identisch

mit den Werten, die auch beim Potenzgesetz (2-67) verwendet werden.
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Warmeleitfahigkeit von feuchter Luft

Analog zur dynamischen Viskositit kann die Wirmeleitfihigkeit von Stoffgemischen durch einen
Mischungsansatz {iber die Stoffmengenanteile bestimmt werden:

A= Yala+xviv. (2-69)
Wie bei der dynamischen Viskositit setzt auch dieser Ansatz voraus, dass die einzelnen Stoffe eine

annihrend gleiche molare Masse aufweisen und nur schwache Wechselwirkungen miteinander

haben.

Analog zum Ansatz nach Wilke (1950) schligt Wassilijewa (1904) folgende Regression vor:

_ Xata Xv Ay
Xa P11+ Xy P12 Xa Par + Xy P22’

(2-70)

mit den Ausgleichkoeffizienten ¢;; ¢, die analog zu den Sutherland-Koeffizienten 1);; aufgebaut

YA 1, 1/42
2 M, N\ 72 (M
o= (i) () @) |

J ] ]

sind:

mit einer numerischen Konstanten € die nahe Eins ist und je nach Anwendung angepasst wird.

Mason und Saxena (1958) schlagen € = 1,065 vor.

Um binire Mischungen mit einer polaren Komponente besser abbilden zu kénnen erweitert
Lehman (1957) den Mischungsansatz (2-69) um einen Ausgleichsterm:
Xv — Xv2>

G, (2-72)

A= ata+ xv V) <1 +
mit einem empirischen Koeffizienten C = 3,5.

2.8 Solarer Verlauf

Fiir die Wirmestrahlung, die von der Sonne ausgeht, ist die Strahlungsrichtung von entscheiden-
der Bedeutung. Zur Beschreibung des solaren Verlaufs der Sonne im Tages- und Jahresgang und
damit der Strahlungsrichtung, ist eine eindeutige geometrische Charakterisierung der Position
am Himmel erforderlich. Die rdumliche Lage der Sonne relativ zur Erdoberfliche an einer gege-
benen Position wird durch den Azimut- und den Sonnenzenitwinkel definiert (Abbildung 2-6).
Im Folgenden werden der solare Verlauf der Sonne dargestellt und die verwendeten Winkelgro-

fRen definiert.

¢ In Formel (2-70) steht die indizierte 1 fiir trockne Luft und die indizierte 2 fiir Wasserdampf bei den Sutherland-
Koeffizienten.
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Der Azimutwinkel 15 gibt die horizontale Richtung der Sonne an. Er ist definiert als Winkel
zwischen einer Referenzrichtung in der Horizontalebene und der Projektion der Sonnenrichtung
auf diese Ebene. Als Referenzrichtung wird tiblicherweise geografisch Siid oder Nord verwendet.
Fiir den Azimut wird Folgenden geografisch Siid als Referenzrichtung festgelegt (15 = 0°). Posi-
tive Azimutwinkel sind nach Osten definiert ()5 = +90°), negative Azimutwinkel nach Westen
(g = —=90°) definiert. Der Sonnenzenitwinkel 85 beschreibt den Winkel zwischen der Verbin-
dungslinie vom Beobachtungsort zur Sonne und dem Zenit am Beobachtungsort. Dieser betrigt
0°, wenn die Sonne senkrecht iiber dem Beobachtungsort und 90°, wenn die Sonne am Horizont
steht.

Lokaler Zenit
o e-“e(\tad ¢
Sonnenzenitwinkel 6, I
Sonnendeklination & \ |
Q \ | Nordlicher
Tagesverlauf der Sonne \ | . _-X Himmelspol
wg+ (morgens) \ | & @c"/
\ S
Sonnenhohen- \ | /'/
winkel ag _> — —YWesten 7
. ~
Stiden E— o Q ________ Norden
des Beobachters Pt\ -~ \ AN ont des Beobachters
421'122 ————— / | \ HOYYZOn
Uy~ e > des Beobachters
s e sten \ e
e | N
- | <» \
Stdlicher | "}5’\ \\
Himmelspol | \ 7
| \
| ) x
|

Abbildung 2-6: Schematische Darstellung der Himmelsphéare
Punkt O als Beobachter auf der Erde, Sonnenposition relativ zu diesem Punkt im ortsfesten Koordinatensystem. Ei-
gene Darstellung nach Igbal (1983).

Der Strahlvektor der Sonne ist in Bezug auf das Koordinatensystem, das in Abbildung 2-6 ver-
wendet wird, wie folgt definiert:
— sin(6s) cos(ys)
Ngun = | — sin(6s) sin(ys) |- (2-73)
—cos(6s)
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Zenit- und Hohenwinkel der Sonne

Der Sonnenzenitwinkel kann nach Igbal (1983) durch
cos(6s) = sin(ds) sin(¢y,) + cos(J;) cos(¢y,) cos (ws) = sin(ay) (2-74)

mit der Deklination 85 der Sonne, dem geografischen Breitengrad ¢;, (Nordhemisphire ist positiv
definiert) und dem Stundenwinkel wg berechnet werden (Abbildung 2-6). Der Komplementir-

winkel des Sonnenzenitwinkel wird Hshenwinkel g genannt ((ag = 90° - 6;).

Die Deklination ist der Winkel zwischen der Verbindungslinie von Erde und Sonne und der
Aquatorebene. Diese kann niherungsweise nach Cooper (1969) durch
284 + Nd)

(2-75
365 :

s = 23,45° sin (271
als Funktion des Tages Ny des Jahres angegeben werden.

Der Stundenwinkel wg beschreibt den Winkel zwischen der Meridianebene des Beobachters und
der Ebene, in der sich die Sonne aufgrund der Erdrotation befindet. Dieser dndert sich infolge der

Rotation um 15° pro Stunde (Badescu, 2008) und ist folgendermafen definiert:

ws = Awg (12 — trst), (2-76)
mit der Anderung des Stundenwinkels Awg = 15°/h und der wahren Sonnenzeit tpgr in h. Die
wahre Sonnenzeit (engl. True Solar Time, TST) ist die Zeit, die sich aus der tatsichlichen Position
der Sonne am Himmel ergibt. Sie ist so definiert, dass der wahre Sonnenmittag, also wenn die
Sonne im lokalen Meridian steht, immer 12 Uhr entspricht (Badescu, 2008; Sen, 2008):

(Astm — A1)
i (2-77)
s + E,

mit der lokalen Zeit t;,, dem Lingengrad Agyy des Standardmeridians der Zeitzone, dem Lingen-

trst =t &

grad A, des Beobachtungsort und dem Korrekturterm E;, auch Zeitgleichung genannt, die den
Einfluss der Elliptizitit der Erdbahn und der Neigung der Erdachse beriicksichtigt. In Formel
(2-77) wird ein +/- eingesetzt bei Zeitzonen westlich/6stlich vom Nullmeridian (Greenwich,
UK). Die Differenz der Lingengrade wird durch 15 geteilt, da 1° Differenz der Lingengrade einer
Zeitverschiebung von 1/15 Stunden entspricht. Die Zeitgleichung E; in Stunden ist nach Badescu
(2008) folgendermafien approximiert:

E, = 0,1645 sin(4m Nj) — 0,1255 cos(2m Nj) — 0,025 sin(27 Nj), (2-78)
mit der Hilfsvariablen Ny = (Ngq - 81)/364.
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Azimutwinkel

Der Azimutwinkel ist nach Igbal (1983) wie folgt definiert:
sin(ag) sin(¢y,) — sin(J5)
s = * arccos .
cos(as) cos(¢py,)

Dabei wird das positive Vorzeichen fiir 0° < wg < 180° und das negative Vorzeichen fiir wg < 0°

(2-79)

sowie wg > 180° verwendet.

Durch diese Definitionen und die zugeh6rigen Vorzeichenkonventionen sind Sonnenzenitwinkel

und Azimut eindeutig bestimmt.
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MATERIAL UND METHODEN

3 MATERIAL UND METHODEN

Im folgenden Kapitel werden die Materialien und Methoden beschrieben, die zur experimentellen
und modellbasierten Untersuchung des Wirmehaushalts von Theba pisana verwendet wurden.
Zunichst wird die Modellierung des Wirmehaushalts mit der zugrunde liegenden Differential-
gleichung, der numerischen Umsetzung und den verwendeten Solver- und Integrationscharakte-
ristiken beschrieben. Anschlieffend werden die Versuchstiere, die berticksichtigten Tierschutz-
richtlinien, sowie die fiir die Auswertung der Simulationsergebnisse verwendeten letalen Tempe-
raturen erldutert. Danach folgt die Beschreibung der Messungen des Sauerstoffverbrauchs und der

Verdunstungsmasse. Abschlief3end wird die verwendete statistische Auswertung dargestellt.

Fiir die durchgefiihrten Messungen (Sauerstoffverbrauch und Verdunstung) ist ausschlieflich die
biologisch aktive Masse, d.h. die Weichkorpermasse der Schnecke relevant. Im Folgenden wird
der Begriff schalenfreie Masse mss verwendet, da dieser die Masse des Darminhalts einschliefit, die
bei der Bestimmung der Referenzkdrpermasse im Experiment nicht separat berticksichtigt

werden konnte.

Dain dieser Arbeit Extremtemperaturen fiir T. pisana von besonderem Interesse sind, wurden die
Messungen des Sauerstoffverbrauchs und Verdunstungsmasse bei Temperaturen durchgefiihrt,

die den oberen Bereich des im Lebensraum auftretenden Temperaturspektrums abbilden.

3.1 Modellierung des Warmehaushalts

Die Wirmesimulation basiert, wie bereits erwihnt, auf einer instationiren Energiebilanz des
betrachteten Systems. Dabei wird die zeitliche Anderung der Korpertemperatur der Schnecke Ty
durch die Summe der auf den Korper wirkenden Wirmestrome beschrieben. Die mathematische

Formulierung lautet:

dTs(t) O
Cs —= —;th), 61

wobei Cg die effektive Wirmekapazitit der Schnecke und Q;(t) die einzelnen zeitabhingigen zu-
und abgefithrten Wirmestrome sind. Das Modell beschreibt somit einen instationdren Wirme-
iibergangsprozess, bei dem sich die Kérpertemperatur infolge der zeitlich verinderlichen Rand-
bedingungen und Wirmestrombeitrige im Tagesverlauf dndert. Da einzelne Wirmestromterme
von der Korpertemperatur abhingen, ergibt sich eine nichtlineare Differentialgleichung, deren

numerische Losung durch Zeitdiskretisierung erfolgt.

47



Numerische Simulation

Die Modellierung und numerische Simulation erfolgen mit der Simulationssoftware SimulationX
(Version 4.2). Das physikalische Modell wird dabei in der Modellierungssprache Modelica® glei-
chungsbasiert formuliert und durch ein System gekoppelter nichtlinearer differential-algebrai-
scher Gleichungen (DAE) beschrieben.

Die Simulationen werden mit dem im SimulationX implementierten impliziten BDF-DAE-Solver
durchgefiihrt (Backward Differentiation Formula). Die nichtlinearen Gleichungssysteme werden
dabei mit dem Newton-Verfahren gelost. Die dabei entstehenden linearen Teilsysteme werden

mithilfe einer Matrixfaktorisierung im Rahmen eines direkten Gauf-Verfahrens gelost.

Die interne Solver-Statistik des Simulationsprogramms weist eine Zustandsgrofie aus, die einer
einzelnen energetischen Speichergrofe (die Schnecke als Wirmekapazitit) des Modells
entspricht. Aufgrund der nichtlinearen Kopplungen der Wirmestréme und der im Tagesverlauf
zeitlich variierenden Randbedingungen wurde ein implizites BDF-Verfahren verwendet, das fiir
solche Gleichungssysteme eine robuste Integration unterstiitzt. Die adaptive Schrittweitensteue-
rung des Solvers gewihrleistet dabei die Einhaltung der vorgegebenen Fehlertoleranz tiber den

gesamten Simulationszeitraum.

In Tabelle 3-1 sind die fiir die numerische Simulation relevanten Solver- und Integrationscharak-

teristiken aufgefiihrt die unverindert in allen Simulationen verwendet werden.

Tabelle 3-1: Solver- und Integrationscharakteristiken der numerischen Simulation

Charakteristik Wert
Zeitintegrationsverfahren BDF-Verfahren
Losung nichtlinearer Gleichungssysteme Newton-Verfahren
Losung linearer Gleichungssysteme Gauf3-Verfahren
Maximale Verfahrensordnung 2

Min. Rechenschrittweite 1-10™"s

Max. Rechenschrittweite 86,4s

Absolute Toleranz 1-10°°

Relative Toleranz 1-10°°

Minimale Schrittweite zur Ereigniserkennung 1-107%s

3.2 Tierschutzrichtlinien und Versuchstiere

Da es sich in dieser Arbeit unter anderem um Messungen mit lebenden Tieren handelt, werden
im Folgenden die wichtigsten Mafnahmen zum Tierschutz beschrieben. Obwohl es in Deutsch-
land keine spezifischen Rechtsvorschriften fiir Versuche mit Wirbellosen gibt, wurden alle
Verfahren mit Schnecken in Ubereinstimmung mit anerkannten Best-Practices fiir die Pflege und
den Umgang mit diesen Organimen durchgefiihrt. Es wurde sichergestellt, dass alle Anstrengun-
gen unternommen wurden, um Stress und Schaden fiir die Tiere zu minimieren. Damit wurde

iiber die gesetzlichen Anforderungen hinaus den allgemeinen Tierschutzrichtlinien entsprochen.
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Um die Tiere auflerhalb der Messungen so wenig wie moglich zu storen, wurden sie in Gruppen
bei einer konstanten moderaten Temperatur (20-21 °C) mit einem natiirlichen Tag-Nacht-Rhyth-

mus gehalten.

Die fiir die in dieser Arbeit durchgefithrten Versuche benétigten Exemplare der Art T. pisana
wurden auf einer Wiese in der Nihe von Montfavet in der Region Avignon in Stdfrankreich
(43,9164° N, 4,8962° O) gesammelt und anschlieffend nach Deutschland verschickt. Die Tiere fiir
die Messung des Sauerstoffverbrauchs (Abschnitt 4.5) wurden am 21. und 22. Mai 2022 und die
Tiere fiir die Messung der Verdunstungsmasse (Abschnitt 4.6) wurde am 16. Juni 2024 gesammelt.
Aufgrund der hohen Individuenzahl im Habitat ist die Entnahme dieser Tiere fiir den Fortbestand

der Population nicht von Bedeutung.

Die Tiere wurden in transparenten Boxen (180 ‘180 - 190 mm) mit kleinen Luftldchern bei
Raumtemperatur und natiirlichem Licht gehalten. Sie konnten sich sechs Wochen lang an diese
neue Umgebung akklimatisieren, bevor die Messungen begannen. Um eine fiir die Tiere geeignete
feuchte Umgebung zu schaffen, wurden befeuchtete Papiertiicher auf den Boden der Boxen plat-
ziert. Die Schnecken wurden alle zwei Tage gesichtet, bei Bedarf mit Salat und Karotten gefiittert
sowie die Behilter gereinigt und befeuchtet. Tote Tiere wurden unverziiglich aus den Behiltern
entfernt. Zusitzlich wurde in jeden Behilter ein Stiick Sepiaschale gelegt, um eine natiirliche
Kalziumversorgung zu gewihrleisten. Der Durchmesser und andere relevante Lingenmafe sowie
die Masse aller Tiere wurden in der vorliegenden Arbeit mit einem digitalen Messschieber
(Auflésung 0,01 mm, Genauigkeit + 0,02 mm) und einer Prizisionswaage (Auflosung 0,1 mg,

Genauigkeit + 0,1 mg) bestimmt.

3.3 Letale Temperaturen

Die in der Literatur ermittelten und bereits in Abschnitt 1.1 erwdhnten LTso- und LTi00-Werte
sind in Abbildung 3-1 dargestellt. Als Referenzkriterium fiir letale Bedingungen wird in der
vorliegenden Arbeit die LTso als magebliche Kenngrofe und Proxy fiir das Uberleben herange-

zogen.

Aus den Literaturdaten geht hervor, dass eine populationsspezifische Unterscheidung von
T. pisana erforderlich ist. Fiir die Annahme unterschiedlicher LTs-Werte fiir siidliche (hell
pigmentierte) und ndrdliche (dunkler pigmentierte) Populationen sprechen konsistente Befunde
zu geografisch und genetisch strukturierten Toleranzunterschieden. Mizrahi et al. (2016) zeigen
populationsspezifische Unterschiede im Uberleben nach zweistiindiger Hitzeexposition und
fithren diese auf eine genetische Strukturierung entlang eines Klimagradienten zuriick. Cowie
(1985) berichtet niedrigere LT fiir nérdliche Populationen (Siidwales) im Vergleich zu mediter-
ranen Populationen bei vergleichbaren Expositionsdauern. Erginzend belegen experimentelle
Daten von Kohler et al. (2021) eine erhdhte Mortalitit stirker pigmentierten Farbmorphen inner-

halb einer Population unter Erwdrmung.
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Auf Grundlage der Daten fiir hell pigmentierte Stidpopulationen, die im Fokus dieser Arbeit
stehen, wird eine LTs, von 45 °C bei 1 h Expositionsdauer sowie 44 °C bei 3,5 h Expositionsdauer

angenommen.

Fiir Nordpopulationen (dunkel pigmentiert) wird eine LTs, von 43,5 °C bei 1 h Expositionsdauer
sowie 42 °C bei 8 h Expositionsdauer zugrunde gelegt.
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s S{idaustralien s Siidafrika

55 s S{idfrankreich  s—Israel

_LT50 LN -LTIUO

50

"3

45

40

Expositionstemperatur in °C

30

OO - IEN EEE N N

(=)
—
[N
W
S
w
N
~

Expositionsdauer in h

Abbildung 3-1: Letale Temperaturen von Theba pisana

Mittlere (LTso) und obere (L T;oo) letale Temperaturen aus der Literatur in Abhingigkeit der jeweiligen Expositions-
dauer. LTs, sind als ausgefiillte Balken, LT als gestrichelte Balken dargestellt. Die mit einem Asterix (*)
gekennzeichnet Balken beziehen sich auf Versuche, bei denen die Mortalitit bereits nach der ersten Expositionsdauer
iiber 50% lag; die tatsichliche LT liegt daher vermutlich unterhalb des angegebenen Wertes.

3.4 Messung des Oz-Verbrauchs

Im Folgenden wird dargelegt wie der Sauerstoffverbrauch der Individuen ermittelt wurde.
Dargestellt werden das experimentelle Design, der Messaufbau und die Durchfithrung der
Messungen. Grofie Teile dieses Abschnitts sind bereits in Zimmermann et al (2024) veréffentlicht

worden, die Beteiligung der Autoren sind im Kapitel Veroffentlichungen dargelegt.

3.4.1 Experimentelles Design der Messung des O.-Verbrauchs

Die Individuen wurden fiir jede Testreihe zufillig aus der Gesamtpopulation, die auf sechs Boxen
verteilt war, ausgewiihlt und zu Gruppen von jeweils zehn Individuen pro Versuchsreihe (n = 10)
zusammengestellt. Das einzige Kriterium fiir die Auswahl der Individuen war die Notwendigkeit
einer ausgewogenen Verteilung iiber die Gré8enskala von 10 bis 20 mm innerhalb einer Gruppe
um den gesamten Bereich der Gréf8enskala abzudecken. Die jeweilige Versuchsreihe wurde dann
mit dieser Gruppe durchgefiihrt. Nach jedem Einzelexperiment wurden die Schnecken in eine der
sechs Boxen zuriickgesetzt. Fiir die nichsten fiinf Messungen wurden jedes Mal Individuen aus

anderen Boxen entnommen. Dadurch wurde sichergestellt, dass sich die getesteten Schnecken
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mindestens fiinf Tage lang erholen konnten. Unmittelbar vor jeder Einzelmessung wurden der
Durchmesser und die Masse der Individuen bestimmt. Jedes Experiment begann gegen 8 Uhr

morgens.

Traten wihrend einer Messung mehrere inaktive oder aktive Phasen auf, wurde der Sauerstoff-

verbrauch als zeitaufgelster Mittelwert aus diesen jeweiligen Phasen ermittelt.

3.4.2 Experimenteller Aufbau der Messung des O,-Verbrauchs

Zur Messung des Sauerstoffverbrauchs einzelner Individuen wurden die Schnecken in ein defi-
niertes Luftvolumen gesetzt und die Abnahme des enthaltenen Sauerstoffs bestimmt. Zu diesem
Zweck wurde ein speziell fiir Landschnecken entwickeltes Mikrorespirometer (Abbildung 3-2)
angepasst (Fischbach et al, 2021). Um den individuellen Sauerstoffverbrauch quantifizieren zu

konnen, ist ein kleines Volumen der Messkammer (V = 1,122 - 10~* m?) erforderlich.
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Abbildung 3-2: Schematischer Aufbau des Mikrorespirometers
Detaillierte Erklirung im Text.

Das Messgerit besteht aus zwei Aluminiumzylindern, die zusammengeschraubt werden kénnen.
Im unteren Teil wird das Tier in die Messkammer eingesetzt, und der obere Zylinder kann
anschliefend aufgesetzt und festgeschraubt werden. Um Temperaturschwankungen zu minimie-

ren und grofle Temperaturgradienten zu vermeiden, wurde das Messgerit grofitenteils in ein
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temperaturkontrolliertes Wasserbecken eingetaucht, welches sich in einer thermisch isolierten
Kammer befindet. Das Wasserbecken ist an einen Wasserkreislauf angeschlossen, der von einer
auflerhalb der isolierten Kammer liegenden Pumpe angetrieben wird. Mittels eines Thermostats
wird die eingestellte Temperatur gehalten. Die Temperaturen im Wasserbecken und im Ther-

mostatbecken wurden zusitzlich mit jeweils zwei Pt100-Temperatursensoren iitberwacht.

Der obere Zylinder ist am Ubergang zum unteren Zylinder mit einer Acrylplatte und oben mit
einem halbtransparenten Polymethylmethacrylat (PMMA)-Aufsatz verschlossen. Um die Aktivi-
tit wihrend des Messvorgangs im Inneren der Messkammer zu iiberpriifen ist im oberen Zylinder
eine Kamera verbaut. Der PMMA-Aufsatz bedeckt die Sensoren und die Kamera, lisst jedoch
geniigend Licht durch, um die Kamera zu belichten. Der Mikrocontroller (Raspberry Pi 3 B+;
Raspberry Pi Foundation, UK), der den Programmcode zur Steuerung der Kamera und zur
Verarbeitung der Daten ausfiihrt, nimmt alle fiinf Minuten ein Foto vom Inneren der Messkam-
mer auf. Durch den PMMA-Aufsatz ist keine direkte Beleuchtung in der Messkammer erforder-
lich, und die Tiere wurden keinem zusitzlichen Stress ausgesetzt, der durch einen Kamerablitz
entstehen konnte. Anhand der aufgezeichneten Bilder konnten die zeitabhingigen Sauerstoft-
messwerte klar in inaktive und aktive Phasen unterteilt werden. Um die Messkammer unmittelbar
vor jeder Messung mit frischem Sauerstoff zu spiilen und so konstante Ausgangsbedingungen zu
gewihrleisten, ist die Messkammer mit zwei Beliiftungsschliuchen ausgestattet, die iiber Ventile

verschlossen werden konnen.

Die Messung des Volumenanteil des Sauerstoffs (¢g,) erfolgte iiber einen galvanischen Sauer-
stoffsensor (O2Tracer 16P mit einer Sauerstoffmesszelle 16P103, PRO-Chem Analytik
GmbH & Co KG, DE). In Abhingigkeit vom Partialdruck diffundiert eine definierte Menge
Sauerstoff durch eine im Sensor enthaltene Membran und reagiert chemisch im Inneren des
Sensors. Der aus der elektrochemischen Reaktion resultierende Strom fliet zwischen einer
Anode und einer Kathode durch einen Lastwiderstand und wird dort aufgezeichnet. Dieser resul-
tierende Strom ist proportional zum Sauerstoffgehalt der Luft. Die Auflésung des Sensors betrigt
0,01 % und die vom Hersteller angegebene Messunsicherheit betrigt + 5 FDS. Bei dem angegebe-
nen Messbereich von 0-25Vol.-% O, entspricht dies einer absoluten Unsicherheit von
11,25 Vol.-% O,. Die Linearititsabweichung betrigt +0,5% des jeweiligen Messwerts. Die
Umgebungsrandbedingungen (BCs), Temperatur, relative Luftfeuchtigkeit und Umgebungs-
druck, in der Messkammer wurden mit einem Temperatursensor (Pt100), einem digitalen
Temperatur- und Feuchtigkeitssensor (EK-H5 SHT21, Sensirion AG, CH) und einem Druck-
sensor (PAA-33X, KELLER Druckmesstechnik AG, CH) iiberwacht. Alle Daten wurden mit
einem Datenerfassungssystem (DAQ970A, Keysight Technologies Inc., US) aufgezeichnet und
digitalisiert.

Da die durch die Membran diffundierende Sauerstoffmenge vom Partialdruck des Sauerstoffs und

damit auch vom Gesamtdruck abhingt, musste der Sauerstoffsensor kalibriert und eine
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kontinuierliche Korrektur der Messdaten durchgefithrt werden. Die Messdatenanpassung kom-
pensiert Temperatur- und Luftfeuchtigkeitsschwankungen, die den Druck in einer geschlossenen
Kammer beeinflussen, sowie Druckschwankungen selbst. Hierzu wurden mehrere Kompensati-
onsmessungen durchgefiihrt, um einen Kompensationsterm in Abhingigkeit der Anderung der
Temperatur AT, des Drucks Ap und der relativen Luftfeuchtigkeit A gegeniiber der Anfangsbe-
dingungen zu entwickeln. Wihrend der Kompensationsmessungen war die Messkammer leer
und verschlossen, so dass der Sauerstoffgehalt der Luft konstant blieb. Die Sauerstoffanzeige des
Sensors wurde
zunichst unter den Umgebungsrandbedingungen auf 20,89 Vol.-% Sauerstoff {iber einen Zeit-
raum von 10 Minuten kalibriert. Die Anfangsbedingungen, gekennzeichnet durch den Index O,
entsprechen den Mittelwerten der Umgebungsrandbedingungen wihrend dieses Kalibrierungs-
zeitraums. Anschliefend wurden mehrere Kompensationsmessungen bei verschiedenen Tempe-
raturen durchgefithrt um einen Drift der Messwerte zu erfassen und zu korrigieren. Auf der
Grundlage der Anfangsbedingungen und der Kompensationsmessungen kann die Korrektur
gemif Gleichung (3-2) durchgefiihrt werden:
(pOZ,real(t) = @0,,meas ()
+ [Ao2 (190 - 19PT1oo(t)) + Bo, (po - P(t)) + Co, ((Po - <P(t))]-

Dabei ist der reale Volumenanteil des Sauerstoffs in der Messkammer auf der linken Seite der

(3-2)

Gleichung die Summe aus dem vom Sauerstoffsensor gemessenen Volumenanteil ¢, meas und
dem Kompensationsterm in eckigen Klammern. Die Anfangsbedingungen sind 9, = 27,64 °C,
Do = 96707,3 Paund @ = 64,1 %. Die ermittelten Koeffizienten fiir den Kompensationsterm sind
Ap, =110 Vol.-% K™, Bg, = 3,3 -107° Vol.-% Pa™ und Cp, = 7,85 - 107. Die Messdaten sind in
Anhang A.2 dargestellt.

Es wurden 40 Messungen in vier Testreihen bei 23 °C, 27 °C, 31 °C und 35 °C durchgefiihrt. Eine
einzelne Messung dauerte zwischen 8 und 16 Stunden, je nach Gréfie der Individuen: Kleinere
Individuen benétigten aufgrund des geringeren Sauerstoffumsatzes im Vergleich zu gréofieren In-
dividuen mehr Zeit, um eine zuverlidssige Quantifizierung des Sauerstoffverbrauchs zu ermogli-

chen.

Zunichst wurden die Schnecken in die Messkammer gesetzt. Anschliefend wurde das Messgerit
verschlossen und im Wasserbecken platziert. Danach wurde die Kammer mit Frischluft gespiilt,
die Beliiftungsschlduche geschlossen und die Messdatenerfassung gestartet. Das System benétigte
je nach Start- und Zieltemperatur eine Einlaufzeit von etwa einer Stunde, damit sich die Bedin-
gungen in der Messkammer stabilisierten und die Schnecken sich akklimatisieren konnten. In ei-
nem Begleitexperiment zeigten Messungen mit einem Nadelthermometer, dass sich die Weich-
korper zweier Schnecken mit einem Schalendurchmesser von 13,9 mm und 17,8 mm innerhalb
von 30-60 Minuten auf etwa 2 K unter Umgebungstemperatur erwdrmten. Aus diesem Grund

wurden die ersten 60 Minuten der Aufzeichnungsphase bei der Quantifizierung des
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Sauerstoffverbrauchs nicht beriicksichtigt. Im Kontext der Messung des Sauerstoffverbrauchs

wird dies Im Folgenden als Anlaufphase bezeichnet.

3.5 Messung der Verdunstungsmasse

Im Folgenden wird dargelegt, wie die Verdunstungsmasse eines einzelnen Individuums ermittelt
wird. Dargestellt werden das experimentelle Design, der Messaufbau und die Durchfithrung der
Messungen. Grofle Teile dieses Abschnitts sind bereits in Zimmermann et al. (2025) veréffentlicht

worden, die Beteiligung der Autoren sind im Kapitel Veroffentlichungen dargelegt.

3.5.1 Experimentelles Design der Messung der Verdunstungsmasse

Fiir jede einzelne Messung wurde eine Gruppe von zwdlf Individuen (n = 12) zufillig aus vier
Behiltern aus der Gesamtpopulation, die auf zehn Behilter aufgeteilt war, entnommen. Um
sicherzustellen, dass die getesteten Schnecken Zeit hatten, sich zu erholen, wurden nach jeder
Messung alle Schnecken in dieselbe Box zurtickgesetzt, und fiir die nichsten sechs Messungen
wurden jedes Mal Individuen aus anderen Boxen entnommen. Dadurch wurde sichergestellt, dass
sich die getesteten Schnecken mindestens sechs Tage lang erholen konnten. Das einzige Kriterium
fiir die Auswahl der Individuen war eine sehr #hnliche Gréfe (d) innerhalb der Gruppe, da dies
die Berechnung des Masseverlusts eines einzelnen Individuums ermdoglichte. Die Gesamtmasse
(m) einer Gruppe wurde unmittelbar vor jeder Messung mit einer Prizisionswaage (Aufldsung

0,1 mg, Genauigkeit + 0,1 mg) bestimmt. Jede Messung begann gegen 8 Uhr morgen:s.

3.5.2 Experimenteller Aufbau der Messung der Verdunstungsmasse

Zur Messung der Verdunstungsmassen eines einzelnen Individuums {iber einen bestimmten Zeit-
raum bei unterschiedlichen Temperaturen, relativen Luftfeuchtigkeiten und Luftgeschwindigkei-
ten, den sogenannten Umgebungsrandbedingungen, wurden die Schnecken auf eine Prizisions-
waage in einer Klimakammer’ (FPG250, Faithful Instruments (Hebei) Co., Ltd., CN) platziert. Die
Temperatur und Luftfeuchtigkeit wurden mit einem zusitzlichen Temperatur-Feuchtigkeits-
sensor® (SEN0236 BME280 Environmental Sensor, DFRobot Co., Ltd., CN) in der Messkammer
{iberpriift und von einem Mikrocontroller (Arduino UNO R3, Arduino S.r.l, IT) aufgezeichnet
und digitalisiert. Der Versuchsaufbau ist in Abbildung 3-3 dargestellt. Die Luftgeschwindigkeit
innerhalb der Messkammer wird durch einen Radialverdichter (G1G108-AB17-02, ebm-papst
Mulfingen GmbH & Co. KG, DE) geregelt und Leitbleche sorgen fiir einen gerichteten Luftstrom

in der Messkammer. Die Luftgeschwindigkeit innerhalb der Messkammer wird durch eine

7 Bereich der Temperatur 0 bis 65 °C, Temperaturgenauigkeit + 0,5 °C, Bereich der relativen Luftfeuchtigkeit 40 bis
95 %, relative Luftfeuchtigkeitsgenauigkeit + 5 %

8 Temperaturgenauigkeit + 0,5 °C, relative Luftfeuchtigkeitsgenauigkeit + 3 %
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Hitzdrahtsonde’ (HWP 10/90, SVMtec GmbH, DE) gemessen und mit einem Datenerfassungs-
system (DAQ970A, Keysight Technologies Inc., US) aufgezeichnet und digitalisiert.
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Abbildung 3-3: Schematischer Aufbau des Messaufbaus zur Messung der Verdunstungsmasse

Detaillierte Erklirung im Text.

Um zu verhindern, dass die Schnecken die Waage verlassen, wurde jedes Individuum in einen

einzelnen Abschnitt eines luftdurchlissigen Kifigs gesetzt. Die einzelnen Abschnitte waren klein

genug, um die Bewegung der Schnecken so gering wie moglich zu halten. Gleichzeitig waren die

Abschnitte grof genug, dass sich die Schnecken darin orientieren und ihre Schalen6ffnung in eine

fiir sie optimale Position (zum Boden oder zur Decke) bringen konnte, um diese mit einem

Schleimring zu verschliefen.

Eine einzelne Messung dauerte etwa 24 Stunden. Die erste Stunde der Messungen wurde bei der

Auswertung nicht beriicksichtigt, da die Klimakammer Zeit benttigte, um einen stabilen Zustand

zu erreichen, und die Schnecken im Kifig inaktiv werden mussten. Dies wird im Kontext der

Messung der Verdunstungsmasse im Folgenden als Anlaufphase bezeichnet.

? Bereich der Geschwindigkeit 0 bis 50 m s, Geschwindigkeitsgenauigkeit (0-20 m s™) 0,1 m s £ 0,5 % vom Mess-

wert, Bereich der Temperatur —50 bis 80 °C
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Es wurden 32 Messungen in vier Testreihen bei 23 °C, 27 °C, 31 °C und 35 °C durchgefiihrt. In
jeder Testreihe wurden Kombinationen aus zwei verschiedenen relativen Luftfeuchtigkeits-
werten (@ = 40 % oder 70 %), zwei Gréflenklassen (klein oder grof}) und zwei Luftgeschwindig-
keiten (V4; =~ 0 m s oder 1,3 m s) getestet. Die GrofRenklasse klein (S) umfasste Schnecken mit
12-14 mm und die Gréfenklasse groff (L) diejenigen mit 16-18 mm Durchmesser. Es gab keine
Ausreifler (1,5 - IQR) in der Gréfle (Durchmesser) der jeweiligen Gruppe (n = 12). Dies ermdg-
lichte es, den durchschnittlichen Massenverlust fiir ein Individuum zu berechnen, indem der ge-
messenen Gesamtmassenverlust durch die Anzahl der Individuen der Gruppe dividiert wurde. Es
wurde angenommen, dass der gemessene durchschnittliche Massenverlust iiber die Zeit vollstin-
dig auf die Verdunstung von Wasser der Schnecken zuriickzufiihren ist. Im Folgenden wird dieser
durchschnittliche Massenverlust iiber die Zeit als Verdunstungsrate E in mg s™ bezeichnet, ohne

das vorangestellte durchschnittliche.

3.6  Statistik

Die Anpassungsgiite der Regressionsmodelle wird anhand des Bestimmtheitsmafles R? sowie der
Quadratwurzel des mittleren quadratischen Fehlers (RMSE) als Mag fiir die mittlere Abweichung
zwischen Messwerten und Modellvorhersagen bewertet. Messwerte werden, sofern nicht anders
angegeben, als Mittelwert + Standardabweichung (SD) angegeben. Regressionskoeffizienten
werden, sofern nicht anders angegeben, als Koeffizient + Standardfehler (SE) angegeben. Die
Regressionen sowie die Berechnung der statistischen Kennwerte wurden, sofern nicht anders
angegeben, in MATLAB Version 25.1.0.2943329 (R2025a) (The MathWorks, Inc.) durchgefiihrt.

Aufgrund der einfachen Interpretierbarkeit der Ergebnisse und der Moglichkeit, die Beziehung
zwischen einer abhingigen Variablen und mehreren unabhingigen Variablen gleichzeitig zu
analysieren, wurde die multiple Regressionsmodellierung (MLR) zur Analyse der Messungen des
Sauerstoffverbrauchs und der Verdunstungsmasse gegeniiber anderen statistischen Ansitzen
bevorzugt. Wenn nicht anders angegeben, wurde die MLR mit unzentrierter Parametrisierung
durchgefiihrt. Die Parameter der MLR wurden mithilfe der Methode der kleinsten Quadrate
geschitzt, zusitzlich werden F-Tests durchgefiihrt. Die statistische Signifikanz wird anhand des
p-Werts beurteilt. Fiir die MLR wurde das Signifikanzniveau auf signifikant (*) fiir 0,01 < p < 0,05
und auf hochsignifikant (**) fiir p < 0,01 festgelegt. Um Multikollinearitit zwischen den erkliren-
den Variablen auszuschlieRen, wurden Varianzinflationsfaktoren (VIF) berechnet. VIF-Werte
grofler als 5 wurden als Anlass fiir eine vertiefte Priifung moglicher Multikollinearitit betrachtet
(Marcoulides und Raykov, 2019; O’brien, 2007). Die Autokorrelation 1. Ordnung der Residuen
wurden mit einem Durbin-Watson-Test iiberpriift, und die Residuen wurden visuell auf Homo-
skedastizitit und Normalverteilung analysiert. Alle eben genannten Tests wurden in JMP 18.0
(SAS Institute Inc.) durchgefiihrt.
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Die Regression zwischen schalenfreier Masse und dem Schalendurchmesser wurde mit einer
angepassten kubischen Funktion in TableCurve 2D Version 5.01 (SYSTAT Software Inc.) be-

stimmt.

Sauerstoffverbrauch

Der Sauerstoffverbrauch als abhiingige Variable wurde mittels multipler linearer Regression (MLR)
in JMP 18.0 (SAS Institute Inc.) fiir die unabhingigen Variablen schalenfreie Masse, mittlere Tempe-
ratur und mittlere relative Luftfeuchtigkeit getestet.

Der Zusammenhang zwischen Sauerstoffverbrauch und schalenfreier Masse wurde mit einer
angepassten Potenzregression in Excel 2019 MSO 16.0 (Microsoft Corp.) bestimmt. Die
Konfidenzintervalle wurden in JMP 18.0 (SAS Institute Inc.) ermittelt.

Die Regression des Sauerstoffverbrauchs in Abhingigkeit der schalenfreien Masse und der
Temperatur wurden in MATLAB Version 25.1.0.2943329 (R2025a) (The MathWorks, Inc.)

ermittelt.
Der Cook-Abstands Test wurde in JMP 18.0 (SAS Institute Inc.) durchgefiihrt.

Um festzustellen, ob es einen signifikanten Unterschied zwischen dem spezifischen Sauerstoffver-
brauch bei den verschiedenen Temperaturen gibt, wurde eine einfaktorielle ANOVA mit einem
Tukey-Kramer Post-hoc Test durchgefithrt. Mit Hilfe von Anderson-Darling- und Levene-Tests
wurde die Normalverteilung (p > 0,05) und die Homogenitit der Varianz (p > 0,05) der Daten
tiberpriift. Alle Tests wurden in JMP 18.0 (SAS Institute Inc.) durchgefiihrt. Das Signifikanz-
niveau fiir die ANOVA wurde auf signifikant (*) fiir p < 0,05 festgelegt.

Um die Messdaten zu validieren und mdogliche Ausreifler zu identifizieren, wurden sowohl eine
statistische Analyse als auch eine visuelle Analyse durchgefiihrt. Fiir die statistische Analyse wurde
ein Cook-Distanz-Test durchgefiihrt. Das Ausschlusskriterium wurde auf C; > 0,111 festgelegt,
gemifl Hardin und Hilbe (2012):

6> 3-3)
mit einer Gesamtzahl von n = 40 Messungen und einer Anzahl k = 3 unabhingiger Variablen
kann die Messung 28, im Folgenden als M28 bezeichnet, bei der Auswertung vernachlissigt
werden. Fiir die visuelle Analyse wurden alle Messdaten gesichtet und auf die Plausibilitit eines
natiirlichen Vorkommens innerhalb der jeweiligen Testreihe tiberpriift. Das bedeutet, dass der
gemessene Sauerstoffverbrauch mit der Masse des Individuums durch die urspriinglich ermittelte
Regression, unter Berticksichtigung aller Messungen der Testreihe, in Beziehung gesetzt werden
konnte. Die Masse des Individuums wurde dann iiberpriift, um festzustellen, ob diese plausibel
war. Der in M22 und M28 gemessene Sauerstoffverbrauch war unnatiirlich hoch. Wiirde die

Masse des Individuums aus M28 durch die urspriinglich ermittelte Regression (n =10) des
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Sauerstoffverbrauchs iiber die Gesamtmasse bestimmt werden, wiirde sie 3033 mg betragen. Die
Masse des Individuums aus M22 wiirde mit der korrigierten Regression (n = 9) 2347 mg betragen.
Die maximale Gesamtmasse von T. pisana, die fiir den Fundort der Tiere aufgezeichnet wurde,
betrigt jedoch 2140 mg (Rohdaten gemifl Kohler et al. (2021)) + 5 % angemessene Abweichung,
was den artifiziellen Charakter dieser Daten belegt. Aus diesem Grund konnen die Messungen 22
und 28 bei der Auswertung vernachldssigt werden. In den Ergebnissen und der Diskussion der
Sauerstoffmessungen in Abschnitt 4.5 werden beide Methoden zur Ausreifiererkennung, die sta-
tistische und die visuelle Analyse, berticksichtigt. Daher werden sowohl die Ergebnisse dargestellt
und diskutiert, bei denen lediglich M28 in der 31 °C-Testreihe ausgeschlossen wird, als auch die
Ergebnisse, bei denen M22 und M28 in dieser Testreihe nicht beriicksichtigt werden.

Verdunstungsmasse

Die spezifische Verdunstungsrate als abhingige Variable wurde mittels MLR unter Verwendung der
unabhingigen Variablen mittlere Temperatur, mittlere relative Luftfeuchtigkeit und mittlere Luftge-

schwindigkeit modelliert.

Die Regression zwischen Schalendurchmesser und Fliche der Schalenéffnung wurde mit einer
angepassten quadratischen Funktion in TableCurve 2D Version 5.01 (SYSTAT Software Inc.)

bestimmt.
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AUSARBEITUNG DES SIMULATIONSMODELLS

4 AUSARBEITUNG DES SIMULATIONSMODELLS

In diesem Kapitel wird die Ausarbeitung des Simulationsmodells behandelt. Dabei wird zunichst
erldutert, wie das thermodynamische Modell aufgebaut ist und welche Parameter zur Beschrei-
bung der Wirmebilanz notwendig sind. AnschlieRend werden die theoretische Herleitung sowie

die experimentelle Bestimmung der Komponenten behandelt.

Um die Wirmebilanz von Theba pisana zu erstellen, wird ein einzelnes Individuum im Simula-
tionsmodell als Wirmekapazitit C dargestellt. Die verschiedenen Wirmequellen und -senken, die
zur Bilanzierung des Wirmehaushalts notwendig sind, werden in den nachfolgenden Abschnitten
als Komponenten des Simulationsmodells beschrieben. Zunichst soll ein Uberblick iiber das
Simulationsmodell und dessen Aufbau sowie die hierfiir erforderlichen Randbedingungen gege-
ben werden. In Abbildung 4-1ist das Simulationsmodell schematisch dargestellt. Das Ergebnis der
Simulation ist der zeitliche Verlauf der Kérpertemperatur der Schnecke Ts(t). Die Wirmequellen
und -senken werden fortan als Komponenten bezeichnet. Jede dieser Komponenten, in Abbil-
dung 4-1 als schwarze Kisten dargestellt, wird durch Parameter gesteuert, die als graue gestrichel-
ten Kisten dargestellt sind. Diese werden entweder als Konstanten angegeben, beispielsweise die
Gesamtmasse und die Hohe der Schnecke oder die Anfangstemperatur und -luftfeuchtigkeit der
Umgebung. Oder als zeitliche Verldufe, wie etwa der Temperaturverlauf der Umgebung oder der
Oberfliche des Erdbodens.

c ,S mg, My, dSr AS' OSJ as, h' Vair TE' TG) (2 Pr NMr Vi AF) Cp,F

D
[ Solare Strahlung Qqypa: | — Konvektion Qop, |
|Terrestrische Strahlung Qterrl 1 — |
[ Atmosphirische Strahlung Qe | @ —— Strahlung der Schnecke Qg
phdrische Strahlung Q. |

|Metabolismus Qmetal _| Evaporation Qevapl

Abbildung 4-1: Schematischer Aufbau des Simulationsmodells
Mit der Schnecke als Wirmekapazitit Cg, den Komponenten (schwarze Kisten), den Parameter die diese steuern

(grau gestrichelter Kasten) sowie dem Ergebnis der Simulation, dem zeitlichen Verlauf der Kérpertemperatur der
Schnecke (roter Kasten).

In Abbildung 4-1 sind die Kiirzel (Formelzeichen) der Parameter angegeben. Diese sind:

* Spezifische Wirmekapazitit der Schnecke ¢, g

=  Gesamtmasse der Schnecke mg

= Schalenfreie Masse der Schnecke mgs als Funktion der Gesamtmasse der Schnecke
» Schalendurchmesser der Schnecke dg als Funktion der Gesamtmasse der Schnecke

» Projizierte Fliche der Schneckenschale Ag als Funktion des Schalendurchmessers
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= Oberfliche der Schneckenschale Og als Funktion des Schalendurchmessers

=  Absorptionsgrad der Schneckenschale ag

» Hohe der Schnecke iiber dem Boden h

= Luftgeschwindigkeit v,;, der Umgebungsluft als Funktion der Hohe h

» Umgebungstemperatur Tg der Schnecke als Funktion der Héhe h

=  Oberflichentemperatur des Erdbodens T

= Relative Feuchtigkeit ¢ der Umgebungsluft als Funktion der Umgebungstemperatur
ausgehend von einem definierten Startwert bei 20 °C

® Thermodynamische Stoffeigenschaften von feuchter Luft als Funktion der Umgebungs-

temperatur und der relativen Feuchte

Im Folgenden werden die in der Simulation verwendeten Parameter niher definiert. Zunichst ist
es erforderlich, die Wertebereiche zu definieren, innerhalb derer die Parameter der Simulation
auftreten konnen und in denen die spiter ermittelten Parameter giiltig sind. Folgende Wertebe-

reiche sind definiert:

=  Grofle der Schnecke als Schalendurchmesser dg: 12-20 mm
= Abstand zum Boden als Hohe h: 30-2000 mm

= Luftgeschwindigkeit v,j,: 0,2-2,0 m s

= Temperaturbereich fiir Stoffdaten: 10-60 °C

Eine detaillierte Herleitung und Begriindung der gewihlten Wertebereiche werden in den nach-

folgenden Abschnitten dargelegt.

4.1 Parameter zur Beschreibung von Theba pisana

In diesem Abschnitt werden sowohl geometrische als auch physikalische Abmessungen von Theba
pisana betrachtet. Ziel ist es die geometrischen Abmessungen auf einen Parameter zu reduzieren
und die physikalischen Abmessungen zu beschreiben. Der am einfachsten zu ermittelnde geomet-
rische Parameter eines Individuums ist der Schalendurchmesser dg (Abbildung 4-2). Dieser ist als
der Abstand der Schale von der Windung der Offnung bis zur gegeniiberliegenden Windung
definiert (Kohler et al,, 2009).

Die Schneckenart Theba pisana variiert, wie bereits in Abschnitt 1.1 erwihnt, in der Grofie
zwischen 12 und 25 mm im Durchmesser dg. Diese Gréfleneinschitzung kann durch eine Unter-
suchung von N = 213 Individuen grofitenteils bestitigt werden. Der kleinste gemessene Durch-
messer betrigt 6,70 mm, der grofite betrigt 18,75 mm. Nur zehn der 213 Untersuchten Individuen
sind kleiner als 12 mm. Dementsprechend konnen diese entweder als unterentwickelt oder juvenil
angesehen werden und bleiben bei dem Wertebereich der Gréf8e unberiicksichtigt. Die Grofie
(Durchmesser dg) der Tiere die relevant fiir die Simulation ist, wird somit auf den Bereich

12-20 mm festgelegt werden.
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Die Schalenform (Oberfliche) der Schnecke ist eine sehr komplexe Geometrie, die bei den
Komponenten der Strahlung und Konvektion benétigt wird. Eine erste Niherung ist die

Annahme einer Kugel, dargestellt in Abbildung 4-2.

Abbildung 4-2: Geometrische Naherung von Theba pisana als Kugel
Schneckenschale dargestellt als Kugel mit Durchmesser dg.

Oberflache und projizierte Flache der Schale

Wie in Abbildung 4-2 zu sehen ist, ist die Schalenform nur bedingt kugelférmig; ein Ellipsoid
stellt eine deutlich bessere geometrische Niherung dar. Insbesondere bei der Betrachtung der
Strahlung kann die reale Oberfliche nicht vernachlissigt werden, da beispielsweise eine um 20 %
kleinere Oberfliche mit einer entsprechend geringeren Wirmeeintrag einhergeht, was einen

erheblichen Einfluss auf die Temperatur der Schnecke haben kann.

Da sich die Schalenbreite bg und die Schalenhhe hg der Schneckenschalen von T. pisana inner-
halb des untersuchten Groflenbereichs niherungsweise proportional zum Durchmesser dg
verhalten, werden die Zusammenhinge durch lineare Regressionen durch den Ursprung beschrie-
ben. Hierzu wurden Schneckenschalen (n=50) mit Durchmessern im Bereich
ds € [12,32;18,58] mm vermessen (vgl. Abbildung 4-3). Dabei ergeben sich zwischen Durchmes-
ser und Schalenbreite (R? = 0,968; RMSE = 0,19 mm) bzw. zwischen Durchmesser und Hohe
(R? = 0,875; RMSE = 0,34 mm) folgende Zusammenhinge:

bs = (0,8617 + 0,00176) dg, (4-1)
hs = (0,6457 + 0,00316) ds. (4-2)

Die Messdaten mit den Regressionsgeraden und den zugehorigen Residuenplots sind in Anhang
A.3 dargestellt.

Abbildung 4-3: Geometrische Naherung von Theba pisana als Ellipsoid
Schneckenschale dargestellt als Ellipsoid mit Durchmesser dg, Breite bg und Hohe hsg.
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Nach Thomsen (2004) lisst sich die Oberfliche eines triaxialen Ellipsoids mithilfe der folgenden

empirischen Niherungsformel berechnen:

& & & 1/8
0p = 41 ((a b)¢ + (agc) + (¢ b) ) .

Die beste Approximation der Oberfliche wird mit £ = 1,6075 erzielt, der maximale relative Fehler

(4-3)

gegeniiber der exakten Losung betrigt + 1,061 %.

Die projizierte Fliche eines Ellipsoids kann nach Vickers (1996) wie folgt beschrieben werden:

Ag proj = ”\/lz b? c? + m? c? a? + n? a? b2. (4-4)

Dabei bezeichnen [, m und n die Richtungskosinus der Projektionsrichtung. Diese ergeben sich
aus dem normierten Richtungsvektor 7 relativ zu den Hauptachsen a, b, ¢ zu
Ny ny n,

= ) m = ] n= .
Jne? + 1,2 +n,? Jne? + 1,2 +n,? Jne? + 1,2 +n,?

l (4-5)

Werden diese in Formel (4-4) eingesetzt und der Ausdruck entsprechend umgeformt, ergibt sich

fiir die projizierte Ellipsoidfliche schliefdlich

Agproj =mabe j oy o (22 + (). (4-6)

Die Normierung des Richtungsvektors in Verbindung mit den Halbachsen a, b und ¢ ermdglicht

eine Beriicksichtigung der entsprechenden Ellipsoid-Geometrie entlang der jeweiligen Raumrich-
tungen. Dadurch wird sichergestellt, dass die projizierte Fliche korrekt die anisotrope Form des

Ellipsoids in Abhingigkeit der Einstrahlrichtung widerspiegelt.

Es sei an dieser Stelle vorweggenommen, dass die Anwendungsbereiche empirisch ermittelter
Formeln zur Beschreibung des konvektiven Wirmetibergangs in der Regel auf Standardkorper,
wie beispielsweise Kugeln, beschrinkt sind. Da die tiberstromte Oberfliche die Gréfienordnung
der Wirmeiibertragung maflgeblich beeinflusst, ist eine moglichst genaue Erfassung dieser Fliche

erforderlich.

Eine Losung dafiir bietet das Definieren eines Aquivalentdurchmessers deq, der aus dem gemes-
senen Durchmesser dg und der ellipsoiden Form der Schale abgeleitet wird. Durch Gleichsetzen
der Formeln der Oberflichenformeln des Ellipsoids nach Formel (4-3) und der Kugel ergibt sich

folgender Ausdruck fiir den Aquivalentdurchmesser:

deq = j4 <(a b)® + (ac)* + (b C)£>1/€_ (4-7)

3

Damit kann die Oberfliche einer Kugel beschrieben werden, die dieselbe Oberfliche besitzt wie

ein Ellipsoid, das die Schneckenschale als Funktion des Durchmessers dg am besten beschreibt.
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Durch Einsetzen von Formel (4-1) und (4-2) in Formel (4-7) kann der Ausdruck vereinfacht

werden und es ergibt sich:

ds’eq = 0,8337 ds. (4'8)

Dieser Durchmesser wird im Folgenden als Aquivalentdurchmesser der Schneckenschale oder nur

Aquivalentdurchmesser bezeichnet.

Orientierung der Schnecke

Die Orientierung der Schnecke wird durch die Hauptebene der Schale und die Ebene der Schalen-
Offnung festgelegt. Die Hauptebene der Schale wird durch den Durchmesser und die Breite der
Schale aufgespannt (Abbildung 4-3). Die Ebene der Schalenoffnung wird durch die Breite und die
Hohe der Schale aufgespannt. Sofern nicht anders angegeben, wird davon ausgegangen, dass die
Schnecke an einem Objekt hochkriecht und dort in einer gewissen Hohe verharrt. Diese Orien-
tierung wird als vertikal bezeichnet, da die Hauptebene vertikal verlduft. Zeigt die Flichennormale
der Hauptebene nach unten bzw. nach oben, also mit den Windungen oder dem Nabel in Richtung
Himmel, wird diese Orientierung als horizontal bezeichnet, da die Hauptebene horizontal verliuft.
Die Unterscheidung der Orientierung in Nord-Siid und Ost- West wird am ortfesten Koordinaten-
system festgemacht das in Abbildung 2-6 dargestellt ist. Die Orientierung Nord-Siid wird als
Orientierung definiert, bei der die Hauptebene parallel zur Nord-Siid-Achse ausgerichtet ist.
Entsprechend wird die Orientierung Ost- West definiert, bei der die Hauptebene parallel zur Ost-
West-Achse ausgerichtet ist. Dadurch ergeben sich fiir die Halbachsen des Ellipsoids die Bezie-
hungen dargestellt in Tabelle 4-1 in Abhingigkeit der Orientierung.

Tabelle 4-1: Orientierungsabhange Halbachsen des Ellipsoids im ortsfesten Koordinatensystem

Orientierung Halbachse a Halbachse b Halbachse ¢
Nord-Siid (vertikal) bs/2=0,4309ds  hg/2=0,3228ds  0,5dg

Ost-West (vertikal) hg/2=03228ds  bg/2=0,4309ds  0,5dg

Nord-Siid (horizontal) bs/2=0,4309ds  0,5dg hg/2 =0,3228 dg
Ost-West (horizontal) 0,5 dg bs/2=0,4309ds  hg/2=0,3228 dg

Werden diese Beziehungen in Formel (4-3), (4-6) und (4-7) eingesetzt folgen daraus die Oberfli-
che der Schneckenschale Og, die projizierte Fliche der Schneckenschale Ag und der Aquivalent-
durchmesser der Schneckenschale dgq. Sowohl bei der Oberfliche als auch beim Aquivalent-
durchmesser, konnen die Beziehungen beliebig miteinander vertauscht werden, mit anderen
Worten die Orientierung der Schnecke ist irrelevant. Nur bei der projizierten Fliche spielt die

Orientierung eine Rolle.

GroBenverteilung und schalenfreie Masse

Die Groflenverteilung kann anhand der allometrischen Formel, basierend auf der Forschung von
Snell (1892), wie folgt dargestellt werden:

m(ds) = bm dsa, (4’9)
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mit der Gesamtmasse m in mg, dem Durchmesser dg in mm, dem allometrischen Koeffizienten
b, der Gesamtmasse und dem allometrischen Exponenten a. Die auf diese Weise berechnete

Gesamtmasse umfasst den Weichkorper und die Schale der Schnecken.

Die durch die allometrische Beziehung nach Formel (4-9) beschriebene Grofenverteilung wurde
auf Grundlage von Messungen der Masse m und des Durchmessers dg von N = 213 Individuen
von T. pisana bestimmt (R? = 0,956; RMSE = 101 mg). Daraus ergeben sich ein allometrischer
Koeffizient von by, =0,2395+0,0292 mgmm™ und ein allometrischer Exponent von
a = 3,0342 + 0,0447. Die Messdaten mit der ermittelten Regression und den zugehorigen Residu-
enplots sind in Anhang A.4 dargestellt.

Wie bereits erwihnt findet sowohl der Sauerstoffverbrauch (Abschnitt 4.5) als auch die Evapora-
tion (Abschnitt 4.6) ausschlieflich durch die schalenfreie Masse statt. Dementsprechend ist die
Masse der Schneckenschale von der Gesamtmasse abzuziehen. Die daraus resultierende Masse
stellt die biologisch relevante Bezugsgrofle fiir den Sauerstoffverbrauch und die Verdunstungs-
masse dar. Um die schalenfreien Masse bestimmen zu kénnen, wurden Bilder von n = 12 Schne-
ckenschalen in einem Mikro-Computertomographen (uCT) aufgenommen. Die CT-Scans
wurden im Rahmen der Veréffentlichung von Zimmermann et al. (2024) durch Gabriel S. Ferreira
und Christina Kyriakouli am 3D Imaging Lab des Senckenberg Centre for Human Evolution and
Palaecoenvironment (SHEP) an der Eberhard Karls Universitit Tiibingen in einem Nikon
XT H 320 uCT durchgefiihrt. Hierfiir kam eine Rontgenréhre mit einem Multimetall-Reflexions
Target und einer maximalen Beschleunigungsspannung von 225 kV zum Einsatz. Alle Proben
wurden bei 200 kV und 80 pA unter Verwendung eines 0,1 mm Aluminiumfilters gescannt. Die
Voxelgrofle betrug 16,49805 um. Zur Berechnung des Innenvolumens der Schneckenschale
wurden die Bilder in ORS Dragonfly 2022.1.0.1259 (Object Research Systems (ORS) Inc.) nachbe-
arbeitet. Dazu wurden die Schalen virtuell geschlossen und das Innenvolumen bestimmt.
Anschlieflend wurden die Netzdaten der Schalen gespeichert und 3D-CAD-Modelle der Schne-
ckenschalen in Fusion 360 2.0.15023 x86 und Inventor Professional 2023.1.1 (Autodesk GmbH)

erstellt.

Die Masse der Schnecke wird anhand des ermittelten Innenvolumens der Schale und der Abschit-
zung der Dichte des Weichkorpers auf 1,0 mg mm™ berechnet. Die Annahme der Dichte basiert
auf Forschungsergebnissen von Reuner et al (2008) und Schmidt-Nielsen et al (1971), die den

Wassergehalt von Pulmonaten auf iiber 75 % (C. apertus) und 81 % (S. zonata) bestimmten.

Mit den CT-Scans kann eine lineare Beziehung zwischen der Gesamtmasse m und der schalen-

freien Masse mgs von T. pisana ermittelt werden (R? = 0,971; RMSE = 72,8 mg):
mge(m) = (0,8026 + 0,0201) m. (4-10)

Die Messdaten mit der ermittelten Regression und den zugehorigen Residuenplots sind in
Anhang A.5 dargestellt.
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Angewandt auf die Gesamtheit der Schnecken (N = 213), kann die Beziehung zwischen der scha-
lenfreien Masse und dem Durchmesser durch Umformung von Gleichung (4-9) wie folgt darge-

stellt werden:

mge(ds) = byt ds’, (4-11)
mit dem Durchmesser dg in mm, der schalenfreien Masse my in mg und dem allometrischen
Koeffizienten der schalenfreien Masse by = 0,2105 + 0,00138 mg mm~  (R? = 0,899;
RMSE = 80,3 mg). Der allometrische Exponent wird aufgrund der kubischen Beziehung zwischen

Masse und Durchmesser auf 3 gesetzt.

Abstand zum Boden

Ein sehr hiufig beobachtetes Verhalten von T. pisana ist das Heraufklettern auf Objekte, um hohen
Temperaturen in Bodennihe zu entgehen. In der Simulation ist der Abstand vom Boden als Hohe
h der Schnecke definiert. Dieser Abstand spielt sowohl beim Temperaturprofil der Umgebungs-
temperatur, als auch bei der Luftgeschwindigkeit, auf welche spiter detaillierter eingegangen

wird, eine Rolle.

In unmittelbarer Bodennihe treten komplexe Wechselwirkungen zwischen einer moglicherweise
stehenden Luftschicht, in der Wirmeleitung dominiert, unterschiedlichen Temperaturverliufen
von Erdbodenoberfliche und Luft sowie schwer vorhersagbaren Stromungsprofilen auf. Da
Schnecken bei den betrachteten Temperaturen zudem die Bodennihe verlassen, wird die mini-
male Hohe im Modell auf 30 mm gesetzt. Die maximale Hohe wird auf 2 m festgelegt, da die

Messungen der Klimastationen typischerweise auf dieser Hohe durchgefiihrt werden.

Warmekapazitat der Schnecke

Die einzelne Schnecke im Simulationsmodell wird als Wirmekapazitit mit einer riumlich homo-
genen Temperatur dargestellt. Zunichst wird gepriift, ob die Annahme eines Lumped-Systems
getroffen werden kann. Dazu wird die Biot-Zahl, dargestellt in Formel (2-42), fiir die oben
genannten Wertebereichen ermittelt. Als Grundlage der Abschitzung werden die Stoffdaten der
Luft (cp, p, A, v) bei 20 °C und 20 % relativen Feuchte angenommen um den Wirmeiibergangs-
koeffizient a nach Formel (2-35) zu berechnen. Die charakteristische Linge L. = Vg/Og eines
Ellipsoids ergibt sich durch Einsetzen von Formel (4-1) und (4-2) in die Oberflichenformel eines
Ellipsoids (4-3) und des Volumens eines Ellipsoids, schlussendlich zu L. = 0,1334 dg. Bei der
Bestimmung der schalenfreien Masse wird die Dichte, aufgrund des hohen Wassergehalts von
Pulmonaten, auf 1,0 mg mm™ festgelegt. Diese Argumentation kann auf die Wirmeleitfihigkeit
iibertragen werden. Folglich ist die Wirmeleitfihigkeit der Schnecke mit der von Wasser gleich-
zusetzen. Bei Umgebungsdruck (p =1 bar) und 20 °C liegt diese bei 0,598 W m™ K- (VDI-
Wirmeatlas, 2013). Fiir den gegebenen Wertebereich der Gréfle und der Luftgeschwindigkeit
variiert die Biot-Zahl im vorliegenden Fall zwischen 0,06 und 0,23. Obwohl die Biot-Zahl bei
Luftgeschwindigkeiten von 2 m s™ oberhalb des Richtwerts von 0,1 liegt und damit innere

Temperaturgradienten nicht vollstindig ausgeschlossen werden kénnen, wird der Korper in der
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vorliegenden Arbeit als Lumped-System behandelt, da diese Vereinfachung fiir die gewihlte

Modellierung als hinreichend plausibel und zweckmiflig angesehen wird.

Um die Gréfie der Schnecke variieren zu konnen, wird eine spezifische Wirmekapazitit ¢, g der
Schnecke angenommen und mit der Gesamtmasse der Schnecke als Funktion des Durchmessers
multipliziert. Auch hier wird die Argumentation des hohen Wassergehalts von Pulmonaten
verwendet und folglich ist die spezifische Wirmekapazitit der Schnecke mit der von Wasser
gleichzusetzen. Bei Umgebungsdruck (p = 1 bar) zeigt die spez. Wirmekapazitit von Wasser in-
nerhalb eines erweiterten Temperaturbereichs von 10-60 °C kaum eine Temperaturabhingigkeit.
Die maximale Differenz betrigt 16 ] kg™ K™ (VDI-Widrmeatlas, 2013). Aus diesem Grund wird der
Wert der spezifischen Warmekapazitit der Schnecke auf ¢, g = 4185 J kg™ K™ (entspricht dem
Wert bei T = 20 °C und p = 1 bar; VDI-Widrmeatlas (2013)) festgelegt.

4.2  Umgebungsrandbedingungen der Simulation

Fiir die Durchfiihrung der Simulation ist eine prizise Definition der Umgebung und der vorhan-
denen Randbedingungen erforderlich. Letztere stellen die dufieren Einflussgrofien dar, welche die
thermodynamischen Prozesse mafgeblich bestimmen, und bilden damit die Grundlage fiir die
Modellierung der Kérpertemperatur eines Individuums. Die Randbedingungen werden in der
Simulation, wie bereits erwihnt, entweder als zeitlich konstante Grofie oder als zeitabhingige
Verldufe vorgegeben. In beiden Fillen erfolgt die Auswahl der jeweiligen Parameter auf Basis
physikalischer Uberlegungen sowie verfiigbarer Messdaten, um eine realititsnahe Abbildung zu
gewihrleisten. Im Folgenden werden die einzelnen Randbedingungen, die es in der Simulation

gibt, niher definiert.

4.2.1 Temperaturverlaufe der Simulation

Die zeitlichen Temperaturverliufe der Umgebung und des Erdbodens werden auf Basis der Mess-
daten eines heiflen Tages abgeleitet, um den im Habitat auftretenden maximalen thermischen

Stress fiir ein Individuum zu simulieren.

Umgebungstemperatur

Fiir den zeitlichen Temperaturverlauf der Umgebung wird eine Temperaturmessung herangezo-
gen, die am 27. August 2017, nahe eines Habitats (43,9154° N, 4,8771° O) in der Umgebung von
Avignon durchgefiihrt wurde (Kohler, unveréffentlicht). Der August stellt dort einen der heifes-
ten Monate des Jahres dar. Die Messdaten sind in einer Hohe von 50 mm {iber dem
Boden aufgezeichnet worden. Der Temperaturverlauf der Umgebung kann mit einem Polynom
8. Grades
Ti(t) =ar;+brit+crit>+drit>+erit* + frit°+gri t&+kp;t’
+ mp; t8,
und den Koeffizienten in Tabelle 4-2 approximiert werden (R? = 0,993; RMSE = 0,84 K). Der Fit

ist ausschlieflich fiir eine Interpolation innerhalb des Messbereichs von 0-86400 s geeignet.

(4-12)
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Tabelle 4-2: Koeffizient des Polynom 8. Grades zur Berechnung der Umgebungstemperatur
Koeffizient Zahlenwert Einheit Koeffizient Zahlenwert Einheit Koeffizient Zahlenwert Einheit

arg 2,92686 -10*> K drg -1,2576 - 10" Ks®  grg 1,9112 - 102 K s
brg -4,6023 -10* Ks'  epg 64324 110" Ks*  kpp ~1,1719 10 K7
Cre 1,0577 107 Ks?  frg -1,5518 107 Ks®  myp 2,8486 <10 Ks*

In Abbildung 4-4 sind die Messdaten sowie der Temperaturverlauf nach Formel (4-12) und den
Koeffizienten aus Tabelle 4-2 in °C dargestellt.
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Abbildung 4-4: Temperaturverlauf der Umgebung
Temperaturverlauf nach Formel (4-12) (durchgezogene Linie) und Temperaturmessdaten aus dem Habitat,
aufgenommen in 50 mm Abstand zum Boden (Kreuze).

Die Umgebungstemperatur nimmt mit zunehmendem Abstand zum Boden ab, dabei ist die abso-
lute Anderung in den ersten 100 mm am groéften. In Abbildung 4-5 sind Temperaturdifferenzen
der Umgebung verschiedener Populationen im Habitat im Raum Modéne (Frankreich) in Abhin-
gigkeit der Hohe dargestellt. Diese Messungen sind zwischen dem 24. und dem 26. Mai 2010 zu
unterschiedlichen Uhrzeiten aufgezeichnet worden. Die Temperaturinderung bezieht sich auf die
in 10 mm Hohe gemessene Temperatur (AT = T(h) — T(10 mm)). Die Messdaten lassen sich
durch Exponentialfunktionen approximieren (R? = 0,839-0,982): h(AT) = hy 7 e~ AT, Dabei
ist keine klare Abhingigkeit der Regressionen von der Tageszeit zwischen 10:20 und 15:20 zu
erkennen. Die Messdaten, die Koeffizienten hgr und Cj, 1 zu den jeweiligen Messdaten und die

Bestimmtheitsmafe der Approximationen sind in Anhang A.6 aufgefiihrt.
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Abbildung 4-5: Temperaturanderung Abhangigkeit der Hohe

Temperaturinderung zur Umgebungstemperatur in 10 mm Hohe iiber dem Boden in Abhingigkeit der Hohe bei
verschiedenen Populationen zu unterschiedlichen Uhrzeiten: vormittags (~ 10:30 Uhr; blau), mittags (~ 12:30 Uhr;
orange) und nachmittags (~ 15:30 Uhr; rot).

Die Differenz zwischen den Temperaturen in einer Hohe von 100 mm und knapp iiber dem Boden
(in 10 mm Hohe) betrigt im Mittel -3,9 £ 0,96 K und zwischen den Temperaturen in einer Hohe
von 1m und knapp iiber dem Boden im Mittel -6,1 £ 0,80 K. Ein allgemeiner Ansatz wird
aufgrund der moderaten Standardabweichung als hinreichend genau betrachtet, um die Anderung

der Temperatur in Abhingigkeit der Hohe zu beschreiben.

Eine Implementierung der hohenabhingigen Temperaturdnderungen, die den Messdaten vom 27.
August 2017 entspricht, erfordert eine Anpassung auf den entsprechenden Monat. Dafiir werden
die mittleren tiglichen Temperaturamplituden der Monate Mai (12,0 K) und August (16,8 K)
herangezogen (Tutiempo Network S.L., 0. ].) und die im Mai gemessenen Temperaturdifferenzen
hohenabhingig im Verhiltnis der mittleren tiglichen Temperaturamplituden von Mai und
August skaliert. Dadurch ergeben sich Temperaturdifferenzen von -5,5°C zwischen 100 mm
Hoéhe und Bodennihe sowie von -8,6 °C zwischen 1 m Hohe und Bodennihe. Auf dieser Basis
wird eine logarithmische Kurve generiert, mit deren Hilfe sich die Temperatur in Abhingigkeit
der Hohe dndert, skaliert auf die Hochsttemperatur Tj = 316,15 K des Polynom 8. Grades, darge-
stellt in Formel (4-12), bei einer Hohe hy = 50 mm

1
T =zn (hio) +T, (4-13)
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mit der Skalierungskonstanten der Temperatur Cr=-0,5666 +0,0735 K™ (R? =0,951;
RMSE = 0,79 K). Die Anderung der Temperatur in Abhingigkeit der Hohe h ist in Abbildung 4-6
dargestellt.
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Abbildung 4-6: Hohenabhadngige Temperaturdifferenz

Regression (schwarze Linie) nach Formel (4-13) und den approximierten Anderungen der Temperatur in
verschiedenen Hohen (Kreuze).

Zu Zeiten, in denen weder Luft noch Boden durch direkte Sonneneinstrahlung erhitzt werden,
sind geringere hohenabhingige Temperaturdifferenzen zu erwarten, sodass sich die Temperatur-
profile einander wihrend der Nacht anndhern. Entsprechend soll die hohenabhingige Tempera-
turdifferenz nach Formel (4-13) vor allem tagsiiber die Temperaturprofile beeinflussen. Aus
diesem Grund wird das urspriingliche Polynom 8. Grades, dargestellt in Formel (4-12), um eine
Hohenabhingigkeit erweitert, die zusitzlich mit dem Verhiltnis der momentanen globalen sola-
ren Strahlung zur maximalen globalen solaren Strahlung skaliert wird (Csg = G;(tshift)/ Gimax)-

Auf die (globale) solare Strahlung wird im Detail in Abschnitt 4.3 eingegangen.

Das Verhiltnis wird als zeitlich variabler Skalierungsfaktor fiir die h6henabhingige Temperatur-
differenz verwendet, da, wie bereits erwihnt, die solare Strahlung die primire Anregung fiir die
Erwirmung von Boden und bodennaher Luft darstellt. Aufgrund der thermischen Trigheit des
Bodens folgt die Temperaturentwicklung dieser Anregung jedoch zeitverzogert. Die zeitliche
Verschiebung des Verhiltnisses ist so gewihlt, dass der Scheitelpunkt des Skalierungsfaktors und
das Tagesmaximum der Temperatur auf dieselbe Zeit (~ 15 Uhr) fallen: tgpip = t — 2 h. Der erwei-
terte Ansatz ist in Formel (4-14) dargestellt:

C h
Tg(t,h) = CLTR In (h_o> + Tg(2), (4-14)
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mit denselben Konstanten wie sie bereits in den Formeln (4-12) und (4-13) verwendet werden. In
Abbildung 4-7 sind die Umgebungstemperaturen in verschiedenen Héhen nach Formel (4-14) in
°C dargestellt.
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Abbildung 4-7: Temperaturverlauf der Umgebung in verschiedenen Hohen
Nach Formel (4-14); basierend auf einer Messung in 50 mm Héhe im Habitat (hellblaue durchgezogene Linie).

Temperatur der Erdbodenoberflache

Fiir die Strahlung des Erdbodens auf die Schnecke wird der zeitliche Temperaturverlauf der
Erdbodenoberfliche Tj; benotigt. Da hierfiir keine direkten Messdaten vorliegen, wird dieser Ver-
lauf aus den gemessenen Umgebungstemperaturen, der hhenabhingigen Temperaturdifferenz

sowie aus Messdaten aus klimatisch dhnlichen Gebieten abgeleitet.

Unter sommerlichen, strahlungsgetriebenen Bedingungen kann die Temperatur der Bodenober-
fliche deutlich iiber der bodennahen Lufttemperatur liegen. Eine Studie von Stewart et al. (1994)
zeigt, dass die Temperaturdifferenz zwischen der Bodenoberfliche und der Luft in semiariden
Gebieten typischerweise iiber 5 K liegt. Messungen in klimatisch vergleichbaren Regionen weisen
zudem darauf hin, dass die Temperaturdifferenz zwischen der maximalen Temperatur der Erdbo-
denoberfliche und der maximalen Temperatur der Luft in 1,5 m H6he im Sommer im Mittel etwa
18 K betrigt (Yu und Wang, 2024). Das Maximum der Temperatur der Erdbodenoberfliche liegt
bei diesen Messungen im Mittel etwa 1,5 h vor dem Maximum der Umgebungstemperatur. Unter
Beriicksichtigung der modellierten Temperaturdifferenz zwischen 50 mm und 1,5 m H6he nach
Formel (4-13) ergibt sich daraus eine Temperaturdifferenz von etwa 11 bis 12 K zwischen Erdbo-
denoberfliche und bodennaher Luft, die hier als konservative Abschitzung fiir das Tempera-

turmaximum der Erdbodenoberfliche mit AT =11 K herangezogen wird. Die Gréfienordnung

72



AUSARBEITUNG DES SIMULATIONSMODELLS

dieser Annahme wird durch die Messungen im Raum Modéne (Frankreich) gestiitzt. Dort wurden
Lufttemperaturen in verschiedenen Hohen erfasst, wobei sich eine Temperaturdifferenz von
9,0 £ 2,9 K zwischen 0 und 50 mm Héhe ergab (Anhang A.6). Da die Messungen in verschiedenen
Hohen jeweils etwa zeitgleich stattfanden, werden hier nicht die maximalen Temperaturdifferen-
zen erfasst. Zudem wurden die Messungen im Mai durchgefithrt und es ist, aufgrund der im
Sommer stirkeren solaren Einstrahlung und der dadurch hoheren Bodenerwirmung, davon

auszugehen, dass die Temperaturdifferenz im August tendenziell grofier ausfillt.

Der Temperaturverlauf des Erdbodens wird dementsprechend durch die Anpassung der Messda-
ten der Umgebungstemperatur in 50 mm Hohe approximiert. Dabei wird das Maximum um etwa
11 K erhoht und zeitlich um -1,5 h verschoben. Die Approximation erfolgt durch das Polynom 8.
Grades nach Formel (4-12) und den in Tabelle 4-3 dargestellten Koeffizienten (R? =0,998;
RMSE = 0,60 K). Der Fit ist ausschlieflich fiir eine Interpolation innerhalb des Messbereichs von
0-86400 s geeignet. In Abbildung 4-8 sind der abgeschitzte Temperaturverlauf der Erdboden-
oberfliche sowie der Umgebungstemperatur in 50 mm Hohe, angenihert iiber das Polynom 8.
Grades, in °C dargestellt.

Tabelle 4-3: Koeffizienten des Polynom 8. Grades zur Berechnung der Bodentemperatur
Koeffizient Zahlenwert Einheit Koeffizient Zahlenwert Einheit Koeffizient Zahlenwert Einheit

arg 2,9363 <10 K drg -3,4027 - 10" Ks?? 9re 6,3936 - 10 Ks™*
br g -1,0539 - 107 K5 erg 1,8036 - 107 Ks™* krg -4,3892 - 10 Ks7
Crg 2,8843 <107 Ks? fre -4,6994 - 107 K3 Mmrg 1,2051 - 107 K™
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Abbildung 4-8: Temperaturverlauf der Erbodenoberfliche
Nach Formel (4-12); basierend auf einer Messung in 50 mm Hohe im Habitat (gestrichelte rote Linie). Temperatur-
verlauf der Erdbodenoberfliche I als durchgezogene braune Linie dargestellt.
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4.2.2 Luft als umstromendes Fluid

Die Luft als umstromendes Fluid spielt bei diversen Komponenten eine Rolle. Im Folgenden
werden die einzelnen Parameter erldutert, die sich aus den stromungsmechanischen und thermo-

dynamischen Eigenschaften der stromenden Luft ableiten.

Bei der Verdunstung ist die relative Luftfeuchtigkeit ¢ ein mafigeblicher Parameter, der die
Menge des verdunsteten Wassers beeinflusst. Bei der Konvektion sind sowohl die Luftgeschwin-
digkeit als auch die thermodynamischen Stoffeigenschaften von feuchter Luft von Bedeutung. Der
fiir die Parameter relevante Temperaturbereich wird unter Beriicksichtigung der Temperaturpro-

file der Umgebung, dargestellt in Abbildung 4-7, auf 10-60 °C festgelegt.

Relative Luftfeuchtigkeit

Wie in Teilabschnitt 2.7.1 beschrieben ist die relative Luftfeuchtigkeit ¢ die Menge an Wasser,
die die Luft enthilt im Verhiltnis zur maximal méglichen Menge, bei einer gegebenen Tempera-
tur. Sie ist somit ein dimensionsloses Maf fiir den Sittigungsgrad von Wasserdampf in der Luft.
Da der Sittigungsdruck eine starke Temperaturabhiingigkeit aufweist, siche Formel (2-45), hingt
auch die relative Luftfeuchtigkeit direkt von der Temperatur ab. In Abbildung 4-9 ist die relative
Luftfeuchtigkeit (0,1-1,0 in 0,1-er Schritten) in Abhingigkeit der Temperatur dargestellt. Die
Referenztemperatur ist jeweils 35 °C.
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Abbildung 4-9: Relative Luftfeuchtigkeit als Funktion der Temperatur

Dargestellt sind verschiedene Zusammensetzungen der feuchten Luft, von nahezu trockener Luft (¢ = 0,1; unterste
schwarze Linie) bis zu gesittigter feuchter Luft (¢ = 1,0; oberste schwarze Linie) unterteilt in 0,ler-Schritte.
Referenztemperatur ist jeweils 35 °C, dargestellt als senkrechte gestrichelte rote Linie.

Um die relative Feuchte in der Simulation abzubilden, wird zum Start der Simulation eine relative
Luftfeuchtigkeit in Abhingigkeit einer Temperatur angegeben. Unter Annahme, dass die
Wasserbeladung x tiber den Tag konstant bleibt, wird die relative Luftfeuchtigkeit in Abhingig-

keit der Umgebungstemperatur ermittelt. Dazu wird Formel (2-44) nach ¢ umgestellt:
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Ry px
a pS,V + RV pS,V X .
In Abbildung 4-10 ist der zeitliche Verlauf der relativen Luftfeuchtigkeit in Abhingigkeit des

(4-15)

¢=R

Sittigungsdruck pg, und der Temperaturverlauf der Umgebung in einer Héhe von 50 mm
dargestellt. Als Anfangsbedingung wird eine relative Luftfeuchtigkeit von 20 % bei einer Tempe-
ratur von 20 °C angenommen, was im Folgenden als trockene Atmosphdrenbedingung bezeichnet
wird. Eine relative Luftfeuchtigkeit von 80 % bei ebenfalls 20 °C wird entsprechend als feuchte
Atmosphdrenbedingung definiert.
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Abbildung 4-10: Verlauf der relativen Luftfeuchtigkeit
Dargestellt als durchgezogene blaue Linie; Temperaturverlauf der Umgebung mit einem Abstand von 50 mm zum
Boden (gestrichelte rote Linie). Startangabe der relativen Luftfeuchtigkeit ist 20 % bei 20 °C.

Luftgeschwindigkeit

Die Fluidgeschwindigkeit, in diesem Fall die Luftgeschwindigkeit v,;, ist mafigeblich fiir die
Konvektion. Die Luftgeschwindigkeit in einer bodennahen Grenzschicht, in der sich die Schne-
cken grofitenteils aufhalten, wird mafigeblich durch die Oberflichenrauigkeit des Erdbodens
beeinflusst. Vegetation, Gebdude oder andere Strukturen erzeugen Reibung, die den Wind in
Bodennihe abbremst. Mit zunehmender Hé6he h nimmt der Einfluss dieser Hindernisse ab,
sodass sich oberhalb der Rauigkeitselemente ein charakteristisches logarithmisches Windprofil
ausbildet (Foken und Mauder, 2024). Die mittlere, horizontale Luftgeschwindigkeit kann nach
Foken und Mauder (2024) wie folgt beschrieben werden:
Uu, h—d
== (==) (4-16)
K ho

mit der Schubspannungsgeschwindigkeit u,, der Kdrmén-Konstante k, der Versetzungshohe d

und der Rauigkeitslinge h,. Die Kirmdin-Konstante ist eine dimensionslose empirische
Konstante der turbulenten Grenzschicht und beschreibt die logarithmische Geschwindigkeitsver-

teilung in Bodennihe. Die Schubspannungsgeschwindigkeit u, ist definiert als die Wurzel aus
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Schubspannung an der Oberfliche, verursacht durch Reibungskrifte zwischen Luftstromung und
Oberfliche, geteilt durch die Luftdichte (u, = \/%) Dieser Wert ist somit ein Maf fiir die mitt-
lere Wirbelgeschwindigkeit (Monteith und Unsworth, 2013) und variiert mit der Rauigkeit der
Oberfliche und der Luftgeschwindigkeit. In der Regel wird dieser durch Messungen in verschie-
denen Hohen bestimmt. Bei einigen Oberflichen, wie beispielsweise bei Feldfriichten oder
Wildern, kann die Bodenoberfliche nicht als geeignete Referenz fiir die Grenzschicht herange-
zogen werden. In diesem Fall ist eine Verschiebung der Referenzh6he um den Betrag der Verset-
zungshohe d erforderlich (Monteith und Unsworth, 2013).

Formel (4-16) gilt nur fiir den Impulstransport bei neutraler Stabilitit. Neutrale Stabilitit liegt vor,
wenn die Temperaturinderung mit der Hohe dem atmosphirischen Temperaturgradient
entspricht. Unter diesen Bedingungen entstehen Turbulenzen in der Grenzschicht ausschlieflich
durch mechanische Ursachen (Windscherung), nicht durch thermische (natiirliche) Konvektion
(Monteith und Unsworth, 2013). Da diese Bedingung im vorliegenden Fall nicht vorausgesetzt
werden kann, ist Formel (4-16) nur eingeschrinkt anwendbar. Der iiber den Tag aufgeheizte
Boden sorgt zusitzlich fiir Auftrieb und eine hohere Turbulenz in der bodennahen Grenzschicht,
der resultierende Fall wird instabile Schichtung genannt (Foken und Mauder, 2024). Eine gingige
Beschreibung instabiler Schichtungen ist die Monin-Obukhovsche Ahnlichkeitstheorie (Monin-
Obukhov Similarity Theory, MOST; Monin und Obukhov (1954)). Bei dieser Theorie wird

Formel (4-16) um einen Korrektur-Term 1y, erweitert:

(u) = %ln (hf;d - ¢M>. (4-17)
Der Korrektur-Term 1y ist im instabilen Fall nach Foken und Mauder (2024) folgendermafen
definiert:
1+ x, 1+ x,? i
Yy = 21n< 5 )+ln< 5 )—Zarctan(x*)+z, (4-18)

mit x, = (1-19,3 h/L,)"*. Die Variable L, ist die sogenannte Obukhov-Linge (Monin und
Obukhov, 1954) die das Verhiltnis aus mechanischer und thermischer Turbulenzerzeugung
beschreibt (Monteith und Unsworth, 2013) und wie folgt beschrieben werden kann:
L L (4-19)
K 9 qu
mit der Dichte p in kg m~, spezifische Wirmekapazitit ¢, in ] kg K und Temperatur T in K
der Luft, der Erdbeschleunigung g und der turbulenten Wirmestromdichte gy in W m™. Ist die
Wirmestromdichte nach oben gerichtet, die bodennahe Luft also wirmer, dann ist gy positiv und
die Obukhov-Linge per Definition negativ. Die Obukhov-Linge ist somit auch eine Ma# fiir die
Art der Schichtung (L, < O: instabile Schichtung; L, > 0: stabile Schichtung; L, — too: neutrale

Schichtung, da gy « 1).

In der Literatur sind verschiedene Werte (0,35-0,43) fiir die Kérman-Konstante angegeben.
Foken und Mauder (2024) empfehlen den Wert k = 0,40 nach Hégstrom (1996), welcher in dieser
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Arbeit verwendet wird. Fiir Flichen mit spirlicher Vegetation, wie sie im Habitat gegeben sind,
ist die Rauigkeitslinge hy mit 0,02 m gegeben (Bundesministerium fiir Umwelt, Naturschutz und
nukleare Sicherheit, 2021). Da im typischen Habitat kaum Bewuchs vorhanden ist, ist eine
Verschiebung der Referenzhohe nicht notwendig und die Versetzungshéhe kann mit d = 0 m
angenommen werden. Durch den deutlich erwirmten Boden kann von einer sehr labilen Schich-
tung in unmittelbarer Bodennihe ausgegangen werden. Bei einer Rauigkeitslinge hy = 0,02 m
wird eine Obukhov-Linge L, = -8 m abgeschitzt (Bundesministerium fiir Umwelt, Naturschutz
und nukleare Sicherheit, 2021). Uber kurzbewachsenen Agrarflichen liegen typische Werte fiir
die Schubspannungsgeschwindigkeit u, bei 0,2-0,4 m s™ (Foken und Mauder, 2024; Stull, 1988).
Unter Beriicksichtigung von Geschwindigkeitsmessungen (n = 6) im Habitat in verschiedenen
Hoéhen (10 mm bis 1 m) ist ein Wert von 0,2 m s™ fiir die Schubspannungsgeschwindigkeit plau-
sibel. In Abbildung 4-11 sind die berechneten und gemessenen Luftgeschwindigkeiten in Abhin-
gigkeit der Hohe dargestellt. Die Datenpunkte der verschiedenen Messungen im Habitat sind als
unterschiedliche Symbole dargestellt. Die Messdaten lassen sich durch Exponentialfunktionen
approximieren (R? = 0,555-0,920): h(v) = g, ¥ und sind als gestrichelte diinne Linie in
der jeweiligen Farbe dargestellt. Die Messdaten, die Koeffizienten hg ,, und Cj, ,, zu den jeweiligen
Messdaten und die Bestimmtheitsmafie der Approximationen sind in Anhang A.6 aufgefiihrt. Alle
fiir die Berechnungen der mittleren Luftgeschwindigkeit nach Formel (4-17) verwendeten Koef-

fizienten sind in Tabelle 4-4 aufgefiihrt.
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Abbildung 4-11: Luftgeschwindigkeit in Abhadngigkeit der Héhe

Darstellung der neutrale Schichtung nach Formel (4-16) als schwarze Linie und der instabile Schichtung nach Formel
(4-17) als rote Linie. Die Daten der sechs Messungen im Habitat an verschiedenen Standorten sind durch unterschied-
liche Symbole gekennzeichnet. Die zugehorigen Regressionen dazu sind als gestrichelte Linien dargestellt und die
Regressionenkoeffizienten sind in Anhang A.6 aufgefiihrt.
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Tabelle 4-4: Koeffizienten zur Berechnung der Luftgeschwindigkeit bei instabiler Schichtung

Koeffizient Formelzeichen Zahlenwert Einheit
Rauigkeitslinge hy 0,02 m
Versetzungshohe d 0,00 m
Obukhov-Linge L, -8,00 m
Schubspannungsgeschwindigkeit u, 0,20 ms™

Fir den in der Simulation beriicksichtigten instabilen Fall ergibt sich aus dem festgelegten
Hoéhenbereich h € [30; 2000] mm ein Bereich der Luftgeschwindigkeit v,;, € [0,2; 2,0] m s™.

Thermodynamische Stoffeigenschaften von feuchter Luft

Im folgenden Abschnitt werden die in Abschnitt 2.7 erlduterten Grundlagen der feuchten Luft auf
den untersuchten Temperaturbereich angewandt und daraus die, fiir das Simulationsmodell, rele-

vanten thermodynamischen Stoffeigenschaften der feuchten Luft abgeleitet.
Spezifische Warmekapazitdt

Wie bereits in Abschnitt 2.7 beschrieben, kann die spezifische Wirmekapazitit von Luft ¢, , und
Wasserdampf ¢, , aufgrund der geringen Anderungen der Werte, in gewissen Temperaturberei-
chen, als konstant angenommen werden. Diese Annahme beruht auf den Tabellenwerten und den
Berechnungen der spez. Wirmekapazititen nach VDI-Wirmeatlas (2013) im untersuchten
Temperaturbereich (10-60 °C bei p =1bar). Die errechneten Werte fiir Cpa Steigen von
1004,9 ] kg™ K" bei 10 °C auf 1008,4 J kg™ K™ bei 60 °C und fiir ¢, von 1868,0 J kg™ K™ bei 10 °C
auf 1875,8 ] kg™ K™ bei 60 °C (berechnet nach Formel (A-18) in Anhang A.7). Da die Anderungen
kleiner als 0,5 % sind, ist die getroffene Annahme plausibel. Im Folgenden werden die mittleren
spez. Wirmekapazititen des gewihlten Temperaturbereichs verwendet. In Tabelle 4-5 sind die
gewihlten spezifischen Wirmekapazititen sowie weitere fiir die folgenden Berechnungen

verwendeten physikalischen Stoffgréflen der Einzelkomponenten trockene Luft und Wasser-

dampf aufgefiihrt.

Tabelle 4-5: Physikalische StoffgroBen zur Berechnung der Stoffeigenschaften von feuchter Luft
Physikalische StoffgroBe Formelzeichen Zahlenwert Einheit
Molare Masse trockene Luft M, 28,9586 - 107 kg mol™
Molare Masse Wasser(-dampf) M, 18,1053 - 107 kg mol™
Spez. Gaskonstante trockene Luft R, 2,8712 - 10* Jkg'K™!
Spez. Gaskonstante Wasserdampf R, 4,6152 - 10> Jkg' K™
Spez. Wirmekapazitit trockene Luft Cpa 1,0062 - 10° Jkg' K™
Spez. Wirmekapazitit Wasserdampf Cpy 1,8704 - 10° Jkg'K*

In Abbildung 4-12 ist der Verlauf der spezifische Wirmekapazitit von feuchter Luft bei verschie-
denen relativen Feuchten in Abhingigkeit der Temperatur dargestellt. Grundlage der Berechnung
ist Formel (2-54) aus Teilabschnitt 2.7.1 mit den physikalischen Stoffgrofen aus Tabelle 4-5.
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Abbildung 4-12: Spezifische Warmekapazitat von feuchter Luft in Abhangigkeit der Temperatur
Dargestellt sind verschiedene Zusammensetzungen der feuchten Luft, von trockener Luft (¢ = 0,0) bis zu gesittigter
feuchter Luft (¢ = 1,0).

Dichte

Die Dichte von feuchter Luft in Abhingigkeit der Temperatur bei verschiedenen relativen Feuch-
ten, berechnet nach Formel (2-56), ist in Abbildung 4-13 dargestellt.
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Abbildung 4-13: Dichte von feuchter Luft in Abhadngigkeit der Temperatur

Dargestellt sind verschiedene Zusammensetzungen der feuchten Luft, von trockener Luft (¢ = 0; oberste schwarze
Linie) bis zu gesittigter feuchter Luft (¢ = 1; unterste schwarze Linie) unterteilt in 0,ler-Schritte.
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Kinematische Viskositdt

Wie bereits in Teilabschnitt 2.6.3 dargestellt, ist die kinematische Viskositit als Verhiltnis von
dynamischer Viskositit zur Dichte definiert. Um die dynamische Viskositit zu ermitteln, wird der
erweiterte Mischungsansatz nach Studnikov (1970), sieche Formel (2-65), gewihlt. Die einzelnen
Komponenten der Stoffe werden dabei {iber das semi-empirische Sutherland-Modell, siehe
Formel (2-60), mit den stoffspezifischen Referenzwerten (White, 2006), dargestellt in
Tabelle 4-6, ermittelt.

Tabelle 4-6: Stoffspez. Referenzwerte zur Berechnung der dyn. Viskositat nach Sutherland

Physikalische StoffgroBe Formelzeichen Zahlenwert Einheit
Referenzwert dynamischer Viskositit trockene Luft No,a 17,16 -10° Pas
Referenzwert dynamischer Viskositit Wasserdampf Moy 11,20 - 10 Pas
Referenzwert Temperatur dyn. Viskositit Wasserdampf Tho,v 350 K
Referenzwert Temperatur dyn. Viskositit trockene Luft Tho,a 273 K
Sutherland-Konstante dyn. Viskositit trockene Luft Spa 111 K
Sutherland-Konstante dyn. Viskositit Wasserdampf Sav 1064 K

Die dynamische und kinematische Viskositit von feuchter Luft in Abhingigkeit der Temperatur
bei verschiedenen relativen Feuchten sind in Abbildung 4-14 und Abbildung 4-15 dargestellt. In
Anhang A.8 ist die dynamische Viskositit zusammen mit Messdaten aus Hochrainer und Munczak
(1966), Kestin und Whitelaw (1964), Mason und Monchick (1965) sowie Vargaftik (1983) in

vergrofierter Darstellung gezeigt.
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Abbildung 4-14: Dynamische Viskositat von feuchter Luft in Abhangigkeit der Temperatur
Dargestellt sind verschiedene Zusammensetzungen der feuchten Luft, von trockener Luft (¢ = 0; oberste schwarze
Linie) bis zu gesittigter feuchter Luft (¢ = 1; unterste schwarze Linie) unterteilt in 0,ler-Schritte.

80



AUSARBEITUNG DES SIMULATIONSMODELLS

20

17

16

Kinematische Viskositit v in 10 m? s~

15

14
10 15 20 25 30 35 40

Temperatur in °C

45 50 55 60

Abbildung 4-15: Kinematische Viskositat von feuchter Luft in Abhangigkeit der Temperatur
Dargestellt sind verschiedene Zusammensetzungen der feuchten Luft, von trockener Luft (¢ = 0; unterste schwarze
Linie) bis zu gesittigter feuchter Luft (¢ = 1; oberste schwarze Linie) unterteilt in 0,ler-Schritte.

Warmeleitfahigkeit

Zur Bestimmung der Wirmeleitfihigkeit von feuchter Luft wird, analog zur dynamischen Visko-

sitit, ein erweiterter Mischungsansatz (Lehman, 1957), siehe Formel (2-72), gewihlt. Die einzel-

nen Komponenten der Stoffe werden dabei {iber das semi-empirische Sutherland-Modell, siehe

Formel (2-68), mit den stoffspezifischen Referenzwerten (White, 2006), dargestellt in

Tabelle 4-7, ermittelt. Die daraus ermittelte Wirmeleitfihigkeit in Abhingigkeit der Temperatur

bei verschiedenen relativen Luftfeuchtigkeiten ist in Abbildung 4-16 dargestellt.

Tabelle 4-7: Stoffspez. Referenzwerte zur Berechnung der Warmekapazitat nach Sutherland

Physikalische StoffgroBe Formelzeichen Zahlenwert Einheit

Referenzwert Wirmeleitfihigkeit trockene Luft Aoa
Referenzwert Wirmeleitfihigkeit Wasserdampf Aov
Referenzwert Temperatur Wirmeleitfahigkeit trockene Luft ~ Tjq ,
Referenzwert Temperatur Wirmeleitfihigkeit Wasserdampf — Tjq
Sutherland-Konstante Wirmeleitfihigkeit Wasserdampf Siv
Sutherland-Konstante Wirmeleitfihigkeit trockene Luft Sia

2,41 -102 W m' K-
1,81 102 W m' K™

273 K
300 K
2200 K
194 K
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Abbildung 4-16: Warmeleitfahigkeit von feuchter Luft in Abhdngigkeit der Temperatur
Dargestellt sind verschiedene Zusammensetzungen der feuchten Luft, von trockener Luft (¢ = 0; oberste schwarze
Linie) bis zu gesittigter feuchter Luft (¢ = 1; unterste schwarze Linie) unterteilt in 0,1er-Schritte.

4.3  Warmestrahlung als Simulationskomponente

Neben Wirmeleitung und Konvektion stellt die Wirmestrahlung einen zentralen Mechanismus
des Energietransfers dar. Fiir den Wirmehaushalt der Schnecke ist die Wirmestrahlung von
besonderer Bedeutung, da sowohl ein Energieeintrag durch solare Strahlung als auch ein Energie-
austausch mit der Umgebung erfolgt. Um die in Teilabschnitt 2.6.2 beschriebene Wirmestrah-
lung in die Simulation einzubeziehen, miissen die verschiedenen Komponenten fiir die drei rele-
vanten Fille - direkte bzw. indirekte Sonnenstrahlung, Abstrahlung der Umgebung, sowie Eigen-
strahlung der Schnecke - ermittelt werden. Mit Formel (2-33) ldsst sich die Wirmestrahlung
allgemein von einem auf einen anderen Korper berechnen. Fiir die genannten Fille ist daher
jeweils die Strahlungsaustauschzahl C;, als Produkt aus Emissionsgrad € und Sichtfaktor ¢ zu
bestimmen. Ziel ist es die, die resultierenden Wirmestréme zu quantifizieren und ihre Wirkung

auf die Energiebilanz der Schnecke im Simulationsmodell abzubilden.

Im Folgenden wird von kurzwelliger und langwelliger Strahlung die Rede sein. Als kurzwellige
Strahlung wird Strahlung im UV-Bereich (1<0,380 pm) und im sichtbaren Bereich
(0,380 pm < A < 0,780 um), und als langwellige Strahlung wird Strahlung im Infraroten Bereich
(A > 0,380 pm) bezeichnet (Foken und Mauder, 2024).
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Absorptions- und Emissionskoeffizient

Im Allgemeinen ist der Emissionsgrad eines bestimmten Materials, wie bereits in Teilab-
schnitt 2.6.2 beschrieben, abhingig von der Temperatur des Korpers, der Richtung der Wellen-
linge der ausfallenden Strahlung und von der Oberflichenbeschaffenheit (Modest, 2013; VDI-
Wirmeatlas, 2013). Ist der Emissionsgrad eines Kérpers kleiner eins und iiber alle Wellenlingen
hinweg konstant, so wird dieser als grauer Strahler bezeichnet. Ein solcher Strahler emittiert bei
gegebener Temperatur iiber das gesamte Spektrum hinweg denselben Anteil der Strahlung eines

schwarzen Strahlers bei gleicher Temperatur.

Im Folgenden wird angenommen, dass alle betrachteten Korper als graue Strahler beschrieben
werden kénnen. Die Temperaturabhingigkeit des Emissionsgrads kann dabei zusitzlich vernach-
lassigt werden, da nur ein sehr kleiner Temperaturbereich betrachtet wird und die damit verbun-

denen Anderungen des Emissionsgrads vernachléssigbar klein sind.

Die Emissionsgrade, die bei der Simulation relevant sind, sind sowohl der des Erdbodens &g als
auch der der Schnecke 5. Der Emissionsgrad des Erdbodens hingt zusitzlich von der Oberfli-
chenfeuchtigkeit, der Vegetation und der Materialzusammensetzung ab und liegt im Bereich von
0,8-1,0 (Panwar und Kleidon, 2022). Trigo et al (2008) untersuchten die Emissionsgrade
verschiedener Erdoberflichen im Wellenlingenbereich von 3 bis 14 pm. Eine Erdoberfliche, die
karg oder spirlich bewachsen ist hat im einen Emissionsgrad von 0,927, wihrend der Emissions-
grad des Erdbodens in Buschlandschaften und Graslandschaften 0,957 ist. Ahnliche Werte fassen
Humes et al. (1994) zusammen; fiir teilweisebedecktes Grasland liegt der Emissionsgrad bei 0,956,
bei teilweise bedecktem Buschland bei 0,976 und bei kurzem Gras 0,981, im Wellenldngenbereich
von 8 bis 14 um. Im Folgenden wird fiir den Emissionsgrad des Erdbodens &g = 0,95 angenom-

men.

Der Absorptionsgrad (= Emissionsgrad) der Schneckenschale von T. pisana variiert je nach Pig-
mentierung (Abbildung 1-2). Zur Bestimmung des Absorptionsgrads wurden spektral aufgeldste
Absorptionsmessungen in einer Ulbrichtkugel an der Universitit Stuttgart durch Dr. Bruno
Gompf und Athulya George durchgefiihrt. Als Referenzprobe (@ = 0) wurde Spectralon verwen-
det. Dabei wurde der Wellenlingenbereich von 380-1550 nm untersucht. Die Messungen wurden
mit High-Power LEDs bei 385, 530, 660, 880, 940, 1100, 1300 und 1550 nm durchgefiihrt. Zur
Berticksichtigung der spektralen Verteilung der solaren Einstrahlung wurde das Absorptionsver-
halten der Schneckenschalen mit dem standardisierten AM 1,5-Sonnenspektrum gewichtet. Hier-
bei wurde die wellenlingenabhingige Absorption mit der entsprechenden spektralen Intensitit
multipliziert und tiber den relevanten Wellenlingenbereich integriert. Daraus ergibt sich ein
effektiver Absorptionsgrad, der die reale solare Einstrahlung beriicksichtigt. Fiir helle Schnecken-
schalen (Abbildung 4-17A) betrigt der Absorptionsgrad ag = 0,56, wihrend hell pigmentierte
Schneckenschalen (Abbildung 4-17B) einen Absorptionsgrad von ag=0,63 und dunkel
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pigmentierte Schneckenschalen (Abbildung 4-17C) einen Absorptionsgrad von ag = 0,69 aufwei-

sen (Gompf, unveréffentlicht).

Abbildung 4-17: Verschiedene Farbmorphen der Art Theba pisana

Die Schalen stammen aus A: Huesca, Ballobar, Spanien (41,6205° N, 0,1948° O), B: Montfavet, Provence-Alpes-Cote
d'Azur, Frankreich (43,9159° N, 4,8960° O) und C: Freshwater West, Pembrokeshire, United Kingdom (51,6535° N,
5,0577° W). Unveréffentlichtes Foto von Bruno Gompf, eigene Bearbeitung.

4.3.1 Solare Warmestrahlung

Auflerhalb der Atmosphire erreicht die Erde eine solare Strahlung, die als extraterrestrische
Strahlung bezeichnet wird. Thre Intensitidt schwankt im Jahresverlauf aufgrund der elliptischen
Form der Erdumlaufbahn. Im Mittel wird die extraterrestrische Strahlung als Solarkonstante
Isc = 1361 W m? (Mamajek et al, 2015), integriert iiber den gesamten Wellenlingenbereich,
angegeben. Die Strahlung, die an einem bestimmten Ort auf der Erdoberfliche auftriftt, hingt
sowohl vom Sonnenstand (geografische Lage, Jahreszeit, Uhrzeit) als auch von der aktuellen
Wetterlage (Bewolkung, Aerosole) ab (Igbal, 1983). Fiir die vorliegende Simulation ist die soge-
nannte globale Strahlung G (kurzwellige Strahlung) von Relevanz. Sie entspricht der Summe der
gesamten solaren Strahlung, die auf eine Fliche an der Erdoberfliche einfillt, und setzt sich aus
der direkten Strahlung B (Beam Radiation; kurzwellig) der Sonne und der diffusen Strahlung D
zusammen, die ebenfalls kurzwellig ist. Die globale Strahlung hat bereits den {iberwiegenden Teil
der Atmosphire durchquert. Daher sind atmosphirische Einflussfaktoren wie Reflektion, die
durch den Einfallswinkel bestimmte effektive Schichtdicke der Atmosphire sowie Wetterphino-
mene bereits in der globalen Strahlung enthalten. Zusitzlich zu direkter und diffuser Strahlung
wird in der Simulation auch die am Erdboden reflektierte Strahlung R (kurzwellig) beriicksichtigt.
Diese entsteht aus dem Anteil der globalen Strahlung, der an der Erdoberfliche reflektiert wird.
In Abbildung 4-18 sind die Strahlungskomponenten der solaren Wirmestrahlung schematisch

dargestellt.
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Abbildung 4-18: Auf der Erde ankommende solare Warmestrahlung

Direkte und globale Strahlung

Die direkte Strahlung der Sonne, die auf der Erde ankommt, kann aufgrund der grofRen Entfer-
nung der Sonne als paralle]l angenommen werden, d.h. alle Strahlen treffen aus nahezu derselben
Richtung ein und die senkrechte (projizierte) Fliche dazu ist relevant. Der direkte Wirmestrom
ergibt sich dementsprechend zu

Qair = as As B, (4-20)
mit dem Absorptionskoeffizienten der Schnecke ag und der projizierten Fliche der Schnecke Ag.
Um die Strahlungsrichtung an einem gegebenen Ort auf der Erde zu einer bestimmten Zeit zu
berechnen, werden der Sonnenzenitwinkel 8, und der Azimut ) benétigt. Diese sind in
Abschnitt 2.8 erldutert und in Abbildung 2-6 dargestellt. Ist die Orientierung der Schnecke
(Ellipse) im Raum bekannt, kann mithilfe des Strahlvektors der Sonne (Formel (2-73)) die proji-

zierte Fliche der Schneckenschale mit Formel (4-6) berechnet werden.

Die diffuse und reflektierte solare Strahlung weisen keine Richtungsabhingigkeit auf (Abbil-
dung 4-18) und somit ist die Fliche, die fiir diese beiden Komponenten der solaren Strahlung

relevant ist, die gesamte Oberfliche Og der Schneckenschale.

Diffuse Strahlung

Die diffuse Strahlung entsteht durch Streuung der gesamten solaren Strahlung an Molekiilen,
Aerosolen, Wolken und anderen Partikeln in der Atmosphire. Wihrend ein Teil der solaren
Strahlung die Erde als direkte Strahlung erreicht, wird ein anderer Teil, je nach Partikelgrofe,
durch Rayleigh- und Mie-Streuung in verschiedene Richtungen umgelenkt. Die Rayleigh-Streu-

ung erfolgt an Luftmolekiilen und ist stark wellenlingenabhingig, wodurch insbesondere
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kurzwellige (blaue) Strahlung stirker gestreut wird. Die Mie-Streuung wird dagegen von gréfie-
ren Partikeln wie Staub, Rauch oder Wassertropfen verursacht und ist weitgehend unabhingig
von der Wellenlinge (Badescu, 2008; Igbal, 1983). Durch diese Prozesse gelangt Strahlung aus
allen Richtungen des Himmels auf die Erdoberfliche, auch in Bereichen, die nicht direkt von der
Sonne bestrahlt werden. Der Anteil der diffusen Strahlung an der globalen Strahlung hingt, wie
bereits erwihnt, mafgeblich von der atmosphirischen Transparenz, dem Aerosolgehalt und der
Bewolkung ab. Unter klaren Himmelsbedingungen kann der diffuse Anteil unter 10 % der globa-
len Strahlung betragen, wihrend er bei starker Bewolkung nahezu vollstindig der globalen Strah-
lung entspricht (Chesnoiu et al, 2024). Der Wirmestrom basierend aus der diffusen Strahlung

kann wie folgt beschrieben werden:
Qaitr = s $as Os D, (4-21)
mit dem Sichtfaktor 55 der Atmosphire auf die Schnecke.

Reflektierte Strahlung

Die an der Erdoberfliche reflektierte solare Strahlung, auch reflektierte globale Strahlung R
genannt, entsteht durch die Riickstreuung eines Teils der einfallenden Strahlung an der Oberfli-
che. Das Verhiltnis von reflektierter zu einfallender globaler Strahlung wird allgemein als Refle-
xionsgrad bezeichnet. Im Zusammenhang mit solarer kurzwelliger Strahlung an natiirlichen
Oberflichen wird dieser Reflexionsgrad als Oberflichenalbedo pg bezeichnet (Foken und Mauder,
2024). Die Albedo variiert in Abhingigkeit von der Oberflichenbeschaffenheit. Neben den Mate-
rialeigenschaften beeinflussen auch der Einfallswinkel der Strahlung, die Spektralverteilung,
sowie Feuchtigkeit und Verschmutzung der Oberfliche den Reflexionsgrad (Badescu, 2008; Igbal,
1983; Sen, 2008). Fiir die vorliegende Simulation wird jedoch kein spektral aufgeloster Reflexi-
onsgrad bendtigt, sondern ein effektiver, spektral integrierter Albedowert fiir die am Boden
reflektierte kurzwellige Strahlung. Wie bereits in Teilabschnitt 2.6.2 erldutert, wird in der vorlie-
genden Simulation davon ausgegangen, dass alle Kérper diffus strahlen. Dementsprechend wird
auch die am Boden reflektierte Strahlung als diffus angenommen. Auch die Wellenlingenabhin-
gigkeit (Spektralverteilung) wird vernachlissigt, da in der Simulation spektral integrierte Strah-

lungsgrofen verwendet werden.

In der Literatur werden fiir vegetationsbedeckte Oberflichen Albedowerte im Bereich von 0,1 bis
0,27 angegeben. Badescu (2008) nennt allgemein einen Wert von 0,1 fiir Wald und Gras, Igbal
(1983) gibt fiir trockenes Grasland bei einem Sonnenhéhenwinkel & von iiber 30° einen Wert von
0,2 an, Sen (2008) nennt fiir griines Gras einen Wertebereich von 0,08-0,27 und Foken und
Mauder (2024) geben fiir Gras Werte von 0,18 bis 0,20 an. Fiir die vorliegende Simulation wird
pg = 0,2 verwendet. Dieser Wert liegt damit innerhalb der angegebenen Literaturbereiche und
entspricht insbesondere den fiir Gras bzw. trockenes Grasland angegebenen Werten und wird
daher als reprisentativer Albedowert fiir die betrachtete Bodenoberfliche verwendet. Damit kann

der Wirmestrom basierend auf der reflektierten globalen Strahlung wie folgt beschrieben werden:
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Qren = s PG §cs Os G, (4-22)
mit dem Sichtfaktor {gg des Erdbodens auf die Schnecke.

Damit sind die drei Komponenten der solaren Strahlung definiert, es fehlt lediglich die beiden
Sichtfaktoren der Atmosphire und des Erdbodens auf die Schnecke.

Sichtfaktoren

Um die Sichtfaktoren fiir den diffusen und reflektierten

Anteil der solaren Strahlung ermitteln zu kénnen muss ein

geeigneter Ansatz gewihlt werden. Der Sichtfaktor einer J
Kugel (Kérper 1) mit dem Radius 7y im Abstand h auf eine

ebene kreisrunde Fliche (Korper 2) mit dem Radius 7, -
(siehe Abbildung 4-19) wird nach Cengel und Ghajar (2015) : _\

durch Formel (4-23) beschrieben. Fiir 1, gegen unendlich

oder 1, > h geht die Summe in der eckigen Klammer gegen

1 und damit ist der Sichtfaktor &;, = 0,5. Strahlt eine Kugel Abbildung 4-19: Strahlung zwischen einer

auf eine sehr grofie ebene Fliche ist der Abstand h folglich Kugel auf eine kreisrunde, ebene Flache

S =5 l1 ~(1+ (%2)2)_1/2]. (4-23)

Um zu ermitteln wie viel Strahlungswirme im umgekehrten Fall, also von Korper 2 auf Korper 1,

irrelevant.

miissen die einzelnen Wirmestrome der strahlenden Korper iiber die Reziprozititsbeziehung
(Teilabschnitt 2.6.2) verkniipft werden. Die Wirmestrome der einzelnen Kérper kénnen analog

zu Formel (2-33) wie folgt beschrieben werden:
Qi =& O'Al' Ti4' (4-24)
Aus der Reziprozititsbeziehung kann Sichtfaktor &, als Funktion von Sichtfaktor &;, geschrie-

ben werden:

A
$21 = 51214_;- (4-25)

Aus der Definition des Sichtfaktors (2-32) und durch Einsetzen von (4-24) kann der Wirmestrom

von Korper 2 auf Korper 1 wie folgt beschrieben werden:

Q21 =621 0, = &1 6,0 A, T . (4-26)
Durch einsetzen von (4-25) in (4-26) ergibt sich schlieflich:
Q21 = & &2 0 A T, (4-27)

Fiir die diffuse und reflektierte Strahlung ergeben sich daraus die Sichtfaktoren {pq = &gg = 0,5
(Formel (4-21) und (4-22)). Die Summationsbeziehung der Sichtfaktoren auf die Schnecke ist
somit erfiillt. Der obere Teil des Ellipsoids ist der einfallenden direkten und diffusen Strahlung

aus dem oberen Halbraum ausgesetzt, die Atmosphire, Wolken und Aerosolen etc. umfasst. Der
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untere Teil des Ellipsoids ist der vom Boden reflektierten Strahlung aus dem unteren Halbraum
ausgesetzt (Abbildung 4-18).

Verlauf der solaren Strahlung

Zur Bestimmung des solaren Einstrahlverlaufs wird ein Datensatz des Photovoltaic Geographical
Information System (PVGIS, Version 5.3) der Europdischen Kommission, Joint Research Centre
(JRC) verwendet (European Commission, 2023). PVGIS nutzt als Datenbasis die Satellitendaten-
bank SARAH-3 (Surface Solar Radiation Data Set — Heliosat, Edition 3) des EUMETSAT Satellite
Application Facility on Climate Monitoring (CM SAF), die vom Deutschen Wetterdienst (DWD)
bereitgestellt wird (Pfeifroth et al, 2024). Die Strahlungsdaten werden dabei nicht direkt am
Boden gemessen, sondern aus Beobachtungen geostationirer Meteosat-Satelliten abgeleitet.
Mithilfe eines Heliosat-basierten Auswerteverfahren wird aus der beobachteten Wolken- und
Atmosphirensituation die bodennahe solare Einstrahlung berechnet. Diese Datenbank enthilt
zeitlich und rdumlich hochaufgeltste Informationen zur globalen, diffusen und direkten solaren
Einstrahlung im kurzwelligen solaren Spektralbereich und erméglicht dadurch eine prizise
Berechnung des tages- und jahreszeitabhingigen solaren Strahlungsverlauf auf ein Objekt in

Bodennihe.

Der zeitliche Verlauf (UTC+1) der globalen, direkten und diffusen Strahlung auf eine horizontale
ebene Platte (indiziertes i, irradiance) und eine nachgefiihrte ebenen Platte (zweiachsig; indizier-
tes n, normal irradiance) iiber einen Tag im August, gemittelt {iber den Zeitraum von 2005 bis
2023 fiir den Standort bei 43,9164° N, 4,8962° O, ist in Abbildung 4-20 dargestellt.
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Abbildung 4-20: Anteile der ankommenden solaren Strahlung

Auf eine horizontale (indiziertes i) und eine nachgefiihrte (indiziertes n) ebene Platte im Mittel des Monats August
(2005-2023) fiir den gewihlten Standort. Messpunkte sind als Symbole dargestellt: globale Strahlung (G) rote Kreuze
mit vertikalem Strich; direkte Strahlung (B) orangene Kreuze; diffuse Strahlung (D) graue Dreiecke. Die Datenpunkte
sind durch lineare Interpolation miteinander verbunden. Strahlungsanteile auf eine horizontale ebene Platte sind als
gestrichelte Linie und auf eine nachgefiihrte ebene Platte als durchgezogene Linie dargestellt.
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Die Verliufe die fiir die Anteile der solaren Strahlung verwendet werden (hervorgehoben in
Abbildung 4-20) sind:

* Direkte Strahlung B: Verlauf nachgefiihrte ebene Platte B,
* Diffuse Strahlung D: Verlauf horizontale ebene Platte D;
= Reflektierte Strahlung R: Verlauf horizontale ebene Platte G;

Damit ldsst sich die gesamte von der Schnecke absorbierte solare Strahlung als Summe der einzel-

nen Anteile wie folgt beschreiben:

Qsolar = s (As By + §as Os Di + pg &gs Os Gy, (4-28)
mit dem Absorptionsgrad der Schneckenschale ag, den Sichtfaktoren g = &gs =0,5 und die
Albedo des Erdbodens pg = 0,2.

Wie bereits erwihnt ist in dieser Simulation das Worst-Case-Szenario (sehr hohe solare Strah-
lung, hohe Umgebungs- und Bodentemperatur etc.) fiir die Schnecke von Interesse. Aus Sicht der
solaren Strahlung wire das die Ausrichtung nach Siiden (Orientierung Nord-Siid, Tabelle 4-1).
Nichtsdestotrotz ist der Einfluss von Schatten, gerade zur Mittagszeit, von Interesse, jedoch
aufwindig zu realisieren, da dieser sowohl von der Orientierung der Schnecke als auch der
Umgebung abhingt. Um den Einfluss des Schattens dennoch zu untersuchen wird die direkte
Strahlung B, in Formel (4-28) mit einem Schattenverlauf multipliziert. Dieser kann im gewihlten
Bereich € [tgiart; teng] mit folgender Funktion beschrieben werden:

Fsh =1 —sin (—tend ¢ n). (4-29)

end — Cstart

Auferhalb des Bereichs ist der Verlauf auf 1 zu setzen.

4.3.2 Warmestrahlung der Umgebung

Die von der Umgebung ausgehende Wirmestrahlung ist, wie bereits bei den Sichtfaktoren im
vorangegangenen Abschnitt beschrieben, in einen Beitrag auf die Unterseite der Schnecke und
einen Beitrag auf die Oberseite der Schnecke zu unterteilen. Auf die Unterseite wirkt dabei die
vom Erdboden emittierte langwellige Strahlung, auch terrestrische Strahlung genannt. Diese kann
analog zur Strahlung nach Formel (4-27) und unter Beriicksichtigung des Absorptionsgrads der

Schnecke beschrieben werden:

Qterr = ag &g s 0 Os TG4- (4-30)

Auf die Oberseite der Schnecke wirkt die sogenannte atmosphirische Gegenstrahlung, also die
langwellige Wirmestrahlung, die von in der Atmosphire enthaltenen Gasen, Aerosolen und
Wolken emittiert wird. Diese hiangt maigeblich vom Bedeckungsgrad des Himmels Ny, € [0; 1],
von der damit verbunden Temperatur des strahlenden Mediums, sowie der Luftfeuchtigkeit ab

und kann wie folgt beschrieben werden:

Qatm = As Esky $as 0 Os Tegt . (4-31)
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Bei der Bestimmung der effektiven Temperatur des strahlenden Mediums Tegr ist zu berticksich-
tigen, ob Bewolkung vorliegt und in welcher Hohe sich diese befindet, oder ob ein klarer Himmel
gegeben ist. Der Emissionsgrad des strahlenden Mediums &, hingt ebenfalls von der der Hohe
der Wolken ab. Dieser kann nach Martin und Berdahl (1984) als empirische Bewdlkungskorrektur
des Emissionsgrads des klaren Himmels & iiber den Bedeckungsgrad Ny, und den Wolkenfaktor
[ gewichtet werden:

Esky = Ecs T (1 — &cs) Ngiy T (4-32)

Der Bedeckungsgrad ist in Tabelle 4-8 definiert (Deutscher Wetterdienst, o. J.); von sonnigem
Wetter wird bei Ny, < 4/8 bei iiberwiegend durchscheinenden Wolken gesprochen (Klose,
2016). Der Wolkenfaktor I" beriicksichtigt die Hohenlage der Bewslkung, wobei fiir hoch liegende
(kalte) Wolken geringe und fiir niedrige liegende Wolken Werte nahe eins angenommen werden,
und skaliert dazu die Wolkenwirkung. Nach Zhang et al. (2017), unter Bezugnahme auf Martin
und Berdahl (1984), lisst sich der Wolkenfaktor in Abhingigkeit der Wolkenhohe h durch
I'=e /Mo mit hy =8,2 km berechnen. Entsprechend der Definition des Deutschen Wetter-
diensts (2016) unter Bezugnahme auf die Weltorganisation fiir Meteorologie (WMO) werden
Wolken nach ihrer Hohenlage je nach Jahreszeit in tiefe (0-2 km), mittelhohe (2-7 km) und hohe
Wolken (5-13 km) eingeteilt. Wird von einer mittelhohen geringen Bewdlkung (Wolkenhshe
h = 4 km) ausgegangen, dann ergibt sich nach Zhang et al (2017) fiir den Wolkenfaktor I" = 0,614.

Tabelle 4-8: Bedeckungsgrad nach dem Deutschen Wetterdienst

) Erlauterung Bedeckungsgrad
Bezeichnung

Tiefe und mittelhohe Wolken Hohe Wolken
Wolkenlos, sonnig, klar (nur nachts) Gesamtbedeckungsgrad 0/8
Leicht bewdlkt, heiter (nur tagsiiber) 1/8 bis 3/8 Bis
Wolkig 4/8 bis 6/8 8/8
Stark bewolkt 7/8 mdglich
Bedeckt und triib Gesamtbedeckungsgrad 8/8

Der Emissionsgrad des klaren Himmels wird primir von der Luftfeuchtigkeit (Wasserdampf)
bestimmt und ist nach Berger et al. (1984) empirisch wie folgt definiert:
&s = 0,752 + 0,0048 T/oC , (4-33)

mit der Taupunkttemperatur 7 in Bodennihe in °C. Per Definition ist das die Temperatur bei der
der Sittigungsdampfdruck pg , gleich dem tatsichlichen Dampfdruck py, ist. Durch Umformen der
Magnus-Formel (2-45) und Einsetzen der Definition der relativen Luftfeuchtigkeit und der
Taupunkttemperatur kann diese wie folgt bestimmt werden:

Csy

= (4-34)
C,—vy

T

)

mity = In(¢@) + C, 9g/(C5 + Ig), der relativen Luftfeuchtigkeit ¢, der Umgebungstemperatur Jg
in °C und den Konstanten C, = 17,081 und C5 = 234,18 °C.
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Es gibt dhnliche Modelle zur Beschreibung des Emissionsgrad des Himmels, die vergleichbare
Werte liefern, beispielsweise von Sridhar und Elliott (2002). Das Modell kann laut den Autoren
fir meteorologisch #hnlichen Standorten wie Oklahoma zuverlissig verwendet werden. Da
Siidfrankreich jedoch nur bedingt vergleichbare meteorologische Bedingungen aufweist und
zudem die Hohenlage der Wolken sowie deren Einfluss in diesem Ansatz unberiicksichtigt blei-
ben, wird auf die Bewslkungskorrektur nach Martin und Berdahl (1984) zuriickgegriffen. Fiir den
Anteil des klaren Himmels kommt dabei das in Formel (4-33) dargestellte Modell zur Anwendung,
das auf Messdaten basiert, welche in Carpentras (Siidfrankreich) erhoben wurden. Obwohl das
Modell von Martin und Berdahl (1984) ebenfalls auf Messdaten aus den USA beruht, ist dessen
Datengrundlage deutlich breiter gefasst, da sie Messdaten aus verschiedenen Klimaregionen der
Vereinigten Staaten (AZ, FL, MD, MO, NV, TX) umfasst.

Beim Modell zur Berechnung des atmosphirischen Emissionsgrads (Formeln (4-32)), entspricht
die effektive Temperatur des strahlenden Mediums in Formel (4-31) der Umgebungstemperatur
Tk, da die Hohenlage der Wolken (o« Temperatur) und Bewélkungsdichte bereits beriicksichtigt

werden.

Der Bedeckungsgrad und die Hohenlage der Wolken beeinflussen, wie bereits dargelegt, maf3geb-
lich die atmosphirische Gegenstrahlung und miissen in der Simulation beriicksichtigt werden. Da
keine direkten Daten fiir den Bedeckungsgrad und die Hohenlage der Wolken im Habitat zu
diesem konkreten Zeitpunkt (27. August 2017) vorliegen, miissen diese abgeschitzt werden. Es
wird eine Sensitivititsanalyse der atmosphirischen Gegenstrahlung durchgefithrt um den Einfluss

variierender Wolkenfaktoren und Bedeckungsgrade quantifizieren zu kénnen.

Sensitivitatsanalyse der atmospharischen Gegenstrahlung

Zunichst wird der Emissionsgrad Eskys Formel (4-32), als Funktion des Wolkenfaktors und des
Bedeckungsgrads analysiert. Als Randbedingungen werden hier I' € [0,4; 1] und Ngyy, € [0; 3/8]
untersucht. Die Umgebungstemperatur wird zwischen 10 und 40 °C und die relative Luftfeuch-
tigkeit zwischen 5 und 50 % variiert. Die Kombination aus 10 °C und 5 % wird vernachlissigt, da
diese im Habitat im Sommer zu artifiziell ist. Die ermittelten Emissionsgrade sind in Tabelle 4-9

dargestellt.

Tabelle 4-9: Sensitivitatsanalyse der Emissionsgrade
Emissionsgrad £, dargestellt als Mittelwert / Minimalwert / Maximalwert

Temperatur bei relativer Luftfeuchtigkeit
0,05 0,20 0,35 0,50
10°C - 0,735/ 0,695/ 0,809 0,765/ 0,729 /0,831 0,785/ 0,752/ 0,845
20 °C 0,698 /0,653 /0,783 0,770/0,735/ 0,834 0,802 /0,772 /0,857 0,823/0,797 /0,873
30°C 0,728 /0,687 / 0,804 0,804 /0,774 /0,859 0,838/0,814/0,884 0,861/ 0,840 /0,900
40 °C 0,757 /0,720 /0,825 0,838/0,813/0,883 0,875/0,856/0,910 0,899 /0,884 /0,928
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Der Einfluss von Wolkenfaktor und Bedeckungsgrad ist als moderat abzuschitzen. Die maximale
Differenz zwischen Minimal- und Maximalwert liegt bei 0,13 bei Jg = 20 °C und ¢ = 0,05. Der
Minimalwert folgt immer aus den Kombinationen bei Ngyy, = 0 und der Maximalwert immer aus

den Kombinationen bei Ngj, =3/8 und ' = 1.

Wird anschliefend die Wirmestromdichte der atmosphirischen Gegenstrahlung
(Gatm = Esky O T *), basierend auf Formel (4-31), als Funktion des eben analysierten variierenden
Emissionsgrads analysiert, liegt die Wirmestromdichte der atmosphirischen Gegenstrahlung
zwischen 256,1 und 483,7 W m™, der Mittelwert betrigt 356,4 W m™

Alle Daten der Sensitivititsanalyse sind in Anhang A.9 beigefiigt.

4.3.3 Strahlung der Schnecke

Aufgrund der geringen Grof3e der Schnecke wird davon ausgegangen, dass die von der Schnecke
abgestrahlte Wirme vollstindig an die Umgebung abgegeben wird und keine relevante Riickre-
flexion zur Schnecke erfolgt. Da die Schnecke im Modell als kleiner Korper innerhalb einer
ausgedehnten Umgebung betrachtet wird, kann der Sichtfaktor zwischen Schnecke und Umge-
bung gleich 1 gesetzt werden. Damit kann die Strahlung der Schnecke, analog zur Strahlung nach

Formel (4-24), wie folgt beschrieben werden:
Qs = es s 0 0s Ts", (4-35)
mit dem Emissionsgrad der Schnecke &g = ag und den Sichtfaktor der Schnecke und der Umge-

bung &g = 1. Der Term beschreibt damit die langwellige Eigenemission der Schnecke, die im

Modell als Wirmeabgabe an die Umgebung bilanziert wird.

4.4  Konvektion als Simulationskomponente

Um die in Teilabschnitt 2.6.3 beschriebene Konvektion auf die Simulation anwenden zu kénnen,
muss der Wirmeiibergangskoeffizient « fiir diesen Fall bestimmt werden. In der Literatur gibt es
eine Vielzahl an Standardkorpern und deren Anwendungsfille, die sehr detailliert untersucht
wurden. Zur Beschreibung der Wirmeiibertragung durch Konvektion und Bestimmung der
dimensionslosen Kennzahlen, die zur Berechnung des Wirmeiibergangskoeffizienten notwendig
sind, gibt es Koérper- und Anwendungsfallabhingige empirische Formeln. Einer dieser Standard-
korper ist die angestromte Kugel, welche in diesem Fall als ausreichend genaue Niherung fiir die
Geometrie von T. pisana angenommen und somit in der Simulation verwendet wird (siehe
Abschnitt 4.1). Bei der angestrémten Kugel ist die charakteristische Linge L. zur Beschreibung
der Geometrie der Durchmesser D der Kugel und dementsprechend, wie bereits in Abschnitt 4.1

dargelegt, der Aquivalentdurchmesser der Schneckenschale ds,eq-

Die Simulation deckt Luftgeschwindigkeiten im Bereich von 0,2 bis 2,0 m s™ ab (siehe Teilab-
schnitt 4.2.2). Bei den zu erwartenden maximalen Temperaturdifferenzen zwischen der Schnecke

und der Umgebung von AT = 6 K, abgeleitet aus den Temperaturprofilen in Teilabschnitt 4.2.1,
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muss iiberpriift werden, welche Fille der Konvektion (erzwungene, natiirliche, oder gemischte)
berticksichtigt werden miissen. Nachts liegen die minimalen Umgebungstemperaturen bei etwa
16 °C, wobei nur geringe Temperaturdifferenzen zwischen Schnecke und Umgebung zu erwarten
sind (AT £ 2 K). Tagsiiber werden maximale Umgebungstemperaturen von etwa 44 °C erreicht.
Dabei ist davon auszugehen, dass sich die Schnecke stirker erwiarmt, Kérpertemperaturen von
oberhalb von 50 °C sind jedoch unrealistisch, sodass eine maximale Temperaturdifferent von
AT = 6 K angesetzt wird.

In den genannten Temperatur- und Geschwindigkeitsbereichen liegt die Richardson-Zahl,
berechnet nach Formel (2-41), zwischen 0,0003 und 0,076. Damit dominiert die erzwungene
Konvektion (Ri < 0,1) und es liegt weder Mischkonvektion noch natiirliche Konvektion (Ri > 10)

vor und diese Fille konnen vernachlissigt werden.

Erzwungene Konvektion einer angestromten Kugel

Bei der erzwungenen Konvektion einer angestromten Kugel ist sowohl der laminare als auch der
turbulente Fall zu beriicksichtigen. Abhingig von der Stromungsgeschwindigkeit und den damit
verbundenen Reynoldszahlen kann die Strémung vollstindig laminar, vollstindig turbulent oder
im Ubergangsbereich angesiedelt sein. Diese Stromungscharakteristik beeinflusst mafigeblich die
Ausbildung der Grenzschicht und damit die effektive Wirmeiibertragung. Turbulenzen fithren
zu einer verstirkten Durchmischung und damit im Allgemeinen zu einem hoheren Wirmetiber-
gangskoeffizienten (Bergman und Lavine, 2017). Eine einheitlich Gleichung der Nufelt-Zahl
liefert Gnielinski (1975):

1/
Nuforced = Nucorr + [Nuforced,turb2 + Nuforced,lamz] 2; (4'36)

mit den einzelnen Nufelt-Zahlen:
0,037 Re%® Pr

1+ 2,443 Re=01 (Pr2/3 - 1) '

Nuforced,turb = (4-37)

NUforcedlam = 0,664 Re%> Pr1/3. (4-38)

Diese beiden Einzelregressionen der Nuflelt-Zahlen sind in der Literatur fiir den Standardkorper
der iiberstromten ebenen Platte ermittelt worden. Durch den Korrekturfaktor Nugcy =2 in
Formel (4-36) bildet diese Gleichung den Fall der iiberstrémten Kugel sehr gut ab und liefern gute
Ubereinstimmung mit den vom Autor herangezogenen Messdaten (Gnielinski, 1975). Die
Gleichung ist fiir den Einsatz bei Reynolds-Zahlen Re €(1;10°) und Prandtl-Zahlen
Pr € (0,7; 600) geeignet.

Durch Einsetzen von Formel (2-35) in (2-34) und die fiir die Simulation relevanten charakteristi-
sche Linge, ldsst sich der Wirmetibergang durch Konvektion der Schnecke wie folgt beschreiben:

A Nu

dS,eq

Os (Ts — Tg). (4-39)

conv —
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Fiir die Konvektion als Simulationskomponente sind eine Vielzahl an Parametern nétig, um diese

korrekt zu beschreiben. In Tabelle 4-10 sind diese Parameter aufgefiihrt.

Tabelle 4-10: Parameter zur Beschreibung der Konvektion im Simulationsmodell

Parameter Formelzeichen Einheit
Oberfliche der Schneckenschale (Kugeloberfliche) Os m?
Charakteristische Linge ds.eq m
Oberflichentemperatur des Kérpers (Schnecke) Ty K
Fluidtemperatur (Umgebungstemperatur) Tg K
Wirmeleitfihigkeit des Fluids A W m™ K™
Spezifische Wirmekapazitit des Fluids Cp Jkg' K
Dichte des Fluids p m’ kg™
Dynamisch Viskositit des Fluids n kgm™s™
Kinematische Viskositit des Fluids v m?s™
Mittlere Geschwindigkeit des Fluids Vair m s
Mittlere Temperatur zwischen Kérper und Fluid (Filmtemperatur) Titm K

4.5  Sauerstoffverbrauch von Theba pisana

Im folgenden Abschnitt werden der Sauerstoffverbrauch von Theba pisana und der damit verbun-
dene Energieumsatz als Maf fiir den Metabolismus behandelt sowie die Ergebnisse der Messun-
gen des Sauerstoffverbrauchs dargestellt und diskutiert. Grofle Teile des Abschnitts (4.5.1-4.5.3)
wurden bereits in Zimmermann et al. (2024) veroffentlicht. Die Beitrige der Autoren sind im
Kapitel Veroffentlichungen dargelegt. Die Diskussion der Implementierung des Sauerstoffver-

brauchs in das Simulationsmodell erfolgt in Abschnitt 6.1.

4.5.1 Quantifizierung des O,-Verbrauchs

Der Sauerstoffanteil in der Messkammer wird als relativer Wert in % gemessen. Um den Sauer-
stoffverbrauch in Stoffmenge pro Zeiteinheit zu berechnen, muss zunichst die Stoffmenge
bestimmt werden. AnschlieRend wird die Anderungen der Stoffmenge durch die verstrichene Zeit
geteilt. Dabei wird davon ausgegangen werden, dass der Sauerstoffanteil linear abnimmt. Die
Stoffmenge von idealen Gasen kann mit Hilfe der bekannten idealen Gasgleichung (2-6a) berech-
net werden. Daltons Gesetz (2-20) und das Mischungsverhiltnis idealer Gase (2-22) werden
verwendet, um die Stoffmenge von Sauerstoff als Komponenten der Luft zu berechnen. Dadurch

kann die ideale Gasgleichung wie folgt umgestellt und ausgedriickt werden:

|4
no, = p—‘;o; , (4-40)
mit der Stoffmenge von Sauerstoff 1y, in mol, dem Sauerstoffpartialdruck p, o, in Pa, dem
Volumen V in m* und der Temperatur T in K in der Messkammer. Der Umgebungsdruck p der
Luft ist die Summe aus dem Partialdruck der trockenen Luft und dem Partialdruck des Wasser-

dampfs. Um den Partialdruck des Sauerstoffs berechnen zu koénnen, muss zunichst der
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Partialdruck des Wasserdampfs vom Umgebungsdruck abgezogen werden. Somit kann der

Sauerstoffpartialdruck anhand folgender Gleichung bestimmt werden:

Po
Ppo, = (p — Dsyv (P) 106 , (4-41)

mit der relativen Luftfeuchtigkeit ¢, dem Volumenanteil des Sauerstoffs ¢q, in Vol.-%, sowie

dem Sittigungsdampfdruck pg, in Pa der mit der Magnus-Formel (2-45) berechnet werden kann.

Die Beziehung zwischen dem Sauerstoffverbrauch und der schalenfreien Masse wird durch

folgende allometrische Gleichung beschrieben:

o, (myr) = B me®, (4-42)
mit dem Sauerstoffverbrauch 1, in mol s™, dem allometrischen Koeffizienten des Sauerstoffver-
brauchs S, im Folgenden nur noch allometrischer Koeffizient genannt, der schalenfreien Masse

Mg in mg sowie dem allometrischen Exponenten des Sauerstoffverbrauchs a, im Folgenden nur

noch allometrischer Exponent genannt.

Fiir den in Formel (3-2) dargestellten Kompensationsterm wurden mit den definierten Anfangs-
Umgebungsrandbedingungen 9, = 27,64 °C, p, = 96707,3 Pa und ¢, = 0,641 folgende Koeffi-
zienten ermittelt: Ag, = 1,0 - 107 Vol.-% K™, By, = 3,3 - 10~ Vol.-% Pa™ und Cq, = 0,785 Vol.-%.
Die Koeffizienten wurden anhand dreier Messungen der geschlossenen Messkammer bei 23, 30
und 35 °C ermittelt, die relative Luftfeuchtigkeit war im Bereich zwischen 76,3 und 99,5 %. Die
maximale Anderung der Temperatur innerhalb der Kammer betrug ATp.x = 1,71 K, die des
Gesamtdrucks App,,x = 1396 Pa. Die maximale Anderung des gemessenen Volumenanteil des

Sauerstoffs betrug A@g, meas = 0,147 %, die des kompensierten (realen) A@q, rear = 0,026 %.

Spezifischer Sauerstoffverbrauch und Einfluss der Temperatur

Um eine interspezifische Vergleichbarkeit zu gewihrleisten, muss der spezifische Sauerstoffver-
brauch in allen Untersuchungen auf die schalenfreie Masse bezogen werden. Fiir einige Schne-
ckenarten gibt es in der Literatur keine Umrechnung aus der Gesamtmasse. In Tabelle 4-11 sind
die Prozentsitze zusammengefasst, die zur Berechnung der schalenfreien Masse mgraus der
Gesamtmasse m der Arten verwendet werden. Wenn keine Referenzen gefunden werden konn-
ten, werden die Umrechnungen auf der Grundlage verwandter Arten aus dhnlichen Lebensriu-
men geschitzt. Aufgrund fehlender priziser Daten konnen diese Werte in einigen Fillen nur als
grobe Schitzungen ermittelt werden. Dennoch liefern die auf diese Weise gewonnenen Daten ein

Bild, das die hier vorgestellte Interpretation stiitzt.

Der Sauerstoffverbrauch der Schneckenarten, mit denen die Messwerte verglichen werden, leben
in unterschiedlichen Habitaten mit unterschiedlichen Temperaturbereichen. Daher ist es sinnvoll,
die Temperaturen, bei denen die Sauerstoffmessungen der verschiedenen Schneckenarten in der
Literatur durchgefithrt wurden, mit den jeweiligen maximalen Habitattemperaturen in Beziehung

zu setzen. Aus diesem Grund wird die dimensionslose GrofRe T eingefiihrt, die das Verhiltnis aus
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der Temperatur des Experiments und der maximalen Habitattemperatur angibt. Tabelle 4-12 fasst
die geografische Region, das Habitat und die maximale Habitattemperatur zusammen, die zur

Schitzung der maximalen Lebensraumtemperatur fiir jede Schneckenart verwendet wurde.

Tabelle 4-11: Berechnung der schalenfreien Masse verschiedener Schneckenarten
Schalenfreie Masse

Spezies in % der Gesamtmasse Referenz | Schatzungsbasierte Spezies

Arianta arbustorum 77,0 ¥*'  Grofe und Lebensraum vergleichbar mit Cepaea
Cepaea hortensis 77,0 ¥'  Vergleichbar mit C. nemoralis und C. vindobonensis
Cepaea nemoralis 77,0 Wesemeier (1960)

Cepaea vindobonensis 77,0 Bertalanffy und Miiller (1943)

Discus rotundatus 82,0 *'  Schale fragil, Lebensraum in gemiRigtem Klima
Helicella candicans 55,0 Kienle und Ludwig (1956)

Helix aspersa 87,9 Vorhaben et al. (1984)

Helix pomatia 79,4 Kienle (1957)

Hygromia striolata 82,0 ¥  Grofe und Lebensraum vergleichbar mit D. rotundatus
Otala lactea 57,0 Herreid (1977)

Rabdotus schiedeanus 63,0 Riddle (1975)

Theba pisana 80,3 Vorliegende Ausarbeitung

Trigonephrus sp. 44,0 ¥ Vergleichbar mit S. zonata (Schmidt-Nielsen et al.,, 1971)
Xeropicta derbentina 80,0 *!  Lebensraum vergleichbar mit Theba pisana, etwas kleiner
Zebrina detrita 64,0 Kienle (1957)

*1 Es konnten keine Referenzen gefunden werden, daher sind die Werte auf Grundlage der angegebenen Quelle
und verwandter Arten in dhnlichen Lebensriumen abgeschitzt.

Tabelle 4-12: Region, Habitat und max. Habitattemperatur verschiedener Schneckenarten

. —_— . Tmax  Schitzungsbasierte Re-
Spezies Region Habitat (Habitat) ferenz
A. arbustorum NW/CEN EU Berge, Wilder, offene Biotope 37°C *2  Hesslerovi et al. (2013)
C. hortensis W/CENEU  Wilder, Wiesen, Diinen, nahe Striuchern 37 °C *?> Hesslerova et al (2013)
C. nemoralis W/CEN EU  Girten, Parks, Wilder, Biische 32°C Hesslerovi et al. (2013)
C. vindobonensis ~ E/CEN EU Wiesen, Steppen, Ruderalflichen 37°C** Hesslerova et al (2013)
D. rotundatus EU Wilder 29 °C Hesslerovi et al (2013)
H. candicans CEN EU Trockene und offene Habitate, Weinberge 32°C Hesslerovi et al (2013)
H. aspersa MED Wiesen, Wilder, Diinen, Felsgebiete 40°C ** TIbisch et al (2021)
H. pomatia EU Lichte Wilder, Biische, offene Habitate 32°C Hesslerovi et al. (2013)
H. striolata NW EU Wilder 29°C Hesslerovi et al. (2013)
O. lactea MED Felsiges Buschland, Steppen, off. Gelinde 40 °C ** Ibisch et al (2021)
R. schiedeanus CEN Amerika Wiisten 45°C Dallas et al. (1991)
T. pisana MED Kiisten, nahe Diinen, spirliche Vegetation 45 °C Zimmermann (2021)
Trigonephrussp. S Afrika Wiisten 45°C  Dallas et al (1991)
X derbentina ME/S FR Offene Habitate 45°C Zimmermann (2021)
Z. detrita CEN/S EU Trockene und offene Habitate, Weinberge 32°C  Hesslerovi et al (2013)

*1 Zentral (CEN), Ost (E), Nordwest (NW), Siid (S), West (W), Europa (EU), Frankreich (FR), Mittlere Osten
(ME) and Mittelmeerraum (MED).

*2 Meist in spirlicherer Vegetation als z. B. C. nemoralis, H. pomatia oder H. candicans.

*3 Maximale Temperatur der Referenz (32 °C) addiert mit dem Temperaturunterschied (8,2 °C) zwischen Wil-
dern und spirlicher Vegetation in Hesslerovi et al (2013).
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4.5.2 Ergebnisse der Messung des O»-Verbrauchs

Wihrend aller Messungen nahm die Sauerstoffmenge linear ab, sodass der Sauerstoffverbrauch
als Einzelwert fiir jedes Individuum berechnet werden konnte. Die R?-Werte der linearen

Regressionen der einzelnen Messungen lagen im Bereich von 0,953 bis 0,999.

Die maximale Standardabweichung (o) bei Temperatur, relativer Luftfeuchtigkeit und des
Gesamtdrucks unter Beriicksichtigung aller Messungen betrigt: 0 max = 0,27 K, 04 max = 6,9 %
und 0y max = 150 Pa.

Alle relevanten Messdaten sind in Anhang A.10 aufgefiihrt.

0O.,-Verbrauch als Funktion der schalenfreien Masse

Die Symbole in Abbildung 4-21 zeigen den individuellen Sauerstoffverbrauch der untersuchten
Schnecken in den Tests bei 23 °C, 27 °C, 31 °C und 35 °C. Die durchgezogenen Linien zeigen die
angepassten Potenzfunktionen (Power Fit) und die gestrichelten Linien die 95 %-Konfidenzinter-
valle der Regressionen der jeweiligen Testreihe. Die allometrischen Koeffizienten und Exponen-
ten wurden unter Verwendung von Best-Fit-Funktionen bestimmt, wie in Teilabschnitt 4.5.1

beschrieben.

Unter Beriicksichtigung der Messung 22 bei der 31 °C Regression zeigt sich folgendes: Mit stei-
gender Temperatur zwischen 23 und 31 °C nehmen auch die Exponenten zu. Alle Exponenten,
einschliefilich des fiir 35 °C berechneten, liegen in einem Bereich von 0,619 bis 0,770. Der allo-
metrische Koeffizient § nimmt bei Temperaturen zwischen 23 und 31 °C mit steigender Tempe-
ratur kontinuierlich ab. Wird Messung 22 bei der 31 °C Reihe vernachlissigt, hat diese folgende
Korrelation: 1g, = 7,5443 - 107 mg"6885 (R? = 0,904). Damit liegen die Exponenten in einem
Bereich von 0,619 bis 0,689 und der allometrische Koeffizient nimmt mit steigender Temperatur
zwischen 23 und 35 °C kontinuierlich ab. Die Regressionskurven der vier Reihen (31 °C ohne M22
und M28) sind in Abbildung 4-22A dargestellt, und es zeigt sich ein abnehmender Gesamtsauer-

stoffverbrauch mit steigender Temperatur.
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Abbildung 4-21: Sauerstoffverbrauch vs. schalenfreie Masse

Mit angepasster Potenzfunktion (durchgezogene Linien) und 95 %-Konfidenzintervallen (gestrichelte Linien) der
Testreihe bei A: 23 °C, B: 27 °C, C: 31 °C und D: 35 °C. C: Der ausgeschlossene Wert von Messung 28 wird als Plus-
zeichen (+) dargestellt und der Wert von Messung 22 ist mit der Bezeichnung M22 gekennzeichnet.

Um den Einfluss der Temperatur auf den Sauerstoffverbrauch unabhingig von der Masse des
Tieres zu ermitteln, wurde der spezifische Sauerstoftverbrauch bestimmt und auf statistisch
signifikante Unterschiede zwischen den Temperaturen getestet. Die Daten sind normalverteilt
(p = 0,1340) und die Varianz der Daten ist homogen (p = 0,6954). Abbildung 4-22B zeigt den
spezifischen Sauerstoffverbrauch als Box-Plot, auch hier nimmt dieser mit steigender Temperatur
ab. Die einfaktorielle ANOVA ergab einen signifikanten Unterschied zwischen dem spezifischen
Sauerstoffverbrauch bei 23°C und 35°C (p =0,0159). Zwischen den anderen verglichenen
Temperaturen gab es keine signifikanten Unterschiede (23 °C vs. 27 °C: p = 0,8598; 23 °C vs. 31 °C:
p = 0,8196; 27 °C vs. 31 °C: p = 0,9996; 27 °C vs. 35 °C: p = 0,0989; 31 °C vs. 35 °C: p = 0,1389).
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Abbildung 4-22: Sauerstoffverbrauch und spezifischer Sauerstoffverbrauch

A: Sauerstoffverbrauch (11q,) vs. schalenfreie Masse (ms), mit angepassten Potenzfunktionen fiir alle Messungen
(31°C ohne M22 und M28). B: Spezifischer Sauerstoffverbrauch aller Testreihen (31 °C mit M22). Boxplots zeigen
Perzentile an: oberer Whisker (Maximalwert), oberer Rand der Box (75 %), Mittellinie (50 %), unterer Rand der Box
(25 %), unterer Whisker (Minimalwert), Kreuz (Mittelwert) und Kreis (AusreifRer).

Es besteht eine signifikante Korrelation zwischen dem spezifischen Sauerstoffverbrauch und der
schalenfreien Masse bei 23°C und 27°C (23°C: p =0,0163, R? =0,535; 27°C: p =0,0109,
R? = 0,576), jedoch keine Signifikanz bei 31°C und 35 °C (31°C: p = 0,0919, R? = 0,352; 35 °C:
p =0,1099, R? = 0,288). Alle vier Reihen zeigen jedoch einen mit zunehmender Masse abneh-
menden spezifischen Sauerstoffverbrauch, was auch durch die in Abbildung 4-21 dargestellten

allometrischen Exponenten «a kleiner als 1 impliziert wird.

O,-Verbrauch als abhangige Variable

Im Folgenden wird der Sauerstoffverbrauch mittels MLR anhand der erklirenden Variablen scha-
lenfreie Masse in mg, mittlere Temperatur in °C und mittlere relative Luftfeuchtigkeit in % getestet.
Dafiir wurden fiir jede Messung die Mittelwerte der Temperatur (9) und der relativen Luftfeuch-
tigkeit (¢) iiber den Zeitraum der Messung berechnet (ATyax =0,84 K, ATy, = 0,19K,
AT = 0,33 K, AQpax = 18,6 %, AP min = 0,1 %, A@ = 4,5 %). Die Varianzinflationsfaktoren liegen
im Bereich VIF = 1,1-1,3, sodass keine problematische Multikollinearitit der unabhingigen Vari-
ablen vorliegt. Die Residuen sind normalverteilt, weisen eine konstante Varianz auf (Homoske-

dastizitit) und autokorrelieren nicht (Durbin-Watson: d = 1,96).

In Abbildung 4-23A ist das angepasste Regressionsmodell der MLR dargestellt, welche die vom
Modell vorhergesagten Werte (Abszisse) den gemessenen Werten (Ordinate) gegeniiberstellt. Die
Regressionsgleichung lautet:

ng, = —2,889-107 4 5,825 - 10713 mgr — 2,019 - 1071 9+ 1,029-10711 @, (4-43)

mit dem resultierenden Sauerstoffverbrauch (abhingige Variable) 71, in mol s™ und den unab-

hingigen Variablen in den oben genannten Einheiten.
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Abbildung 4-23B-D zeigt die Leverage-Diagramme der unabhingigen Variablen der MLR. Der
R?-Wert des gesamten Modells betrigt 0,731 und der RMSE betrigt 1,85 - 107° mol s™'. Der Para-
meter schalenfreie Masse (p < 0,0001, F =50,2469; Abbildung 4-23B) und mittlere Temperatur
(p =0,0086, F =7,7502; Abbildung 4-23C) ergaben einen hochsignifikanten (**) Beitrag zum
Modell, wihrend der Parameter mittlere relative Luftfeuchtigkeit (p = 0,0175, F = 6,2212; Abbil-
dung 4-23D) einen signifikanten (*) Beitrag zum Modell ergab. Im Zusammenhang mit den
Vorfaktoren in Formel (4-43), zeigt das die positive Korrelation zwischen Sauerstoffverbrauch
und sowohl schalenfreier Masse als auch relativer Luftfeuchtigkeit (zwischen 67 und 100 %) und

die negative Korrelation zwischen Sauerstoffverbrauch und Temperatur (zwischen 23 und 35 °C).

Die Beriicksichtigung vollstindiger faktorielle Wechselwirkungen zwischen allen Parametern in
der MLR fiihrt zu keiner wesentlichen Verbesserung des Modells (R?-Wert des gesamten voll-
stindigen faktorielle Wechselwirkungsmodells betrigt 0,737). Dariiber hinaus sind alle Kreuzun-
gen zwischen den Parametern nicht signifikant (0,56 < p < 0,89). Die Signifikanzniveaus der
signifikant beitragenden Parameter sind dort leicht erhoht (schalenfreie Masse: p < 0,0001; mittlere
Temperatur: p = 0,0147; mittlere relative Luftfeuchtigkeit: p = 0,0363).
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Abbildung 4-23: Sauerstoffverbrauch als abhédngige Variable (MLR)

Sauerstoffverbrauch als abhingige Variable der schalenfreien Masse, der mittleren Temperatur und der mittleren relativen
Luftfeuchtigkeit im MLR. A: Modell, das die vorhergesagten (Abszisse) und gemessenen Daten (Ordinate) zeigt und
das Modell mit der Nullhypothese vergleicht. Leverage-Diagramm gegeniiber des Sauerstoffverbrauchs der B: scha-
lenfreien Masse, C: mittleren Temperatur und D: mittleren relativen Luftfeuchtigkeit. Alle Diagramme zeigen die lineare
Regression als rote Linie, die 95 %-Konfidenzintervalle als diinne hellrote Linien und die Nullhypothese (Mittelwert
der Antwort) als blaue horizontale Linie.
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Aktivitat und O,-Verbrauch

Bei 23 °C waren 9 von 10 Individuen voriibergehend aktiv, bei 27 °C und 31 °C zeigten jeweils
sechs Individuen in jeder Testreihe Aktivititsphasen und bei 35 °C nur vier. Dieser Trend deutete
auf eine allgemein abnehmende Aktivitit der Schnecken mit steigender Temperatur bei ¥ > 23 °C
hin. Aufgrund der Anlaufphasen der Messintervalle konnten nicht alle aktiven Phasen fiir die
Auswertung beriicksichtigt werden. In Anhang A.10 ist die Aktivitit der Schnecken bei den
einzelnen Messungen aufgefithrt. Der Sauerstoffverbrauch wihrend der Aktivitit in der 23 °C-
Testreihe war um den Faktor 1,4 bis 5,5 hoher als der Mittelwert des Sauerstoffverbrauchs in
inaktiven Phasen bei derselben Temperatur. In der 27 °C-Testreihe betrug dieser Faktor 4,1 und
in der 31 °C-Testreihe 2,1 bis 4,5. In der 35 °C-Testreihe wurden alle aktiven Tiere wihrend der
Anlaufphase beobachtet, wihrend der eigentlichen Messungen kam es zu keiner Aktivitit und ein

Vergleich mit dem Mittelwert des Sauerstoffverbrauchs war nicht méglich.

4.5.3 Diskussion der Messung des O2-Verbrauchs
Allometrischer Exponent a

Der allometrische Exponent a der Gleichung (4-42) ist ein hiufig diskutierter Faktor in der
Tierphysiologie. Kleiber (1947) veréffentlichte fiir mehrere Siugetiere den Wert 3/4. Ein weiterer
Vorschlag war ein Exponent von 2/3, der auf der mathematischen Oberflichenregel basierte, die
Rubner (1883) dem Stoffwechsel von Tieren zuordnete. Er untersuchte inaktive Hunde und gene-
ralisierte die gewonnenen Erkenntnisse auf die Gesamtheit inaktiver homoiothermer Tiere.
Ibarrola et al. (2022) fanden einen Exponenten von 0,79 (nahe 3/4) fiir einen intraindividuellen
Standardstoffwechsel von Mytilus galloprovincialis. Wenn jedoch die metabolischen Auswirkun-
gen des unterschiedlichen Wachstums ausgeschlossen wurden, sank der Wert auf 0,67 (nahe 2/3).
Die Allgemeingiiltigkeit beider Werte wurde zuletzt in Frage gestellt, da viele Verotffentlichungen
zum Exponenten in verschiedenen Taxa existieren, die andere Befunde liefern. Die Streuung der
veroffentlichten Werte deutet darauf hin, dass es keinen universellen a-Wert gibt, sondern viel-
mehr einen Bereich von Exponenten zwischen 0,2 und 1,6 (Czarnoteski et al, 2008; Gaitan-
Espitia, Bruning, et al, 2013; Glazier, 2005, 2006, 2010, 2022; Kozlowski und Konarzewski, 2005).
Dieser hingt beispielsweise vom Taxon, der Aktivitit, der geografischen Verbreitung (Variation
der Umgebungsbedingungen), dem ontogenetischen Zustand oder sogar von transgenerationalen
Effekten abhingt. Es existieren einige wenige Publikationen zu terrestrischen Pulmonaten, in
welchen die ermittelten Werte sich auf das Gesamtgewicht der Arten (inkl. Schale) beziehen.
Simtliche nachfolgende Werte beziehen sich, sofern nicht anders angegeben, auf die Masse ohne

Schale (schalenfreie Masse).

Die in dieser Untersuchung erhobenen allometrischen Exponenten sind grundsitzlich mit den in
der Literatur beschriebenen Werten vergleichbar, sofern die methodischen Unterschiede
zwischen den Studien beriicksichtigt werden. Czarnoleski et al (2008) haben den Stoffwechsel

von H. aspersa mit schnell und langsam wachsenden Gruppen iiber die gesamte Lebensdauer
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gemessen. Sie wollten untersuchen, wie sich die verschiedenen Wachstumsphasen und die Selek-
tion auf eine erhohte Korpergrofle auf das Verhiltnis zwischen Stoffwechsel und Masse auswir-
ken. Die allometrischen Exponenten fiir die langsam bis schnell wachsenden Individuen unter-
schieden sich von 0,737 bis 0,834 in der Kontrollgruppe bzw. von 0,709 bis 0,969 in der nach
Grofie selektierten Gruppe. Eine dhnliche Variation von @ wurde von Gaitan-Espitia, Bruning, et
al. (2013) bei Cornu aspersum in verschiedenen Entwicklungsstadien festgestellt. Wesemeier (1960)
untersuchte verschiedene Molluskenarten, wobei der & von 0,73 bei Cepaea nemoralis und 0,79 bei
Clausilia spec. bis zu 0,85 bei Succinea putris reichte. Der fiir Helix pomatia bestimmte allometrische
Exponent wurde fiir aktive und inaktive Individuen separat ermittelt, wobei die jeweiligen Werte
0,71 und 0,80 betrugen. Dieser Anstieg des allometrischen Exponenten bei aktiven Tieren wurde
von Glazier (2009) bestitigt. Er untersuchte acht luftatmende Arten und fand einen allometri-
schen Exponenten a = 0,829 fiir inaktive und @ = 0,917 fiir aktive Tiere. Fischbach et al (2021)
fanden fiir die mediterrane Landschnecke Xeropicta derbentina einen mit steigender Temperatur
abnehmende a-Werte (1,221 bei 25 °C; 1,033 bei 30 °C; 0,689 bei 38 °C). Sie verfolgten die Aktivi-
tit mit einer Kamera, konzentrierten sich ausschliefdlich auf die ruhenden Individuen und stellten,
wie in der vorliegenden Arbeit, eine Abnahme des Exponenten mit steigender Temperatur in
diesem physiologischen Zustand fest. Die Stoffwechselrate, bezogen auf die aschefreie Trocken-
masse, wurde von Mason (1971) fiir zwanzig Waldschneckenarten gemessen. Er fand einen
a-Wert von 0,74, 0,65 und 0,71 bei 5, 10 und 15 °C, was nahe am unteren Wert des Bereichs von
2/3 bis 1 fiir den allometrischen Exponenten liegt. Im Gegensatz dazu haben Kienle und Ludwig
(1956) einen Exponenten von 1 fiir Helicella candicans, aber auch einen Wert von 0,81 fiir Zebrina
detrita gemessen, wobei sie den Sauerstoffverbrauch als Funktion der Kérpermasse mit Schale
analysierten. Die Aktivitit beider Arten wurde nicht diskutiert. Kienle (1957) analysierte in einer
anderen Veroffentlichung die Lungenoberfliche als Funktion der schalenfreien Masse von
H. pomatia und stellte fest, dass die Lungenoberfliche proportional zur Potenz 0,74 der Masse ist,

was den a-Wert von Wesemeier (1960) fiir dieselbe Art bestitigt.

Die allometrischen Exponenten « in der vorliegenden Arbeit liegen zwischen 0,619 und 0,689 fiir
inaktive Individuen, wenn die visuelle Analyse (31 °C-Testreihe ohne M22 und M28) verwendet
wird, und zwischen 0,619 und 0,770, wenn die statistische Analyse (31 °C-Testreihe ohne M28)
verwendet wird. Die Werte beider Analysen passen zur Oberflichenregel. Der oben erwihnte
Einfluss der Ontogenese oder der transgenerationalen Verinderungen wird hier nicht berticksich-
tigt, ist aber fiir weitere Forschungen von Interesse. Fiir einen allometrischen Exponenten aktiver
Individuen war die Datenlage in der vorliegenden Untersuchung nicht ausreichend, um einen

a-Wert fir T. pisana zu berechnen.

Spezifischer Sauerstoffverbrauch

Obwohl es nur einen signifikanten Unterschied im spezifischen Sauerstoffverbrauch zwischen
23 °C und 35 °C gab und zwischen den restlichen Temperaturen nicht, ldsst sich ein Trend erken-

nen. Dieser Trend zeigt einen allgemeinen Riickgang des spezifischen Sauerstoffverbrauchs von
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T. pisana mit steigender Temperatur. Ein Grund dafiir konnte die Vermeidung von Wasserverlust
durch Verdunstung sein, indem sie sich die Schale zuriickziehen. Dies fiihrt zu einer einge-
schrinkten Atmung und damit zu einem hoheren CO,-Gehalt, was wiederum zur Einleitung der
Astivation fithren kann (Michaelidis et al, 2007). Reuner et al (2008) stellten einen allgemeinen
Riickgang der Stoffwechselraten aufgrund der Astivation bei Heliciden fest. Selbst bei Tieren die
nicht in der Astivation, sondern lediglich inaktiv sind wurde eine Tendenz zu niedrigeren Stoff-
wechselraten berichtet (Glazier, 2010). Marshall und McQuaid (2011) stellten bei Echinolittorina
malaccana, einer Schneckenart die an felsigen Kiisten im Eulitoral lebt, einen Stoffwechsel fest,
der negativ mit der Temperatur korrelierte. Im Gegensatz dazu fanden Mason (1971) und
Schmidt-Nielsen et al. (1971), wie bereits erwihnt, einen allgemeinen Anstieg des spezifischen
Sauerstoffverbrauchs mit steigender Temperatur. Ein Grund fiir diese gegensitzlichen Ergebnisse
konnten die Testtemperaturen in den beiden letzten genannten Studien sein, die im Vergleich zu
den extremen Umgebungs- oder Letaltemperaturen der untersuchten Arten eher niedrig waren.
Mason (1971) ermittelte den spezifischen Sauerstoffverbrauch bei 5, 10 und 15 °C. Die maximalen
Umgebungstemperaturen europiischer Waldschnecken werden jedoch auf etwa 29 °C geschiitzt.
Das Gleiche gilt fiir die Messungen von Schmidt-Nielsen et al. (1971), die bei 15 und 35 °C durch-
gefithrt wurden und damit einen Temperaturbereich abdecken, der fiir eine Wiistenschnecke mit
einer Umgebungstemperatur im Extremfall von etwa 45 °C und einer letalen Temperatur von
50 °C eher niedrige ist (Schmidt-Nielsen et al, 1971). Abbildung 4-24 zeigt den mittleren spezifi-
schen Sauerstoffverbrauch verschiedener Schneckenarten {iber dem Temperaturverhiltnis T,
welches als Verhiltnis von Messtemperatur in °C zu (geschitzter) maximaler Habitattemperatur
in °C definiert ist. Die Tendenz des spezifischen Sauerstoffverbrauchs, der durch den Tempera-
turbereich des vorliegenden Abschnitts beeinflusst wird, wird von Riddle (1977) bei der héheren
und realistischeren relativen Luftfeuchtigkeit (60 %) von R. schiedeanus zwischen 30 und 40 °C und
von H. aspersa zwischen 25 und 35 °C bestitigt. Diese Testtemperaturen stiitzen die Hypothese,
dass die Ergebnisse von Mason (1971) und Schmidt-Nielsen et al. (1971) aufgrund der im Vergleich
zu den Extremtemperaturen der Testarten niedrigen Testtemperatur im Widerspruch zur gefun-
denen Korrelation stehen. Die Art und Weise, wie sich hohere Temperaturen auf den Sauerstoff-
verbrauch auswirken, steht im Gegensatz zur sogenannten van't Hoff-Regel, die den Zusammen-
hang zwischen einer Temperaturinderung (10 K) und der Zunahme der Stoffwechselleistung
beschreibt. Dieser Temperatur Koeffizient, Q;( genannt, variiert laut Mason (1971) zwischen 1,2
und 4,3. Der durchschnittliche Qqyp-Wert alle von Mason (1971) untersuchten

Arten betrigt unter Beriicksichtigung von zwanzig verschiedenen Schneckenarten 2,21.

In Anhang A.11 ist der mittlere spezifische Sauerstoffverbrauch verschiedener Schneckenarten,

die in Abbildung 4-24 verwendet werden, ausfiihrlich dargestellt.
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Abbildung 4-24: Spezifischer Sauerstoffverbrauch vs. Temperaturverhaltnis

Mit dem Farbschema der verschiedenen Schneckenarten oben links dargestellt. Die Aktivitit der Schnecken
wihrend der Messungen wird durch die Form der Datenpunkte angezeigt (aktiv: Kreis, inaktiv: Raute, nicht
spezifiziert: Dreieck). Der grau schattierte Bereich markiert die abgeschitzte Ubergangszone zwischen dem aktiven
und inaktiven Zustand der Art.

Durch diese Korrelation und unter Bezugnahme auf die Ergebnisse des vorliegenden Abschnitts
wird deutlich, dass der Sauerstoffverbrauch von mehreren temperaturabhingigen Mechanismen
beeinflusst wird, wie in Abbildung 4-24 dargestellt. Bei niedrigen Temperaturen fiihrt, wie auf
der linken Seite des Diagramms zu sehen ist, die Wirkung der van't-Hoff-Regel zu einem steigen-
den Sauerstoffverbrauch, wihrend auf der rechten Seite andere Effekte im Zusammenhang mit
dem Einsetzen von Inaktivitit oder Ruhezustand, durch z. B. verstirkte CO,-Effekte, entschei-
dend sind und zu einem sinkenden Sauerstoffverbrauch fithren. Dazwischen lisst sich ein Uber-
gangsbereich von etwa 0,5 <7 <0,75 (grauer Bereich) definieren, der die Ubergangsphase
zwischen dem aktiven und dem inaktiven Zustand der Art symbolisiert. Eine Ausnahme bildet
A. arbustorum, welche bei einem hoheren Temperaturverhiltnis noch aktiv ist. Daher ist kein
Riickgang des Sauerstoffverbrauchs zu erwarten. Moglich wire auch, dass die Berechnung des
Temperaturverhiltnisses fiir diese Art auf nicht zutreffenden Annahmen beruht. Fiir einzelne
Werte wie H. pomatia, C. nemoralis oder H. candicans ist kein Trend erkennbar. Aufgrund des
hohen spez. Sauerstoffverbrauchs kann davon ausgegangen werden, dass H. candicans in der Studie

von Kienle und Ludwig (1956) aktiv war.

Diese Interpretation basiert nicht auf direkt aufgezeichneten Daten, da die Hochsttemperaturen
aus der Literatur und persdnlichen Erfahrungen geschitzt wurden. Daher ist der Vergleich ein
erster Entwurf, zumal variable Bedingungen in Mikrohabitaten zu erwarten sind. Dennoch ist es
sinnvoll, diesen Aspekt im Vergleich von T. pisana mit anderen terrestrischen Pulmonaten zu

diskutieren.
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Die Luftfeuchtigkeitsbedingungen der Messungen (67-100 %) decken nicht den gesamten Bereich
der natiirlich vorkommenden Luftfeuchtigkeitswerten im Lebensraum ab. Dennoch werden die
Daten mit der Literatur verglichen, da auch in den dortigen Messungen die Luftfeuchtigkeitsbe-
dingungen teils nur unzureichend dokumentiert wurde oder diese ,auf Sittigung gehalten”
(Mason, 1971) beziehungsweise als ,etwa 100 %” (Nopp, 1965) beschrieben wird. Riddle (1977), der
die relative Luftfeuchtigkeit wihrend des Experiments gemessen hat, vermerkt zudem: ,humidity
levels were only approximate and varied with temperature, they were referred to as precise for
convenience”. Der hier vorgenommene Vergleich ist daher nicht als belastbare quantitative
Gegeniiberstellung, sondern als orientierende Niherung zu verstehen. Dennoch erlauben die
Daten eine grobe Einschitzung der Unterschiede zwischen den Arten sowie der Tendenz des

Sauerstoffverbrauchs in Abhingigkeit von Anderungen der Randbedingungen.

Multiple unabhangige Variablen

Der Sauerstoffverbrauch als Funktion mehrerer unabhingigen Variablen zeigt, dass 73,1 % der
Streuung im Sauerstoffverbrauch durch Variationen in der schalenfreien Masse, der Temperatur
und der relativen Luftfeuchtigkeit erklirt werden kénnen. Der Einfluss aller drei unabhingigen
Variablen wurde anhand der Steigung der linearen Regression (MLR) und der p-Werte der
multiplen linearen Regression iiberpriift. Die Hypothese, dass der Sauerstoffverbrauch mit stei-
gender relativer Luftfeuchtigkeit zunimmt, die bereits von Riddle (1977) durch seine Experimente
mit R. schiedeanus (bei 25 °C mit 10 %, 73 % und 90 % RH und bei 20-35 °C mit 10 % und 60 % RH)
und H. aspersa (bei 20-25 °C mit 10 % und 60 % RH) aufgestellt wurde, konnte durch die vorlie-
gende Untersuchung bestitigt werden. Der Bereich der relativen Luftfeuchtigkeit, in dem die
Messungen durchgefiihrt wurden, stimmt teilweise mit dem von Riddle (1977) getesteten Bereich
iiberein. Aufgrund der begrenzten Grofle der Messkammer war es jedoch nicht moglich, niedri-
gere relative Luftfeuchtigkeiten zu testen. Die Aktivitit der Schnecken fithrt zwangsliufig zu einer
Erhohung der relativen Luftfeuchtigkeit, da Wasser aus dem Weichkorper und dem durch Fort-
bewegung hinterlassenen Mukus verdunstet. Die konstant hohe Luftfeuchtigkeit steht im Gegen-
satz zum natiirlichen Lebensraum von T. pisana, in welchem grofle Schwankungen der Luftfeuch-
tigkeit auftreten konnen. Dennoch erscheint eine Zunahme des Sauerstoffverbrauchs mit steigen-
der Luftfeuchtigkeit plausibel, da eine trockene Umgebung bei Landschnecken Stress verursachen

und somit als Schutzmechanismus zu einem verringerten Sauerstoffverbrauch fiihren sollte.

Einfluss der Aktivitat auf den O,-Verbrauch

Der erhohte Sauerstoffverbrauch wihrend der Aktivitit, der von Dallas et al (1991) bei
Trigonephrus sp. und von Herreid (1977) bei O. lactea beobachtet wurde, konnte bei T. pisana
bestitigt werden. Der Sauerstoffverbrauch ist 1,4- bis 5,5-mal hoher als in inaktiven Phasen. Eine
weitere Erkenntnis, die sich aus den vorliegenden Aktivitidtsdaten ableiten ldsst, ist, dass die
Aktivitit im Allgemeinen mit steigender Temperatur abnimmt. Diese Beobachtung steht im
Einklang mit der vorherrschenden Annahme, dass Landschnecken bei hohen Temperaturen ihre

Aktivitit reduzieren, um den Wasserverlust zu minimieren, da dieser ab einem bestimmten Punkt
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nicht mehr kompensiert werden kann. Dies ldsst darauf schlieflen, dass die thermische Komfort-
zone von T. pisana eher im unteren Messbereich (23 °C) liegt und dass der thermische Stress mit

steigender Temperatur zunimmt, was wiederum zu einem geringeren Sauerstoffverbrauch fiihrt.

Zusammenfassung des O,-Verbrauchs

In Abschnitt 4.5 wurde die Frage beantwortet, wie der Sauerstoffverbrauch von T. pisana durch
die Parameter schalenfreie Masse, Temperatur, relative Luftfeuchtigkeit und den Aktivititszu-
stand von beeinflusst wird. Daraus ergeben sich mehrere Zahlenwerte, die fiir zukiinftige

Forschungen zu Landschnecken aus biologischer Sicht von Bedeutung sein konnen:

1. Der allometrische Exponent des Sauerstoffverbrauchs « variiert zwischen 0,62 und 0,69
bzw. 0,77 im Bereich der genannten Randbedingungen. Alle Werte liegen nahe bei 2/3

(mathematische Oberflichenregel).

2. Der Sauerstoffverbrauch nimmt mit steigender Temperatur im Bereich von 23 °C bis 35 °C
ab. Dies deutet auf eine aktive Herunterregulierung des Stoffwechsels wihrend der Inakti-

vitit hin, wodurch physiologische Prozesse von der van't-Hoff-Regel abgekoppelt werden.

3. Die multiple lineare Regressionsmodellierung zeigt, dass der Sauerstoffverbrauch mit den
drei Parametern schalenfreie Masse, Temperatur und relative Luftfeuchtigkeit gut be-

schrieben werden kann (73,1 %).

4. Der Sauerstoffverbrauch steigt mit zunehmender relativer Luftfeuchtigkeit im Bereich von
67 % bis 100 % RH.

5. Der Sauerstoffverbrauch ist wihrend aktiver Phasen 1,4- bis 5,5-mal hoher als wihrend

inaktiven Phasen.

6. Eskonnte gezeigt werden, dass der Ubergang vom aktiven zum inaktiven Zustand bei etwa
0,5- bis 0,75-mal der maximalen Habitattemperatur von Landschnecken erfolgt. Diese
Erkenntnis stiitzt sich auf die Einordnung des spezifischen Sauerstoffverbrauchs von Land-
schnecken durch das Temperaturverhiltnis 7, welches als Verhiltnis der Temperatur, bei
der der Sauerstoffverbrauch gemessen wurde, zur maximalen Habitattemperatur definiert

ist.

4.5.4 Anpassung des O,-Verbrauchs an das Simulationsmodell

Die in Formel (4-43) dargestellte Regression des Sauerstoffverbrauchs stellt fiir die gemessenen
Daten die bestmogliche mathematische Abbildung dar. Im Simulationsmodell werden grofiere
Temperatur und Luftfeuchtigkeitsbereiche benétigt, die von der verwendeten Regression sinn-
voll abgedeckt werden miissen. Der Temperaturbereich wird auf 15 bis 43 °C festgelegt, da ein Tag
mit hohen Temperaturen und intensiver Sonneneinstrahlung im Habitat von T. pisana in diesem
Bereich liegt. Wird die Regression aus Formel (4-43) auf diesen Temperaturbereich angewandt,

liegen die errechneten Werte des Sauerstoffverbrauchs bei kleinen Schnecken und niedrigen
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Luftfeuchtigkeiten (30 %) weitestgehend im negativen Bereich, weshalb diese Regression fiir das

Simulationsmodell nicht sinnvoll ist.

Wie bereits erwihnt, sind die Messungen, bedingt durch den Aufbau des Messgerits, in einem
Bereich der relativen Luftfeuchtigkeit durchgefiihrt worden, der am oberen Ende liegt (67-100 %).
Das steht im Kontrast zu natiirlichen Bedingungen an einem heiflen, sonnigen Tag, welcher die
Grundannahme des Simulationsmodells darstellt. Aus diesem Grund werden bei der verwendeten
Regression ausschlieflich Temperatur und schalenfreie Masse als Parameter berticksichtigt, da die
Modellstabilitit und -plausibilitit sonst darunter leiden. Die Regression zweiter Ordnung, darge-
stellt in Abbildung 4-25, beschreibt den Sauerstoffverbrauch unter Vernachlissigung der Messun-
gen M22 und M28 mit der hochsten Anpassungsgiite (R? = 0,765; RMSE = 1,65 - 10 mol s):

Mo, = Poo + Po1 0 + P10 Msp + P11 9 Mg + Poz 9% + 2o Mt (4-44)

mit den in Tabelle 4-13 dargestellten Koeffizienten.
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Abbildung 4-25: Regression des Sauerstoffverbrauchs

Sauerstoffverbrauch vs. Schalenfreie Masse vs. Temperatur im Temperaturbereich zwischen 15 und 43 °C und fir
schalenfreie Massen von 200 bis 1700 mg. Datenpunkte sind schwarz (Punkte iiber der Fliche) bzw. grau (Punkte
unterhalb der Fliche) dargestellt.

Tabelle 4-13: Koeffizienten der Regression des Sauerstoffverbrauchs

Koeffizient Zahlenwert Einheit Koeffizient Zahlenwert Einheit

Poo -8,1941 -107° mols™ P11 -8,6727 -10™ mol s' mg™ °C™!
Po1 8,3428 - 10" mols!°C™ Doz -1,8137 - 10™"? mol s °C™?

P1o 1,6503 10" mols™ mg™ D20 -5,1921 - 10" mol s mg™
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4.5.5 Warmetransport durch Metabolismus beim Modellorganismus

Fir die Wirmebilanz des Simulationsmodells muss der durch den Stoffwechsel erzeugte
Wirmestrom berticksichtigt werden. Grundlage dafiir ist der Sauerstoffverbrauch, da bei der ae-
roben Verstoffwechselung von Nahrung chemisch gebundene Energie umgesetzt und anteilig als
Wirme freigesetzt wird. Die freigesetzte Wirmemenge kann iiber das energetische Aquivalent
von Sauerstoff mit dem gemessenen Sauerstoffverbrauch verkniipft werden. Der metabolische
Wirmestrom lésst sich damit wie folgt beschreiben:

Qmeta = —hoz €0y (4-45)
mit dem energetischen Aquivalent von Sauerstoff &g, in Jmol™ (Hall und Guyton, 2016). Das
energetische Aquivalent von Sauerstoff geht aus der Reaktionsgleichung des oxidativen Abbaus
eines Molekiils hervor. Diese Molekiile konnen in die drei Hauptgruppen der Makronihrstoffe
Kohlenhydrate, Fette und Proteine eingeteilt werden. Da die Nahrung von Landschnecken grofi-
tenteils aus Kohlenhydraten besteht und griine Blitter hauptsichlich Saccharose enthalten, eine
Verbindung aus den Molekiilen Glucose und Fructose, stellt der Abbau von Saccharose eine
geeignete Niherung dar. Dies gilt insbesondere, da einige andere Molekiile dieser Gruppe, wie
beispielsweise Cellulose oder Lignin, von den Tieren nicht oder nur eingeschrinkt verwertet

werden kénnen (Heinz-R. Kohler, persénliche Kommunikation, 20. August 2025).

Die Reaktionsgleichung von Saccharose sieht wie folgt aus:
C12H32011(s) + 12 0,(g) — 12 CO,(g) + 11 H,0(D)

Es werden demnach 12 mol Sauerstoff benétigt um 1 mol Saccharose zu verbrennen und die
resultierende molare Standard-Reaktionsenthalpie ArHg, charose 1St =5639,7 k] mol™. Berechnet
mit den Standardbildungsenthalpien AfH® (C;;H,,0u(s)) = -2226,1 k] mol™, A¢H® CO,(g) =
-393,5 k] mol™ und AfH° (H,O(1)) = -285,8 k] mol™ (Lide, 2005). Damit kann das energetische
Aquivalent von Sauerstoff basierend auf der oxidativen Reaktion von Saccharose berechnet
werden, indem die resultierende molare Standardreaktionsenthalpie durch 12 mol O, pro mol
Saccharose geteilt wird. Daraus ergibt sich &g, = -469,98 k] pro mol O,. Dieser Wert wird im
Simulationsmodell verwendet, um den gemessenen bzw. berechneten Sauerstoffverbrauch in den

metabolischen Wirmestrom von T. pisana zu tiberfiithren.

4.6 Verdunstungsmasse von Theba pisana

Im folgenden Abschnitt werden die Verdunstungsmasse von Theba pisana und der damit verbun-
dene Energieumsatz durch Evaporation behandelt sowie die Ergebnisse dargestellt und diskutiert.
GrofRe Teile des Abschnitts (4.6.1-4.6.3) wurden bereits in Zimmermann et al. (2025) verdffent-
licht. Die Beitridge der Autoren sind im Kapitel Veroffentlichungen dargelegt. Die Diskussion der

Implementierung der Verdunstungsrate in das Simulationsmodell erfolgt in Abschnitt 6.1.
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4.6.1 Quantifizierung der Verdunstungsrate

Da die Verdunstungsrate E keine unmittelbare Aussage iiber die GréRe der Schnecke zulisst und
Messungen fiir Schnecken unterschiedlicher Gréf2e nicht miteinander verglichen werden kénnen,
ist es sinnvoll, die spezifische Verdunstungsrate é anzugeben. Relevante Parameterwerte, um
diese zu berechnen, sind die schalenfreie Masse mg, da diese einfach zu ermitteln ist, und die
Fliche der Schalenoffnung Ag,, da der grofite Teil der Verdunstung iiber diese erfolgt, vgl.
Kapitel 1.

4.6.2 Ergebnis der Messung der Verdunstungsrate

Wihrend allen Messungen nahm die Masse linear ab und die R?-Werte der linearen Regressio-

nen der einzelnen Messungen lagen im Bereich von 0,953 bis 0,999.

Die maximale Standardabweichung bei Temperatur, relativer Luftfeuchtigkeit und Luftgeschwin-
digkeit unter Beriicksichtigung aller Messungen betrigt: 0,9 max = 0,06 K, 0, max = 3,3 % bei 40 %
rel. Luftfeuchtigkeit und 1,2 % bei 70 % rel. Luftfeuchtigkeit sowie 0}, jax = 0,3 m s™.

Alle relevanten Messdaten sind in Anhang A.12 aufgefiihrt.

Flache der Schalenoffnung als Funktion des Durchmessers

Auf Grundlage der in Abschnitt 4.1 durchgefiithrten CT-Scans (n = 12), wurde eine quadratische
Beziehung zwischen dem Durchmesser d und der Fliche der Schalenéffnung Ag, von T. pisana
ermittelt (R? = 0,964; RMSE = 2,83 mm?):

Asa(ds) = (0,1805 + 0,00357) ds®. (4-46)

Verdunstung und spezifische Verdunstung

Die Sdulendiagramme in Abbildung 4-26 und Abbildung 4-27 zeigen fiir die Testreihen 23 °C,
27 °C, 31°C und 35 °C die durchschnittliche Verdunstungsrate E bzw. die durchschnittliche spezi-
fische Verdunstungsrate pro schalenfreier Masse é,,,. Die spezifische Verdunstungsrate pro Fliche
der Schalenoffnung weicht nur geringfiigig von der spezifischen Verdunstungsrate pro schalen-
freier Masse ab und der Unterschied ist vernachldssigbar. Abbildung 4-26A und Abbildung 4-27A
zeigen die Messungen mit einem gerichteten Luftstrom von ca. 1,3 m s™, wihrend die Abbil-
dung 4-26B und Abbildung 4-27B die Messungen ohne gerichteten Luftstrom (v,j. ~0 ms™)
zeigen. Da die Evaporationen bei den 70 % Luftfeuchtigkeits-Messungen vergleichsweise niedrig
sind, werden diese auf der rechten Seite des jeweiligen Diagramms in einem kleineren Maf3stab

dargestellt.

Die Verdunstungsrate ist bei 29 von 32 Messungen fiir die kleineren Schneckengruppen niedriger.
In zwei Messungen sind E der Schneckengruppen S und der Schneckengruppen L nahezu iden-
tisch (Abbildung 4-26A, 23 °C bei 40 % und 70 % RH) und in einer Messung ist £ fiir die Schne-
ckengruppe S héher (Abbildung 4-26A, 31°C bei 40 % RH). Die drei Messungen, die vom
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allgemeinen Trend abweichen, sind diejenigen, die bei einer Luftgeschwindigkeit von 1,3 m s™
durchgefiihrt wurden (Abbildung 4-26A). Die héchste Verdunstungsrate bei gerichtetem Luft-
strom (Abbildung 4-26A) wird bei 27 °C und 40 % RH in beiden Gruppen beobachtet. Bei 70 %
RH wird die hochste Verdunstungsrate bei 27 °C in den S-Gruppen und bei 31 °C in den L-Gruppe
beobachtet. Die hochste Verdunstungsrate ohne gerichteten Luftstrom (Abbildung 4-26B) wird
bei 23 °C bei 40 % und 70 % RH in beiden GrofRenklassen beobachtet, wobei der Unterschied bei
40 % RH in der S-Gruppe und bei 70 % RH in der L-Gruppe zwischen 23 °C und 27 °C sehr gering
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Abbildung 4-26: Verdunstungsrate

Mit einer Luftgeschwindigkeit von A: v, = 1,3 m s™ und B: v,;, = 0 m s7'; in den verschiedenen Testreihen bei 23 °C
(blaue Balken), 27°C (gelbe Balken), 31°C (orange Balken) und 35°C (rote Balken), mit den beiden
GroRenklassen S (linker Balken, schraffiert) und L (rechter Balken, ausgefiillt) jeder Testreihe, getrennt nach den
beiden relativen Luftfeuchtigkeiten (40 % auf der linken Seite; 70 % auf der rechten Seite).

Abbildung 4-27 zeigt, dass kleinere Schnecken eine hohere spezifische Verdunstungsrate pro
schalenfreie Massen é,, aufweisen als grofRere Individuen, die denselben Bedingungen bei niedri-
geren Temperaturen ausgesetzt waren, wobei sich das mit steigender Temperatur ab einem
bestimmten Punkt dndert. Bei 40 % RH und einem gerichteten Luftstrom (Abbildung 4-27 A)
zeigen alle kleineren Schneckengruppen eine hohere spez. Verdunstungsrate, und bei 70 % RH
dndert sich dies zwischen 27 °C und 31 °C. Bei 40 % RH und ohne einen gerichteten Luftstrom
(Abbildung 4-27 B) zeigen alle kleineren Schnecken eine héhere spez. Verdunstungsrate, obwohl
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die Werte bei 31 °C nahezu identisch waren, und bei 70 % RH 4ndert sich dies zwischen 23 °C und
27 °C. Die héchste spez. Verdunstungsrate bei einem gerichteten Luftstrom (Abbildung 4-27 A)
wird bei 27 °C und 40 % RH in beiden Gr6f3enklassen beobachtet. Bei 70 % RH wird die hochste
Verdunstungsrate bei 27 °C bei den kleinen Individuen und bei 31 °C bei den grofien Individuen
beobachtet. Die héchste spez. Verdunstungsrate ohne gerichteten Luftstrom (Abbildung 4-27 B)
wird bei 23 °C bei 40 9% und 70 % RH in beiden Grofienklassen beobachtet.
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Abbildung 4-27: Spezifische Verdunstungsrate pro schalenfreie Masse

Mit einer Luftgeschwindigkeit von A: v,; 1,3 m s und B: v,;, ~ 0 m s7; in den verschiedenen Testreihen bei 23 °C
(blaue Balken), 27 °C (gelbe Balken), 31°C (orange Balken) und 35°C (rote Balken), mit den beiden
GroRenklassen S (linker Balken, schraffiert) und L (rechter Balken, ausgefiillt) jeder Testreihe, getrennt nach den
beiden relativen Luftfeuchtigkeiten (40 % auf der linken Seite; 70 % auf der rechten Seite).

Die spezifische Verdunstungsrate pro Schalensffnungsfliche (é,4) ist in Abbildung 4-28 als Funk-
tion des Sittigungsdefizits (Ap ) dargestellt. Das Sittigungsdefizit ldsst sich iiber den Zusammen-
hang in Formel (2-43) und der Magnus-Formel (2-45) berechnen. Die in Abbildung 4-28 darge-
stellten Daten sind entsprechend der Luftgeschwindigkeiten in zwei unterschiedlichen Farben
dargestellt: rot fiir Messungen mit einem gerichteten Luftstrom und blau fiir Messungen ohne
gerichteten Luftstrom. Gestrichelte Linien und schraffierte Kreise stehen fiir die Gréf3enklasse S,
wihrend durchgezogene Linien und ausgefiillte Kreise fiir die Grofenklasse L stehen. Die Daten-
punkte unten links im Diagramm beziehen sich auf alle Messungen, die bei 70 % RH durchgefiihrt

wurden, und die Datenpunkte oben und rechts im Diagramm beziehen sich auf diejenigen, die bei
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40 % RH durchgefiihrt wurden. Alle 32 Datenpunkte sind (vertikal) in acht verschiedenen Sitti-
gungsdefiziten gruppiert. Die vier Datenpunkte innerhalb jeder Gruppe auf der linken Seite der
jeweiligen relativen Luftfeuchtigkeit reprisentieren die Testreihe 23 °C. Der zweite Cluster von
links der jeweiligen relativen Luftfeuchtigkeit steht fiir die Testreihe 27 °C, der dritte Cluster von
links der jeweiligen relativen Luftfeuchtigkeit steht fiir die Testreihe 31 °C und der Cluster auf der
rechten Seite der jeweiligen relativen Luftfeuchtigkeit steht fiir die Testreihe 35 °C. Dies zeigt,
dass die Temperaturen in den jeweiligen relativen Luftfeuchtigkeitsklassen von links nach rechts
ansteigen. Bei den Messungen bei 40 % RH mit gerichtetem Luftstrom wird beobachtet, dass die
spezifische Verdunstungsrate (é4) von 23 °C bis 27 °C rapide anstieg, bevor sie anschliefend
wieder abnimmt. Dieser Trend ist bei Messungen ohne gerichteten Luftstrom nicht zu beobach-
ten, bei denen die Verdunstungsrate mit steigender Temperatur allgemein abnahm. Bei den
Messungen bei 70 % RH sind keine erkennbaren Trends zu beobachten, die Werte bleiben relativ
konstant, mit Ausnahme der groflen Schnecken (L) bei gerichtetem Luftstrom. Im Allgemeinen
waren die spezifischen Verdunstungsraten bei 40 % RH deutlich hoher als bei 70 % RH. Dartiber
hinaus konnte keine Abhingigkeit der spezifischen Verdunstungsrate vom Sittigungsdefizit fest-

gestellt werden.
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Abbildung 4-28: Spez. Verdunstungsrate pro Schalenoffnungsflache vs. Sattigungsdefizit

Luftgeschwindigkeiten (rot: v, = 1,3 m s7'; blau: v,;, ~ 0 m s™) in den verschiedenen Grofenklassen S (gestrichelte
Linien, schraffierte Kreise) und L (durchgezogene Linien, gefiillte Kreise). Die 16 Datenpunkte, die den Messungen
bei 70 % RH entsprechen, sind die Datenpunkte unten links im Diagramm, wihrend die 16 Datenpunkte, die den
Messungen bei 40 % RH entsprechen, sind die Datenpunkte oben recht.

Folgende Ergebnisse konnen hervorgehoben werden:

®= Im Allgemeinen sind die bei 40 % RH gemessenen Werte deutlich hoher als bei 70 % RH.

= Bei allen Messungen ohne gerichteten Luftstrom sind die hochsten Verdunstungs- und

spezifischen Verdunstungsraten bei 23 °C zu beobachten.
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= Bei 70 % RH zeigen alle grofReren Schnecken bei Temperaturen > 30 °C eine hohere spezi-

fische Verdunstungsrate als die kleineren Individuen.

* Bei gerichtetem Luftstrom treten die hochsten Verdunstungs- und spezifischen Verduns-
tungsraten bei 40 % RH bei 27 °C auf. Bei 70 % RH werden die héchsten Raten bei 27 °C in
den S-Gruppen und bei 31 °C in den L-Gruppen beobachtet.

» Eskonnten keine Hinweise darauf gefunden werden, dass die spezifische Verdunstungsrate

(é4) vom Sittigungsdefizit der Luft abhingt.

Spezifische Verdunstungsrate als abhangige Variable

Die spezifische Verdunstungsrate &,, wurde anhand der unabhingigen Variablen mittlerer Tempe-
ratur (9) in °C, mittlerer relativer Luftfeuchtigkeit (@) in % und mittlerer Luftgeschwindigkeit (D) in
m s getestet, wobei die unabhingigen Variablen mittels MLR gekreuzt (x) wurden. Die
unzentrierte und die zentrierte Parametrisierung liefern identische Modellvorhersagen. Die Zent-
rierung beeinflusst somit die Parametrisierung der Koeffizienten jedoch nicht den vorhergesagten
Modellverlauf. Bei der zentrierten Parametrisierung liegen die Varianzinflationsfaktoren im
Bereich VIF = 1,0-3,4, sodass keine problematische Multikollinearitit der unabhingigen Variab-
len vorliegt. Die Residuen sind normalverteilt, weisen eine konstante Varianz auf (Homoskeda-

stizitidt) und autokorrelieren nicht (Durbin-Watson: d = 1,84).

In Abbildung 4-29A ist das angepasste Regressionsmodell der MLR (unzentrierte Parametrisie-
rung) dargestellt, welche die vom Modell vorhergesagten Werte (Abszisse) gegeniiber den gemes-
senen Werten (Ordinate) gegeniiberstellt. Die MLR wird in unzentrierter Form angegeben, um
die direkte Anwendung der Modellfunktion mit den urspriinglichen Messgrofien zu ermoglichen.

Die Regressionsgleichung lautet:
ém = 522,16 — 14,844 9 — 7,8027 @ — 157,31 Uy, + 0,22823 9 @ — 8,4544 9 Ty,

(4-47)
— 162,19 @ Dy, + 433,76 Uai2,

mit der resultierenden spez. Verdunstungsrate é,, in 10° mgs” mg™ und den unabhingigen

Variablen in den oben genannten Einheiten.

Abbildung 4-29B-D zeigt die Leverage-Plots der unabhingigen Variablen der MLR (zentrierte
Parametrisierung). Der R*-Wert des gesamten Modells betrigt 0,728 und der RMSE betrigt
30,0-10° mgs' mg?. Die Parameter mittlere Temperatur (p =0,0004, F =16,99; Abbil-
dung 4-29B) und mittlere relative Luftfeuchtigkeit (p < 0,0001, F = 29,90; Abbildung 4-29C) erge-
ben einen hochsignifikanten (**) und der Parameter mittlere Luftgeschwindigkeit (p = 0,0333,
F =5,097; Abbildung 4-29D) ergibt einen signifikanten (*) Beitrag zum Modell. Dariiber hinaus
sind die mittlere Temperatur mit der mittleren relativen Luftfeuchtigkeit und die mittlere Luftgeschwin-
digkeit mit allen drei unabhingigen Variablen in der MLR gekreuzt. Die Ergebnisse der Effekttests
aller unabhingigen Variablen der MLR (zentrierte Parametrisierung), einschliefflich Kreuzungen,
sind in Tabelle 4-14 dargestellt.
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Die Berticksichtigung einer Kreuzung zwischen allen unabhingigen Variablen in der MLR fiihrt
zu keiner wesentlichen Verbesserung des Modells. Das Modell ist optimiert, um eine moglichst
umfassende Erkldrung zu liefern, wobei alle Variablen in signifikanter Form beriicksichtigt

werden.

Tabelle 4-14: Effekttests der Variablen der MLR der Verdunstungsmasse

Unabhangige Variable p-Wert F-Wert  Signifikanz
Mittlere Temperatur 0,0004 16,99 e
Mittlere relative Luftfeuchtigkeit < 0,0001 29,90 o
Mittlere Luftgeschwindigkeit 0,0333 5,097 *
Mittlere Temperatur x mittlere relative Luftfeuchtigkeit 0,0152 6,828 *
Mittlere Luftgeschwindigkeit x mittlere Temperatur 0,0093 8,004 o
Mittlere Luftgeschwindigkeit x mittlere relative Luftfeuchtigkeit 0,0200 6,207 *
Mittlere Luftgeschwindigkeit x mittlere Luftgeschwindigkeit 0,0084 8,233 o
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Abbildung 4-29: Spezifische Verdunstungsrate als abhangige Variable (MLR)

Spez. Verdunstungsrate als abhingige Variable der mittleren Temperatur, mittleren relativen Luftfeuchtigkeit und mittle-
ren Luftgeschwindigkeit mit sich kreuzenden unabhingigen Variablen in der MLR. A: Modell, das die
vorhergesagten (Abszisse) und gemessenen Werte (Ordinate) zeigt und das Modell mit der Nullhypothese
vergleicht. Leverage-Diagramm gegeniiber der spez. Verdunstungsrate der B: mittleren Temperatur, C: mittleren rela-
tiven Luftfeuchtigkeit und D: mittleren Lufigeschwindigkeit. Alle Diagramme zeigen die lineare Regression als rote Linie,
die 95 %-Konfidenzintervalle als diinne hellrote Linien und die Nullhypothese (Mittelwert der Antwort) als blaue
horizontale Linie.
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4.6.3 Diskussion der Messung der Verdunstungsrate

Im vorliegenden Abschnitt wird eigeordnet, inwiefern T. pisana in der Lage ist, seine Verduns-
tungsrate aktiv zu reduzieren oder ob eine erh6hte Umgebungstemperatur und damit auch
Korpertemperatur zu einer erhdhten Verdunstungsrate fithren, um eine Uberhitzung zu vermei-

den.

Im Folgenden wird spezifische Verdunstungsrate pro schalenfreie Masse vereinfachend als spezi-

fische Verdunstungsrate bezeichnet.

Die Messungen wurden iiber einen Zeitraum von 24 Stunden mit inaktiven Schnecken in einem
gut hydrierten Zustand durchgefiihrt. Eine zeitabhingige Abnahme der Verdunstungsrate konnte
iiber diesen Zeitraum nicht beobachtet werden, da die durch den Wasserverlust bedingte Massen-
abnahme linear verlduft. Dies steht im Einklang mit den Ergebnissen von Petschl (2013), bei der
Messzeitriume zwischen einer und 96 Stunden untersucht wurden. Es konnte sein, dass lingere
Expositionszeiten zu einer Abnahme der Verdunstungsrate mit der Zeit fithren, wie von Arad
(2001) berichtet, oder dass hohe Temperaturen in Kombination mit niedrigen Luftfeuchtigkeiten
nach einigen Stunden zu einer Abnahme der Verdunstungsrate fithren, wie von Warburg (1965)
berichtet.

Im Allgemeinen scheinen hohere relative Luftfeuchtigkeiten fiir Schnecken, mit ihrer feuchten
Korperoberfliche, weniger kritisch hinsichtlich des Austrocknungsrisikos zu sein. Dies konnte
dazu gefiihrt haben, dass individuelle Unterschiede im Aktivititszustand oder Verhalten stirker
zum Tragen kommen und die gemessenen Verdunstungsraten deshalb stirker streuten als bei
niedrigen Luftfeuchtigkeiten. Bei niedrigeren Luftfeuchtigkeiten verlieren die Schnecken mehr
Wasser durch Verdunstung, sodass es fiir sie méglicherweise wichtiger war, auf die Umgebungs-

randbedingungen zu reagieren, um Austrocknung oder Uberhitzung zu vermeiden.

Einfluss der GroBe

Innerhalb der jeweiligen Art weisen grofiere Schnecken bis zu einer bestimmten Temperatur eine
geringere spezifische Verdunstungsrate auf als kleinere Schnecken. Oberhalb dieser Temperatur
ist die spezifische Verdunstungsrate der groferen Schnecken hoher. Diese Temperatur variierte
je nachdem, ob ein gerichteter Luftstrom vorhanden ist oder nicht. Bei einem gerichteten Luft-
strom scheint die Temperatur hoher sein zu kénnen als ohne Luftstrom, bis die gréferen Schne-
cken eine hohere spezifische Verdunstungsrate aufweisen, aber der Trend ist in allen Messungen
offensichtlich. Dies steht im Gegensatz zu den Ergebnissen von Arad (1993) und Riddle (1983).
Beide stellen fest, dass die Korpergrofie eine Rolle bei der Widerstandsfiahigkeit gegen Austrock-
nung spielen kénnte, da grofRere Schnecken im Allgemeinen eine geringere spezifische Verduns-
tungsrate aufweisen. Ein Grund, warum Arad (1993) diesen Trend nicht beobachtete, kénnte sein,
dass die Temperatur in seinen Experimenten zu niedrig war, insbesondere fiir die untersuchten

Schneckenarten, die in Wiistengebieten vorkommen. Auflerdem hat er die Auswirkungen
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unterschiedlicher Temperaturen innerhalb einer Art nicht gemessen. Ein identisches Experiment
mit T. pisana wurde von Arad (1990) und (2001) durchgefithrt. Wihrend die Schnecken 1990
kleiner (leichter) waren als 2001, war die spezifische Verdunstungsrate geringer. Dies scheint
ebenfalls im Gegensatz zu den Ergebnissen von Arad (1993) und Riddle (1983) zu stehen. Die
Abweichungen konnen verschiedene Ursachen haben, beispielsweise populationsspezifische
Unterschiede in Morphologie, Physiologie oder thermische Vorpragung. Eine Erklidrung fiir den
festgestellten Trend konnte sein, dass grofere Schnecken iiber ein grofleres Wasserreservoir
verfiigen und es sich daher leisten konnen, bei hohen Temperaturen mehr Wasser zu verdunsten,
um sich abzukiihlen, und nicht direkt von Austrocknung bedroht sind. Alternativ kénnte eine
einfache geometrische Erklirung zutreffen: Mit zunehmender Grofle (= Durchmesser) steigt das
Volumen («x Masse) um die dritte Potenz und die Verdunstungsfliche (= Schalenéffnungsfliche)
nur um die zweite Potenz. Daher kénnen grofiere Schnecken im Verhiltnis zu ihrer Masse nicht

so viel Wasser verdunsten wie kleinere Schnecken.

Einfluss der Umgebungsrandbedingungen

Wie in der Literatur angegeben, ist der Temperaturanstieg als ein Faktor identifiziert, der die
Verdunstungsrate erhoht (Asami, 1993; Petschl, 2013; Warburg, 1965). Das kann in dieser Mess-
reihe nicht allgemein bestitigt werden, da die vorliegenden Ergebnisse stark darauf hindeuten,
dass die Schnecken aktiv auf die Umweltbedingungen reagieren. Es kann kein klarer Trend fest-
gestellt werden; vielmehr zeichnet sich eine bestimmte Temperaturschwelle ab, die eine Reaktion
bei den Schnecken auslost, die zu einer Verringerung der Verdunstung fiihrt, in Abhingigkeit der
anderen Umgebungsrandbedingungen. Die durch hohe Temperaturen ausgelésten Anpassungs-
verhalten, wie beispielsweise die Initiierung der Sommerruhe (Arad et al, 2010; Bose et al., 2016),
die Suche nach Schutz in unterirdischen Mikrohabitaten (Cowie, 1985; Osborne und Wright,
2018) und die Inaktivitit wihrend des Tages, sind gut dokumentierte Strategien zur Verhinderung
eines iibermifigen Wasserverlusts (zusammengefasst von Schweizer et al (2019)). Daher
erscheint es plausibel, dass ein Temperaturanstieg an sich nicht zwangsldufig zu einer erhchten

Verdunstung fiihrt.

Bei einem gerichteten Luftstrom sind die Maximalwerte der (spezifischen) Verdunstungsraten
deutlich hoher als bei den Messungen ohne Luftstrom. In Bezug auf die relative Luftfeuchtigkeit
zeigen sich folgende Muster: Bei 40 % RH sind alle Werte der (spezifischen) Verdunstung mit
einem gerichteten Luftstrom héher, mit Ausnahme der Werte bei 35 °C in Gruppe L. Bei 70 % RH
sind die Werte mit einem gerichteten Luftstrom bei 23 °C und 35 °C niedriger, bei 31 °C sind die
Werte hoher und bei 27 °C sind die Werte in Gruppe L niedriger und in Gruppe S hoher. Dies
liefert Belege fiir die Hypothese, dass die Schnecken in der Lage sind, die Verdunstung bei Bedarf
zu regulieren, insbesondere unter Beriicksichtigung der Notwendigkeit dieser Anpassung bei

niedriger relativer Luftfeuchtigkeit.
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Im Allgemeinen wurde festgestellt, dass die (spezifische) Verdunstungsrate bei 40 % RH erheblich
hoher ist als bei 70 % RH. Angesichts der Tatsache, dass feuchte Luft mit einer hoheren relativen
Luftfeuchtigkeit weniger Wasser aufnehmen kann, scheint dieses Ergebnis mit dem erwarteten
Ergebnis {ibereinzustimmen. Dennoch wird die Luftfeuchtigkeit in der vorhandenen Literatur in
fast allen Studien vernachlissigt, da sie entweder gar nicht gemessen wird oder sich mehrere
Parameter dndern. In der Studie von Warburg (1965) ist die relative Luftfeuchtigkeit mit zuneh-
mender Temperatur gestiegen, da er das Sittigungsdefizit iiber den gesamten Temperaturbereich
hinweg konstant gehalten hat. Aus physikalischer Sicht scheint dies der optimale Ansatz zu sein,
da sich in seinen Experimenten nur ein einziger Parameter verandert hat: die Temperatur. Da der
Druckgradient (Sittigungsdefizit) zwischen der wissrigen Phase innerhalb der Schnecke und der
Umgebungsluft die Grundlage fiir die Verdunstung bildet, scheint dieser der wichtigste zu beriick-
sichtigende Faktor zu sein. Eine andere Perspektive ergibt sich, wenn die Ergebnisse in Teilab-
schnitt 4.6.2 gegen das Sittigungsdefizit aufgetragen werden (Abbildung 4-28). Ein hoheres
Sittigungsdefizit fithrt zwar zu einer hoheren Verdunstungsrate, werden allerdings die bei glei-
cher Temperatur gemessenen Datenpunkte betrachtet, ist auch offensichtlich, dass eine hohere
relative Luftfeuchtigkeit (Cluster unten links in Abbildung 4-28) zu einer niedrigeren Verduns-

tungsrate fiihren.

Regressionsanalyse

Die spezifische Verdunstungsrate als Funktion mehrerer unabhingiger Variablen zeigt, dass
72,8 % aller Schwankungen der spezifischen Verdunstungsrate durch Schwankungen der Tempe-
ratur, der relativen Luftfeuchtigkeit und der Luftgeschwindigkeit erklirt werden konnen. Der
Einfluss aller drei erklirenden Variablen ist anhand der Steigung der linearen Regression und der
p-Werte des linearen Regressionsmodells iiberpriift worden. Die Leverage-Diagramme der
unabhingigen Variablen (Abbildung 4-29B-D) zeigen den Einfluss der jeweiligen Variablen, da

alle anderen Effekte bereits im Modell beriicksichtigt wurden.

Einordnung in bestehende Forschungsergebnisse

Wie die vorangehenden Abschnitte zeigen, hiingt die (spezifische) Verdunstungsrate von vielen
Variablen ab, und die Schnecke selbst scheint in der Lage zu sein, die Verdunstungsrate bei Bedarf
aktiv zu reduzieren. Dies erschwert daher den Vergleich der Ergebnisse mit Daten aus der Litera-
tur zu (spezifischen) Verdunstungsraten zwischen verschiedenen Schneckenarten und sogar
innerhalb einer Art. Dennoch ist die intra- und interspezifische Variation dieses Parameters fiir
die Bewertung der Biodiversitit von groflem Interesse, weshalb die durchschnittlichen (spezifi-
schen) Verdunstungsraten verschiedener Schneckenarten in der Literatur in Anhang A.13 zusam-

mengefasst sind.

Ein Vergleich der in diesem Abschnitt ermittelten durchschnittlichen Verdunstungsraten mit
denen von Warburg (1965) zeigt, dass seine Werte deutlich niedriger sind. In Anbetracht der

GroRe (Durchmesser) der von ihm untersuchten Arten (Pleuroxiasp.: 11-17 mm; Pupoides
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adelaidae, ehemals Themapupa adelaidae: 6-7 mm) im Vergleich zu T. pisana (12-25 mm) erscheint
dies plausibel, da die Grof3e an sich fiir die Verdunstung relevant ist. Pleuroxia sp. und T. pisana
gehoren beide zur Familie der Helicoidea und weisen daher, abgesehen von der Gréfie, recht
dhnliche Schalenformen und -proportionen auf. Angesichts des Volumens sollte T. pisana eine
1,3- bis 3,2-mal hohere Verdunstungsrate als Pleuroxia sp. aufweisen, basierend auf einer Kugel
(< Durchmesser?®). Tatsichlich sind die Werte bei niedrigeren Temperaturen mehr als 22-mal
hoher, beim Vergleich von T. pisana (23 °C, 40 % RH) zu Pleuroxia sp. (20 °C, 49,2 % RH). Bei
hohen Temperaturen sinkt das Verhiltnis jedoch auf etwa 3,5, beim Vergleich von T. pisana
(35°C, 40 % RH) zu Pleuroxia sp. (35 °C, trockene Luft). Ein Hauptgrund fiir diesen Unterschied
konnte die allgemeine Ruhephase der untersuchten Schnecken von Warburg (1965) sein, die
bestenfalls mit der Inaktivitit der Individuen der Messreihen bei hoheren Temperaturen
vergleichbar sind. Cepaea nemoralis, Cepaea hortensis und Arianta arbustorum, die von Cameron
(1970b) untersucht worden sind, sind dhnlich grof wie T. pisana und alle vier Arten gehéren eben-
falls zur Familie der Helicoidea. Die spezifische Verdunstungsrate von T. pisana ist unter dhnlichen
Bedingungen (27 °C, 70 % RH; 28 °C, 60-70 % RH) 8,6- bis 15,6-mal niedriger als die der anderen
drei Arten. Ein Grund dafiir konnte der unterschiedliche Lebensraum sein (Wilder, Diinen und
offene Biotope), wie von Arad et al. (1995) im Vergleich zu felsbewohnenden Schnecken angege-
ben und von Asami (1993), der die Unterschiede in seinen Ergebnissen zur Verdunstungsrate von
drei Arten auf die unterschiedlichen physiologischen oder/und Verhaltensreaktionen auf die
Austrocknung der Umwelt zuriickfiihrt. Die von Arad et al (1995) untersuchten Individuen der
Arten C. genezarethana, R. rhodia und L. caesareana, die wihrend den Messungen kein Epiphragma
gebildet haben, haben unter dhnlichen Bedingungen eine 22- bis 155-mal hohere spezifische
Verdunstungsrate als T. pisana. Arad et al. (1989) berichtet, dass mediterrane Arten mit sparsamem
Wasserverbrauch, wie Sphincterochila prophetarum, Sphincterochila aharonii und Sphincterochila
cariosa, 3—4 Tage bendtigen, um ihre Wasserspeichermechanismen zu aktivieren. Dies sollte auch
fir T. pisana gelten, da ihr Lebensraum ebenfalls im Mittelmeerraum liegt. Dennoch sind die in
der vorliegenden Messreihe erfassten spezifischen Verdunstungsraten 1,5- bis 11,7-mal niedriger
als die der oben genannten Arten unter dhnlichen Bedingungen (Arad, 1990, 2001). Ein Vergleich
der Verdunstungsrate (basierend auf der anfinglichen Masse ohne Schale) von X derbentina, einer
Art, die mit T. pisana im selben Lebensraum konkurriert und von Petschl (2013) untersucht
worden ist, zeigt, dass T. pisana besser an seinen Lebensraum angepasst zu sein scheint. Die
Verdunstungsrate von T. pisana ist bei niedrigeren Temperaturen 3,0- bis 9,8-mal und bei hohe-
ren Temperaturen 2,0- bis 2,3-mal geringer. Wiistenarten wie Sphincterochila zonata (Arad et al.,
1989), Trochoidea simulata (Arad, 1990) oder Eremina desertorum (Arad, 1993) haben eine etwas
(1,0- bis 1,6-mal) niedrigere spezifische Verdunstungsrate als T. pisana. Dies deutet auf eine
Anpassung der untersuchten Art T. pisana an trockene und heifle Lebensrdume hin, zumindest
was die Wasserriickhaltung betrifft. Schmidt-Nielsen et al (1971) haben bei der Wiistenschnecke
Sphincterochila zonata einen Massenverlust von 0,66 mg pro Tag gemessen. Die Messungen sind
unter natiirlichen Bedingungen im Freiland mit inaktiven Schnecken durchgefithrt worden. Im

Vergleich zu diesen Ergebnissen ist die Verdunstungsrate von T. pisana unter naturnahen
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Bedingungen (31 °C und 35 °C, 40 % RH) 2,4- bis 6,1-mal hoher, unter der Annahme, dass beide
Arten eine dhnliche Grofie haben. Tatséchlich ist S. zonata im Allgemeinen etwas kleiner, aber es
gibt keine Informationen iiber die Grofe der von ihnen verwendeten Individuen, sodass der

Faktor zwischen den Ergebnissen moglicherweise kleiner sein konnte.

Der Vergleich der Daten sollte mit Vorsicht behandelt werden, da einige der Schneckenarten
unterschiedliche (Mikro-)Lebensriume bewohnen und unterschiedliche physiologische Anpas-

sungen an hohe Temperaturen aufweisen.

Basierend auf der Annahme von Machin (1967), dass eine Schnecke einen Verlust von mindestens
35 % ihres Wassergehalts iiberleben kann, lisst sich die Uberlebenszeit von T. pisana unter den
Versuchsbedingungen abschitzen. Dabei wird angenommen, dass die Verdunstungsrate iiber den
betrachteten Zeitraum konstant bleibt. Fiir kleinere Schnecken ergibt sich bei maximaler
Verdunstungsbelastung (27 °C, 40 % RH, v,;; = 1,3 m s') eine Uberlebenszeit von auf 18 Tage. Bei
minimaler Verdunstungsbelastung (31°C, 70 % RH, v,;, =0 m s™) steigt die berechnete Uberle-
benszeit auf iiber 4 Jahre. Fiir grofere Schnecken ergibt sich entsprechend eine Uberlebenszeit
von 27 Tagen bei maximaler Verdunstungsbelastung (27 °C, 40 % RH, v,;; ® 1,3 m s™') und von
iiber 3,5 Jahre bei minimaler Verdunstungsbelastung (23 °C, 70 % RH, v,;; ® 1,3 m s™). Solche
theoretisch berechneten Uberlebenszeiten sind jedoch durch die weitaus kiirzere Lebensdauer
dieser Art biologisch nicht moglich. Diese Erkenntnis zeigt erneut, dass kleinere und grofiere
Schnecken unterschiedlich auf Umweltbedingungen reagieren, aber auch, dass kleinere Schne-
cken bei Austrocknung nicht eindeutig benachteiligt sind. Die Dauer der Messungen betrug 24
Stunden, daher sind die Abschitzungen kritisch zu betrachten, da keine Riickschliisse auf das
Verhalten der Schnecken wihrend lingerer Trockenperioden gezogen werden konnen, in denen
sich das Verhiltnis zwischen Wasserspeicherung und Verdunstungskithlung moglicherweise

indert.

Es sei darauf hingewiesen, dass die Aussagekraft der erhobenen Daten durch den experimentellen
Aufbau begrenzt ist. Da es sich um ein kiinstliches Laborexperiment handelt, sind die Ergebnisse
nur eingeschrinkt mit Feldmessungen vergleichbar. Zudem wird angenommen, dass sich alle
Schnecken gleich verhalten, was jedoch vermutlich nicht vollstindig zutrifft. Dennoch sind Daten
aus einem Laborexperiment von grofem Interesse, da die Anzahl der Einflussgré68en im Vergleich

zu Feldmessungen deutlich reduziert und kontrolliert werden kann.

Im Zusammenhang mit der Okologie von Theba pisana stellt die beobachtete Fihigkeit, den
Wasserverlust zu regulieren und das interne Wasser zu bewahren, wahrscheinlich eine wichtige
Anpassung an ihre trockenen und saisonal diirren Lebensrdume dar. Als mediterrane Landschne-
cke, die hiufig hohen Temperaturen und lingeren Perioden niedriger Luftfeuchtigkeit ausgesetzt
ist, steht T. pisana unter starkem Selektionsdruck, um das Risiko der Austrocknung zu minimie-
ren. Mechanismen wie eine verringerte Hautdurchlissigkeit, induzierte Astivation und Schleim-

konservierung konnen daher als entscheidende Uberlebensstrategien wihrend Diirreperioden
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oder Inaktivitit interpretiert werden. Die in diesem Abschnitt beobachteten physiologischen
Trends konnen das Uberleben, wihrend der heiflen, trockenen Sommermonate, verbessern, in
denen die Stoffwechselaktivitit reduziert und die Wasserverfiigbarkeit begrenzt ist. Aus evoluti-
onirer Sicht spiegeln solche Merkmale wahrscheinlich eine Anpassung an xerische Umgebungen
wider und kénnten sich unter dem Selektionsdruck der Austrocknungsresistenz entwickelt haben.
Ahnliche Strategien zur Wassereinsparung sind auch bei anderen Landschnecken zu beobachten,
die trockene Lebensriume besiedeln, was entweder auf eine konvergente Evolution oder auf die
Erhaltung von Vorfahrensmerkmalen in den an das Leben an Land angepassten Lebensriumen

der Schnecken hindeutet.

Zusammenfassung der Verdunstungsrate

Abschnitt 4.6 konzentrierte sich auf die Frage, wie die Verdunstung durch Umweltbedingungen
beeinflusst wird und ob T. pisana in der Lage ist, ihre Verdunstungsrate aktiv zu reduzieren oder
ob erhohte Umwelt- und damit auch Korpertemperatur und andere Randbedingungen zu einer
erhohten Verdunstung fiihren, um eine Uberhitzung zu vermeiden. In dem gegebenen Tempera-
turbereich neigen die Schnecken dazu, ihre Verdunstungsrate aktiv zu reduzieren, was als Strate-
gie zur Wassereinsparung angesehen werden kann. Diese Beobachtung fiihrt zu der Schlussfolge-
rung, dass die Schnecken bei héheren Temperaturen (35 °C) ihre Verdunstungsrate nicht erhé-

hen, um eine Uberhitzung zu vermeiden.

Diese Untersuchung fiihrt zu einer Reihe von Erkenntnissen, die fiir zukiinftige Forschungen zu

Landschnecken aus biologischer Sicht von Bedeutung sein kénnen:

1. Die Offnungsfliche der Schale kann berechnet werden, indem der Durchmesser quadriert

und mit dem Faktor 0,1805 multipliziert wird.

2. Es konnte kein klarer Trend festgestellt werden, nach dem ein Anstieg der Temperatur
grundsitzlich mit einem Anstieg der Verdunstungsraten einhergeht. Vielmehr sprechen
die Ergebnisse dafiir, dass oberhalb einer bestimmten Schwellentemperatur eine verhal-
tens- oder zustandsabhingige Reaktion von T. pisana einsetzt, die zu einer Verringerung

der Verdunstung fiihrt.

3. Groflere Schnecken haben bis zu einer bestimmten Temperatur eine geringere spezifische
Verdunstungsrate als kleinere Schnecken, oberhalb dieser Temperatur ist die spezifische

Verdunstungsrate groflerer Schnecken, je nach Luftgeschwindigkeit, hoher.

4. Die Verdunstungsraten sind bei hoherer relativer Luftfeuchtigkeit im Allgemeinen nied-

riger als bei niedriger relativer Luftfeuchtigkeit.

5. Die multiple Regressionsmodellierung zeigt, dass die spezifische Verdunstungsrate durch
die Parameter Temperatur, relative Luftfeuchtigkeit und Luftgeschwindigkeit gut
beschrieben werden kann (72,8 %).
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4.6.4 Anpassung der Verdunstungsrate an das Simulationsmodell

Die in Formel (4-47) dargestellte Regressionsgleichung der (spezifischen) Verdunstungsrate stellt
fir die erfassten Daten die bestmégliche mathematische Abbildung dar. Im Simulationsmodell
werden groflere Bereiche der Temperaturen, Luftfeuchtigkeiten und Luftgeschwindigkeiten
bendtigt und diese miissen von der verwendeten Regression sinnvoll abgedeckt werden. Der
Temperaturbereich wird auf 15 bis 43 °C festgelegt, da ein Tag mit hohen Temperaturen und
intensiver Sonneneinstrahlung im Habitat von T. pisana in diesem Bereich liegt. Wird die Regres-
sionsgleichung aus Formel (4-47) auf diesen Temperaturbereich angewandt, liegen die errechne-
ten Werte des Sauerstoffverbrauchs bei hohen Temperaturen und Luftgeschwindigkeiten im
Ubergangsbereich von 0 bis 1,3 m s weitestgehend im negativen Bereich, was auf den quadrati-
schen Term der Geschwindigkeit zuriickzufiihren ist. Weshalb der quadratische Anteil der Luft-
geschwindigkeit fiir das Simulationsmodell nicht sinnvoll ist, da Werte oberhalb von 1,3 m s™
iiberschitzt und Werte zwischen O und 1,3 ms™ unterschitzt, oder sogar negativ, werden.
Am sinnvollsten werden die Bereiche abgedeckt, indem jeweils fiir die 16 Messungen bei
v, =0m s eine Regression fiir die Verdunstungsrate E,, und bei v, = 1,3 ms™ (= v;) eine
Regression fiir die Verdunstungsrate E,; erstellt wird und diese dann linear gewichtet werden:

Iy LAY (4-48)
vy v0 vy vl -

E =

mit den einzelnen Verdunstungsraten
Evi = Piooo + Pioo1 O + Pio1o @ + Piroo Mst + Pio119 @ + Pigor O Mg
+ D110 @ Mse,

und den Koeffizienten dargestellt in Tabelle 4-15. Die Koeffizienten bei v; = 1,3 m s™ wurden
ohne die Daten der Messungen M05 und M06 (27 °C, 40 % RH, Gruppe S und L) ermittelt. Eine
ausfiihrliche Begriindung hierfiir erfolgt in Abschnitt 6.1. Fiir die Einzelregression E, ergeben
sich R? = 0,909 und RMSE = 6,25-10° mg s und fiir die Einzelregression E,; ergeben sich
R? = 0,932 und RMSE = 8,13 -10° mg s~

(4-49)

Tabelle 4-15: Koeffizienten der Regression der Verdunstungsrate

N v; =0ms™ (i =0) v;=13ms?(i=1)
Koeffizient Zahlenwert Einheit Zahlenwert Einheit
Pio0o 2,0856 -10° mgs’ 4,4291 -10° mgs’
Pioor -6,0871 -10° mgs'°C -1,0608 -10' mgs™°C"
Pioto -2,9668 -10> mgs -6,5761 -10> mgs™
Pir100 5,0392 -10? mgs'mg -5,9995 -10? mgs!'mg’
Piois 8,5326 -10° mgs°C! 1,5654 -10' mgs™°C™!
Pito1 -2,8129 -10* mgs'°C" mg" 6,6064 -10* mgs'°C'mg"
Pito -4,1412 -10? mgs'mg’ 7,8537 -10? mgs’ mg’
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4.6.5 Warmetransport durch Evaporation beim Modellorganismus

Wie bereits erwdhnt wird durch die Verdunstung von Wasser Wirme vom Korper abgefiihrt.
Das geschieht Aufgrund der Phasenumwandlung von fliissigem Wasser zu Wasserdampf und der
dazu benétigten Energie. Diese Energie kann iiber die Verdampfungsenthalpie berechnet werden.
Eine Niherungsformel der molaren Verdampfungsenthalpie von Wasser Hy; in J mol™ liefert
(VDI-Wiérmeatlas, 2013):

1 2

HM,V =R TC (AH 91.1 /3 + BH 91.1 /3 + CH QH + DH QHZ + EH 91.16), (4'50)
mit der 8y =1 - T/T, und der kritischen Temperatur T, = 647,1 K und den Koeffizienten dargestellt
in Tabelle 4-16.

Tabelle 4-16: Koeffizienten zur Berechnung der molaren Verdampfungsenthalpie von Wasser

Koeffizient Zahlenwert Einheit Koeffizient Zahlenwert Einheit
Ay 6,8531 - Dy -3,2821 -

By 7,4380 - Ey 8,3974 -

Cy -2,9376 -

Um den abgefithrten Wirmestrom der Evaporation zu berechnen wird die molare Verdamp-
fungsenthalpie, Formel (4-50), durch die molare Masse von Wasser geteilt und mit der Verduns-

tungsrate multipliziert:

. Hyy -
Qevap = - My \; E. (4-51)
2

Damit wird die experimentell bestimmte Verdunstungsrate in einen Wirmestrom iiberfiihrt.
Dieser beschreibt den Wirmeverlust, der durch den Phaseniibergang von fliissigem Wasser zu
Wasserdampf entsteht, und bildet die Grundlage fiir die Berticksichtigung der evaporativen

Kiihlung im Simulationsmodell.
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5 ANALYSE UND ERGEBNISSE DES SIMULATIONSMODELLS

Im folgenden Kapitel werden das Simulationsmodell und seine Ergebnisse analysiert. Zunichst
wird die Sensitivitit einzelner Eingabeparameter sowie die Grofenordnung der berechneten
Wirmestrome betrachtet. Anschlieffend werden die solaren Strahlungskomponenten sowie
deren Einfluss auf die Temperaturentwicklung von T. pisana dargestellt. Darauf aufbauend
werden Simulationsensembles ausgewertet, in denen die Uberschreitung letaler Temperaturbe-
reiche in Abhingigkeit von Hohe, Schalenpigmentierung, Beschattung und Standort analysiert

wird.

Bei den dargestellten Simulationen treten stellenweise sehr kleine Zeitschritte auf, sodass eine
hohe Dichte an Simulationspunkten entsteht, die die Lesbarkeit der Abbildungen beeintrichtigen
kann. In diesen Fillen wird auf die Darstellung einzelner Punkte verzichtet und stattdessen

werden die Verldufe durch Verbindungslinien als lineare Interpolation dargestellt.

5.1 Sensitivitatsanalyse einzelner Parameter der Simulation

Um den Einfluss einzelner Parameter der Simulation auf die Kérpertemperatur der Schnecke zu
ermitteln, werden diese einzeln variiert, wihrend die restlichen konstant gehalten werden. Diese
Parameter sind: Gr6e und Hohe der Schnecke, Pigmentierung der Schneckenschale, Startwert
der relativen Feuchte der Luft sowie Orientierung der Schnecke. Die Grofie wird bei dg = 15 mm,
die Hohe bei h = 200 mm und die Pigmentierung bei ag = 0,56 konstant gehalten. Der Startwert
der relativen Luftfeuchtigkeit wird immer auf ¢, = 0,4 bei Jg o = 20 °C gesetzt. Als Standardori-
entierung wird die Orientierung Nord-Siid (vertikal) gewihlt. In Tabelle 5-1 sind die variierten
Parameter und deren Zahlenwerte aufgefiihrt. Abbildung 5-1 zeigt beispielhaft fiir die Sensitivi-
titsreihe des Parameters Hohe den simulierten Verlauf der Kérpertemperatur der Schnecke iiber
einen Tag. In Anhang A.14 sind die simulieren Kérpertemperaturen der Schnecken dargestellt,
die in den jeweiligen Sensitivititsreihen der Parameter Grofie, Hohe, Pigmentierung und Luft-

feuchtigkeit simuliert wurden.

Tabelle 5-1: Variierende Parameter der Sensitivititsanalyse

Parameter Parameterwert Einheit
Groéfe (Durchmesser) der Schnecke dg 12; 14; 16; 18; 20 mm
Hohe der Schnecke h 30; 60; 100; 200; 500; 1000; 2000 mm
Pigmentierung der Schneckenschale ag 0,4;0,5;0,6;0,7;0,8 -
Relative Luftfeuchtigkeit Startwert ¢ bei Jg 5 = 20 °C 0,2;0,4;0,6;0,8 -

Die Ergebnisse der Sensitivititsanalysen zeigen, dass die maximale Anderung der Temperaturen
zum Zeitpunkt der Tageshochsttemperatur auftreten. Die maximale Anderung der Temperatur
liegt fiir den Durchmesser der Schale bei 1,0 K, fiir die Hohe der Schnecke iiber dem Boden bei
15,1 K, fiir die Pigmentierung der Schale bei 2,6 K und fiir die relative Luftfeuchtigkeit bei 0,3 K.
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Abbildung 5-1: Sensitivititsanalyse des Parameters der Hohe

Zeitlicher Verlauf der simulierten Temperaturen der Schnecke getestet auf die Sensitivitit des Parameters der Hohe.
Alle weiteren Simulationsparameter gemifl Tabelle 5-1.

Luftgeschwindigkeit

Die Luftgeschwindigkeit wird, wie in Teilabschnitt 2.6.3 definiert, tiber die Reynolds-Zahl bei der
Konvektion berticksichtigt und wird in der Simulation als gemittelter Wert in Abhingigkeit des
Abstands zum Boden bestimmt (Formel (4-17)). Um den Einfluss der Luftgeschwindigkeit auf die
Korpertemperatur h6henunabhingig zu ermitteln, wird eine zusitzliche Simulationsreihe durch-
gefiihrt bei der die Luftgeschwindigkeit im Bereich von 0,2-2 m s™ variiert wird. In Anhang A.15
sind die simulierten Korpertemperaturen der Schnecken, die mit den jeweiligen Parametern er-
mittelt wurden, dargestellt. Die Ergebnisse der Sensitivititsanalyse zeigen, dass die maximale

Temperaturinderung aufgrund der Luftgeschwindigkeit 5,4 K betrigt.

Einfluss der Orientierung

Der Einfluss der Orientierung der Schnecke und des Schattens auf die Korpertemperatur der
Schnecke wird iiber die in Abschnitt 4.1 definierten Orientierungen und dem Schattenverlauf
angewandt auf die Orientierung Nord-Siid (vertikal) ermittelt. In Abbildung 5-2 sind fiir eine
Schnecke mit 15 mm Durchmesser die projizierten Flichen der Orientierungen Nord-Siid (verti-
kal), Nord-Siid (horizontal), Ost-West (vertikal) und Ost-West (horizontal) sowie der normierte
Verlauf der direkten Strahlung B, dargestellt. Die Berechnung erfolgte nach Formel (4-6) unter
Verwendung der Definitionen der Orientierungen nach Tabelle 4-1 und des Richtungsvektors der

Sonneneinstrahlung nach Formel (2-73). In Anhang A.16 sind die Képertemperaturen der Schne-
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cken, die mit den jeweiligen Orientierungen und den konstant gehaltenen Parametern aus dem
Abschnitt davor simuliert wurden. Eine extra Simulationsreihe, bei der der Einfluss des Schattens
untersucht wird, folgt in Abschnitt 5.3. Aus den Ergebnissen der Sensitivititsanalyse geht hervor,

dass die maximale Temperaturinderung aufgrund der Orientierung 0,3 K betrigt.

= Nord-Siid (vert.) Ost-West (vert.) === Nord-Siid (hor.) === Ost-West (hor.) = B, norm.
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= =
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- g
T 105 0,2 ©
= Z
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~
95 0,0
0:00 4:00 8:00 12:00 16:00 20:00 0:00

Zeit in h (UTC+1)

Abbildung 5-2: Projizierte Flache der Schneckenschale bei verschiedenen Orientierungen

Die zeitlichen Verldufe der projizierten Flichen fiir die verschiedenen Orientierungen sind der linken Ordinate zu-
geordnet. Durchgezogene Linien kennzeichnen die Orientierungen vertikal, gestrichelte Linien die Orientierungen
horizontal. Die normierte direkte Strahlung (orange) ist der rechten Ordinate zugeordnet.

5.2 Warmestrome der einzelnen Komponenten der Simulation

Zur Einschitzung der Groéflenordnung des Einflusses der einzelnen Komponenten wird eine
Simulation durchgefiihrt, in der sowohl die zeitlichen Verldufe der Temperaturen der Schnecke,
der Umgebung und der Erdbodenoberfliche als auch die zugehdrigen Wirmestrome aller
Komponenten ermittelt werden. Die Ergebnisse dieser Simulation sind in Abbildung 5-3 darge-

stellt. Die in der Simulation verwendeten Parameter sind in Tabelle 5-2 aufgefiihrt.

Tabelle 5-2: Parameter der durchgefiihrten Simulation zur Visulisierung der Warmestrome

Parameter Parameterwert Einheit
Durchmesser der Schnecke dg 15 mm
Héhe der Schnecke h 100 mm
Pigmentierung der Schneckenschale ag 0,56 -
Relative Luftfeuchtigkeit Startwert ¢ bei g 5 = 20 °C 0,2 -
Orientierung Nord-Siid (vertikal) -

Die Beitrige der Komponenten Metabolismus und Evaporation zur Wirmebilanz sind um zwei
GroRenordnungen kleiner als die der iibrigen Komponenten, aus diesem Grund erschienen diese
in Abbildung 5-3 niherungsweise als Nulllinie. Eine vergroferte Darstellung der beiden Verldufe

ist in Anhang A.17 dargestellt.
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Abbildung 5-3: Verlauf der einzelnen Komponenten der Simulation mit Absorptionsgrad 0,56

Zeitlicher Verlauf der simulierten Temperaturen der Schnecke (rot), der Umgebung (blau) und der Erdbodenober-
fliche (braun) sowie der zugehorigen Wirmestréme. Die Temperaturen (durchgezogene Linien) sind der linken
Ordinate zugeordnet, die Wirmestréme (gestrichelte Linien) der rechten Ordinate. Die einzelnen Beitrige sind farb-
lich wie folg dargestellt: solare Strahlung (gelb), Strahlung und Temperatur des Erdbodens (braun), Strahlung der
Atmosphire und Evaporation (blau), Strahlung und Temperatur der Schnecke (rot), Konvektion (lila), Metabolismus
(griin). Simulationsparameter gemif} Tabelle 5-2.

Die Summe aller Wirmestréme (Netto-Wirmestrom), die auf die Schnecke wirken, ist in Abbil-

dung 5-4 dargestellt.
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Abbildung 5-4: Netto-Warmestrom der Simulation mit Absorptionsgrad 0,56

Zeitlicher Verlauf der simulierten Temperaturen der Schnecke (rot), der Umgebung (blau) sowie des Netto-
Wirmestroms (schwarz) fiir die in Abbildung 5-3 dargestellte Simulation. Die Temperaturen sind der linken
Ordinate zugeordnet, der Wirmestrom der rechten Ordinate.
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Einfluss der Pigmentierung

Die in Abbildung 5-5 und Abbildung 5-6 dargestellten Temperatur- und Wirmestromverliufe
ergeben sich aus Simulation durchgefiihrt mit denselben Parametern wie in Tabelle 5-2 darge-
stellt, jedoch mit geinderten Pigmentierungen (ag = 0,63 und 0,69). Die Summe aller Wirme-

strome dieser beiden Simulationen ist in Anhang A.18 dargestellt.
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Abbildung 5-5: Verlauf der einzelnen Komponenten der Simulation mit Absorptionsgrad 0,63

Zeitlicher Verlauf der simulierten Temperaturen der Schnecke, der Umgebung und der Erdbodenoberfliche sowie
der zugehdrigen Wirmestréme. Absorptionsgrad der Schneckenschale (Pigmentierung): 0,63. Die Formatierung und
Zuordnung der Kurven entsprechen Abbildung 5-3.
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Abbildung 5-6: Verlauf der einzelnen Komponenten der Simulation mit Absorptionsgrad 0,67

Zeitlicher Verlauf der simulierten Temperaturen der Schnecke, der Umgebung und der Erdbodenoberfliche sowie
der zugehdrigen Wirmestrome. Absorptionsgrad der Schneckenschale (Pigmentierung): 0,67. Die Formatierung und
Zuordnung der Kurven entsprechen Abbildung 5-3.
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5.3  Solare Strahlung in der Simulation

Die solare Strahlung hat einen groflen Einfluss auf die Simulation. Dementsprechend werden die
Verldufe der Strahlungskomponenten im Folgenden weiter untersucht. Es werden zwei Simula-
tionsreihen erstellt, die die Strahlung bei klarem Himmel und den Einfluss von Schatten auf die

Korpertemperatur der Schnecke darstellen.

Klarer Himmel

Wie bereits in Teilabschnitt 4.3.1 dargelegt, werden die zeitlichen Verldufe der Strahlungskom-
ponenten aus gemittelten Strahlungswerten fiir den Monat August abgeleitet. Dementsprechend
wird nicht ein Extremtag abgebildet. In der Datenbank sind neben globalen, direkten und diffusi-
ven Strahlungsdaten auch Daten der globalen Strahlung bei klarem Himmel (clear sky, cs) enthal-
ten, die einen heiflen Extremtag besser abbilden. Allerdings gibt es keine Daten zu direkter und
diffusiver Strahlung bei klarem Himmel die zur Berechnung des Wirmestroms (Formel (4-28))
bendtigt werden. Um den Fall des klaren Himmels dennoch, zumindest niherungsweise, zu
untersuchen, werden die Verldufe der direkten und diffusiven Strahlung skaliert. Dabei werden
die Maximalwerte der globalen Strahlung G; und der globalen Strahlung bei klarem Himmel G; ¢
miteinander verglichen und die prozentuale Abweichung auf die beiden iibrigen Verldufe tiber-
tragen, um die direkte Strahlung B, (s und die diffusive Strahlung D; . bei klarem Himmel zu
erhalten. Die Verldufe der globalen Strahlung und der globalen Strahlung bei klarem Himmel,
jeweils auf eine horizontale Platte und auf eine nachgefiihrte Ebene Platte, sind in Anhang A.19
dargestellt. Die Skalierung der direkten und der diffusiven Strahlung bei einer horizontalen Platte
erfolgt mit Gjmaxcs/Gimax = 1,117 und bei einer nachgefiihrten ebenen Platte mit
Grmax.cs/ Gnmax = 1,125. Zusitzlich wird der Bedeckungsgrad Ny, bei klarem Himmel auf null
gesetzt. Durchgefiihrt werden je vier Simulationen bei gemittelter Strahlung (Normalbedingungen)
und bei gemittelter Strahlung bei klarem Himmel bei einem Durchmesser dg von 15 mm, einem
Startwert der relativen Luftfeuchtigkeit von 20 % bei 20 °C Umgebungstemperatur und der
Orientierung Nord-Siid (vertikal) der Schnecke. In Abbildung 5-7 sind die durch die Simulation
ermittelten Temperaturverldufe und in Tabelle 5-3 die Parameter der durchgefiihrten Simulatio-

nen dargestellt.

Tabelle 5-3: Simulationsparameter zur Analyse der Strahlungsverlaufe bei klarem Himmel

—_ Parameter
Kombination . . » .
Strahlungsverlauf Pigmentierung g Hohe h inmm
CS6950 gem. klarer Himmel 0,69 500
K6950 gemittelt 0,69 500
CS6905 gem. klarer Himmel 0,69 50
K6905 gemittelt 0,69 50
CS5650 gem. klarer Himmel 0,56 500
K5650 gemittelt 0,56 500
CS5605 gem. klarer Himmel 0,56 50
K5605 Genmittelt 0,56 50
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Abbildung 5-7: Ergebnis der Simulationen bei klarem Himmel

Zeitlicher Verlauf der simulierten Korpertemperaturen fiir die in Tabelle 5-3 dargestellten Simulationen bei
gemittelter Strahlung (durchgezogene Linien) sowie bei gemittelter Strahlung bei klarem Himmel (gestrichelte Li-
nien). Simulationen mit einer Héhe h = 500 mm sind blau, mit einer Hhe h = 50 mm rot dargestellt. Helle Varianten
der Farben (rot, blau) der Linien kennzeichnen Simulationen mit ag= 0,56 und dunkle Varianten
Simulationen mit ag = 0,69.

Wie Abbildung 5-7 zeigt, beeinflusst die Bedeckung des Himmels die Maximaltemperatur der

Schnecke in den vorliegenden Simulationen je nach Pigmentierung und Héhe um bis zum 0,8 K.

Schatten

Um den Einfluss des Schattens auf die Berechnung des Wirmestroms (Formel (4-28) zu ermitteln,
wird, wie bereits in Teilabschnitt 4.3.1 erwihnt, der Strahlungsverlauf der direkten Strahlung B;,
mit einer Schattenfunktion multipliziert. Der Bereich der Schattenfunktion nach Formel (4-29)
istauf +2 h um den Sonnenhdchststand (12:51) gewihlt. In Anhang A.20 ist der Verlauf der Schat-
tenfunktion dargestellt. Durchgefiihrt werden je vier Simulationen bei Normalbedingungen und
bei gemittelter Strahlung mit Schatten bei einem Durchmesser dg von 15 mm und einem Start-
wert der relativen Luftfeuchtigkeit von 20 % bei 20 °C Umgebungstemperatur. In Abbildung 5-8
sind die durch die Simulation ermittelten Temperaturverldufe und in Tabelle 5-4 die Parameter

der durchgefiihrten Simulationen dargestellt.

Der Verlauf der Schattenfunktion iiberschneidet sich nicht mit der Maximaltemperatur der Um-
gebung und damit auch nicht mit der Maximaltemperatur der Schnecke. Aus diesem Grund wer-
den zwei zusitzliche Simulationsreihen durchgefiihrt, bei denen der Schattenverlauf um eine
Stunde bzw. um zwei Stunden nach hinten verschoben wird, sodass der maximale Schatten um
13:51 bzw. 14:51 auftritt. In Anhang A.21 sind die jeweiligen, durch die Simulation ermittelten,

Temperaturverliufe dargestellt.
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Abbildung 5-8: Ergebnis der Simulationen mit Schatten (12:51)

Zeitlicher Verlauf der simulierten Korpertemperaturen fiir die in Tabelle 5-4 dargestellten Simulationen bei
gemittelter Strahlung sowie bei gemittelter Strahlung mit Schatten. Simulationen mit einer Héhe h = 500 mm sind
blau, mit einer Hohe h = 50 mm rot dargestellt. Gestrichelte Linien stellen den abweichenden Verlauf der Simulation
mit Schatten dar. Helle Varianten der Farben (rot, blau) der Linien kennzeichnen Simulationen mit ag = 0,56 und
dunkle Varianten Simulationen mit ag = 0,69.

Tabelle 5-4: Simulationsparameter zur Analyse des Einflusses von Schatten

_— Parameter
Kombination " . - " .
Orientierung Pigmentierung g Hohe h inmm
S6950 Nord-Siid (vertikal) mit Schatten 0,69 500
K6950 Nord-Siid (vertikal) 0,69 500
S6905 Nord-Siid (vertikal) mit Schatten 0,69 50
K6905 Nord-Siid (vertikal) 0,69 50
S$5650 Nord-Siid (vertikal) mit Schatten 0,56 500
K5650 Nord-Siid (vertikal) 0,56 500
S5605 Nord-Siid (vertikal) mit Schatten 0,56 50
K5605 Nord-Siid (vertikal) 0,56 50
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5.4  Simulationsensemble: Letale Temperatur vs. Hohe

Zur systematischen Analyse werden Simulationsensembles durchgefiihrt, bei denen jeweils die
Parameter Grofle € [12; 18] mm und Pigmentierung € [0,56; 0,69] der Schnecke innerhalb der
angegebenen Bereiche variiert werden und die Hohe so lange in 10 mm Schritten erh6ht wird, bis
die Korpertemperatur der Schnecke die letale Temperatur LTs, unterschreiten. In Abschnitt 5.1
erweisen sich die Parameter Startwert der relativen Luftfeuchtigkeit und Orientierung als nicht
sensitiv, worauf in Abschnitt 6.1 noch detailliert eingegangen wird. Dementsprechend werden
diese beiden Parameter nicht variiert. Die folgenden Simulationsensembles werden daher alle un-
ter trockener Atmosphdrenbedingung (¢ = 0,2 bei ¥ = 20 °C) und bei Orientierung Nord-Siid
(vertikal) der Schnecke durchgefiihrt. Insgesamt werden je 111 Simulationen bei den Ensembles
Normalbedingung und Schatten sowie 133 Simulationen beim Ensemble klarer Himmel durchge-
fithrt. In Abbildung 5-9 sind fiir das Ensemble Normalbedingung die maximalen Zeitriume darge-
stellt, in denen die simulierte Kérpertemperatur der Schnecken oberhalb der letalen Temperatu-
ren liegt. Die Datenpunkte zeigen diese Zeitriume fiir die jeweiligen Hohen der einzelnen Simu-
lationen. Die LTs von 45 °C bei einer Expositionsdauer von 1 h stellte in allen Simulationen die
kritischste Schwelle dar. Im Folgenden bezeichnet LTs, sofern nicht anders angegeben, daher den

Schwellenwert von 45 °C bei einer Expositionsdauer von 1 h.

Um den Einfluss der letalen Temperatur zu visualisieren, zeigt Abbildung 5-10 die maximale
Dauer von Ts > LTso der Simulationen mit einem Absorptionsgrad ag = 0,56. Die gestrichelten
Linien bilden eine Hiillkurve um die jeweilige Kurve bei LTs, + 0,5 K. In Anhang A.22 sind alle
einzelnen Simulationsreihen des Ensembles Normalbedingung mit den jeweiligen Hiillkurven

dargestellt.
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Abbildung 5-9: Ergebnis des Ensembles Normalbedingung

Zeitriume in denen die simulierte Korpertemperatur Tg > LTso ist. Dargestellt als Hohe, bei der die jeweilige
Simulation durchgefithrt wurde, iiber der maximalen Dauer. Simulationen mit dg = 12 mm sind griin, dg = 15 mm
sind blau und dg = 18 mm braun dargestellt. Durchgezogene Linien mit Kreuzsymbol kennzeichnen Simulationen
mit ag = 0,56, gestrichelte Linien mit einem Plussymbol Simulationen mit ag = 0,63 und Strich-Punkt-Linien mit
einem Kreuzsymbol und senkrechtem Mittelstrich Simulationen mit ag = 0,69. Die Datenpunkte sind durch lineare
Interpolation miteinander verbunden. Die senkrechte rote Linie zeigt die kritische Expositionsdauer der LT so.
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Abbildung 5-10: Ergebnis bei Absorptionsgrad 0,56 des Ensembles Normalbedingung

Zeitrdume in denen die simulierte Korpertemperatur Tg > LTso ist. Dargestellt als Hohe, bei der die jeweilige
Simulation durchgefithrt wurde, iiber der maximalen Dauer. Simulationen mit dg = 12 mm sind griin, dg = 15 mm
sind blau und dg = 18 mm braun dargestellt. Alle Simulationen wurden bei ag = 0,56 durchgefiihrt. Die Datenpunkte
sind durch lineare Interpolation miteinander verbunden. Gestrichelte Linien stellen die jeweilige Hiillkurve bei
LTso #+ 0,5 K dar; aus Griinden der Ubersichtlichkeit sind zugehérige sind fiir diese Kurven keine Datenpunkte dar-
gestellt. Die senkrechte rote Linie zeigt die kritische Expositionsdauer der LTs.
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Populationsspezifische Unterschiede in der Thermotoleranz konnen in der Simulation iiber
unterschiedliche letale Grenztemperaturen abgebildet werden. In Abbildung 5-11 sind beispielhaft
Simulationen fiir Schnecken mit einem Durchmesser von 15 mm gegeniibergestellt: ag = 0,56,
as = 0,63 und ag = 0,69 unter Bezugnahme auf die LTs, von Siidpopulationen, sowie ag = 0,56,
ag = 0,63 und ag = 0,69 unter Bezugnahme auf die LTso von Nordpopulationen.
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Abbildung 5-11: Populationsspezifische Unterschiede der Thermotoleranz

Zeitrdume in denen die simulierte Korpertemperatur Tg > LTso ist. Dargestellt als Hohe, bei der die jeweilige
Simulation durchgefiihrt wurde, iiber der maximalen Dauer. Alle Simulationen wurden bei dg = 15 mm durchgefiihrt.
Durchgezogene Linien kennzeichnen Simulationen die mit den LT, der Siidpopulationen ausgewertet sind, gestri-
chelte Linien mit den LTs, der Nordpopulationen. Simulationen mit ag = 0,56 sind gelb, ag = 0,63 sind griin und
as = 0,69 sind blau dargestellt. Die Datenpunkte sind durch lineare Interpolation miteinander verbunden. Die senk-
rechte rote Linie zeigt die kritische Expositionsdauer der LTs.

In Abbildung 5-12 und Abbildung 5-13 sind fiir das Ensemble Schatten und klarer Himmel die
maximalen Zeitrdaume dargestellt, in denen die simulierte Kérpertemperatur der Schnecken ober-
halb der letalen Temperaturen liegt. Die Datenpunkte zeigen diese Zeitriume fiir die jeweiligen
Hohen der einzelnen Simulationen. In Anhang A.23 sind alle einzelnen Simulationsreihen des
Ensembles Schatten mit den jeweiligen Hiillkurven und in Anhang A.24 des Ensembles klarer

Himmel mit den jeweiligen Hiillkurven dargestellt.

In Tabelle 5-5 sind die Ergebnisse der Simulationsensembles Normalbedingung, Schatten und klarer
Himmel zusammengefasst. Dargestellt sind die Grenzbereiche der Hohe in denen die simulierte
Korpertemperatur der Schnecke die LT, iiberschreiten und wie lange diese jeweils iiberschritten

wird.
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Abbildung 5-12: Ergebnis des Ensembles Schatten
Zeitriume in denen die simulierte Korpertemperatur Tg > LTso ist. Dargestellt als Hohe, bei der die jeweilige
Simulation durchgefiihrt wurde, iiber der maximalen Dauer. Die Formatierung der Kurven entspricht Abbildung 5-9.
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Abbildung 5-13: Ergebnis des Ensembles klarer Himmel
Zeitrdume in denen die simulierte Kérpertemperatur Tg > LTso ist. Dargestellt als Hohe, bei der die jeweilige
Simulation durchgefiihrt wurde, iiber der maximalen Dauer. Die Formatierung der Kurven entspricht Abbildung 5-9.

136



ANALYSE UND ERGEBNISSE DES SIMULATIONSMODELLS

Tabelle 5-5;: Zusammenfassung der Ergebnisse der Simulationsensembles

bei Ensemble Durchmesser

Pigmentierung (Absorptionsgrad der Schale)

0,56 0,63 0,69
" 90-100 mm 100-110 mm 110-120 mm
mm
5 o0 1:03-0:00 h 1:12-0:00 h 1:14-0:17 h
-~ =
; § ;0 15 mm 100-110 mm 110-120 mm 130-140 mm
§ § oS 1:12-0:00 h 1:27-0:46 h 1:03-0:00 h
-~
8 110-120 mm 130-140 mm 140-150 mm
@ 18 mm
2 1:17-0:00 h 1:04-0:00 h 1:23-0:50 h
% o 80-90 mm 90-100 mm 100-110 mm
mm
"%n - - 1:06-0:33 h 1:04-0:37 h 1:03-0:38 h
285 § 90-100 mm 100-110 mm 120-130 mm
S5 A = 15 mm
o 0 3 1:06-0:38 h 1:10-0:47 h 1:12-0:51h
:Jo: 100-100 mm 110-120 mm 130-140 mm
® 18 mm
= 1:04-0:41 h 1:13-0:53 h 1:17-0:59 h
% n 100-110 mm 110-120 mm 130-140 mm
= —_— mm
2 g 1:16-0:00 h 1:30-0:53 h 1:09-0:11 h
o
N £ 110-120 mm 130-140 mm 150-160 mm
& T 15 mm
@ § 1:30-0:51 h 1:23-0:46 h 1:12-0:36 h
<
w 5 18 130-140 mm 150-160 mm 170-180 mm
mm
1:10-0:17 h 1:14-0:38 h 1:14-0:44 h

5.5 Standortvergleich: Letale Temperatur vs. Hohe

Aus Verbreitungsmodellen aktueller sowie zukiinftig prognostizierten Vorkommen von T. pisana
(Theba Survey Consortium (Kéhler et al., unverdffentlicht)) ergibt sich eine stidliche Verbreitungs-
grenze im circum-mediterranen Raum, siidlich derer keine Funde von T. pisana mehr dokumen-
tiert sind. Drei Vorkommen, die unmittelbar an dieser stidlichen Grenze liegen, sind Be'er Scheva
in Israel (31,2°N, 34,8° O), Gran Canaria auf den Kanaren (27,9°N, 15,7° W) und Bengasi in
Libyen (31,8°N, 20,4° O). Zusitzlich prognostiziert das Verbreitungsmodell ein Aussterben von
T. pisana in Sevilla in Spanien (37,419° N, 6,013° W) bis zum Jahr 2080.

Um diese Standorte in die Simulation integrieren zu kénnen, miissen die solaren und thermischen
Verldufe angepasst werden. Da keine direkten Temperaturmessungen fiir die einzelnen Standorte
vorliegen, werden die mittleren Maximaltemperaturen des Monats August der betreffenden Orte
mit der im Habitat in Avignon verglichen. Die jeweilige Differenz wird anschlieBend zum
Temperaturverlauf (Formel (4-14)) addiert, um fiir jeden Standort einen entsprechenden Tempe-
raturverlauf zu erhalten. Die mittleren Maximaltemperaturen des Monats August der Standorte
sind in Tabelle 5-6 aufgefiihrt. Die Temperaturen stammen aus dem Photovoltaic Geographical
Information System (PVGIS, Version 5.3) der Europdischen Kommission, Joint Research Centre
(JRC) (European Commission, 2023). PVGIS nutzt fiir die Temperaturdaten den meteorologi-
schen Datensatz ERA5-Land (Muifioz Sabater, 2019).
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Tabelle 5-6: Mittlere Maximaltemperaturen des Monats August in verschiedenen Habitaten

Standort Maximaltemperatur  Differenz der Temperatur zu Avignon
Avignon, Frankreich 30,4°C -

Be'er Scheva, Israel 33,7°C 33K
Gran Canaria, Kanaren 26,9 °C -3,5K
Bengasi, Libyen 34,1°C 37K
Sevilla, Spanien 35,5°C 51K

Wie bereits dargestellt, weisen die Schalen an der siidlichen Verbreitungsgrenze kaum noch
Pigmentierungen auf und sind sehr hell. Aus diesem Grund werden die folgenden Simulationsen-
sembles ausschliefflich mit einem Absorptionsgrad ag=0,56 durchgefithrt. Analog zu
Abschnitt 5.4 werden in diesem Simulationsensemble die Hohe in Schritten von 10 mm so lange
erhoht, bis die Korpertemperatur der Schnecke die letale Temperatur unterschreitet. Ebenfalls
werden simtliche Simulationen unter trockener Atmosphdrenbedingung (o = 0,2 bei Ug o = 20 °C)
und bei Orientierung Nord-Siid (vertikal) der Schnecke durchgefiihrt. Es wird lediglich die Groe
dg = 15 mm beriicksichtigt.

In Abbildung 5-14 sind fiir das Ensemble Standorte die maximalen Zeitriume dargestellt, in denen
die simulierte Korpertemperatur der Schnecken oberhalb der letalen Temperaturen liegt. Die

Datenpunkte zeigen diese Zeitraume fiir die jeweiligen Hohen der einzelnen Simulationen.
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Abbildung 5-14: Ergebnis des Ensembles Standorte

Zeitrdume in denen die simulierte Korpertemperatur Tg > LTso ist. Dargestellt als Hohe, bei der die jeweilige
Simulation durchgefiithrt wurde, {iber der maximalen Dauer. Die Datenpunkte sind durch lineare Interpolation mit-
einander verbunden. Gestrichelte Linien stellen die jeweilige Hiillkurve bei LTso + 0,5 K dar; aus Griinden der Uber-
sichtlichkeit sind zugehorige Datenpunkte der Kurven nicht dargestellt. Die senkrechte rote Linie zeigt die kritische
Expositionsdauer der LTsy.
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6 DISKUSSION UND SCHLUSSFOLGERUNG

In diesem Kapitel werden zunichst Aufbau, Methodik und Plausibilitit des Simulationsmodells
von Theba pisana kritisch eingeordnet. Anschliefend werden die Ergebnisse des Simulationsmo-

dells und deren Implikationen fiir die Limitation der Existenz von Landschnecken diskutiert.

6.1 Diskussion der Ausarbeitung des Simulationsmodells

Dieser Abschnitt behandelt die methodische und physikalische Einordnung des Simulationsmo-
dells sowie dessen einzelne Komponenten. Zunichst wird die numerische Methodik der Simula-
tion betrachtet. Anschlief’end werden die Sensitivitit der Eingabeparameter und die Plausibilitit
der einzelnen Komponenten der Simulation diskutiert. Die Sensitivititsanalyse dient dazu, den
Einfluss der Parameter auf die simulierte Korpertemperatur einzuordnen. Dariiber hinaus wird
gepriift, inwieweit die Komponenten der Simulation, die auf physikalischen Grundgesetzen

beruhen, plausible Gréfenordnungen und zeitliche Verlidufe liefern.
Numerische Methodik der Simulation

Die verwendeten Solver- und Integrationscharakteristiken der numerischen Simulation, darge-
stellt in Tabelle 3-1, wurden hinsichtlich ihrer numerischen Robustheit tiberpriift. Bei einer
Verschirfung der absoluten und relativen Toleranz von 1- 10~ auf 1 - 107 sowie einer Verringe-
rung der maximalen Rechenschrittweite von 86,4 s auf 43,2 s dndert sich das Ergebnis bei der
durchgefiihrten Referenzsimulation (Parameter nach Tabelle 5-2) nicht wesentlich. Die maximale
Korpertemperatur bleibt dabei mit 45,31 °C unveriandert, das Maximum verschiebt sich lediglich
um 37,3 s. Die Simulation wird durch die strengeren Einstellungen rechenintensiver, da sich die
Anzahl der Rechenschritte erhdht und die Rechenzeit von 0,21 s bei 1011 Schritten auf 0,40 s bei
2019 Schritten zunimmt. Somit konnen die gewihlten Toleranzen und die maximale Rechen-

schrittweite fiir die vorliegende Simulation als geeignet angesehen werden.

Die Verwendung des Backward Differentiation Formula Verfahrens in Kombination mit dem
Newton- und Gauf3-Verfahren erscheint sinnvoll, da Nicht-Linearititen und Unstetigkeiten in
der Simulation vorkommen und diese Verfahren zur Losung dieser Probleme im Allgemeinen
geeignet sind. Zu nichtlinearem Verhalten kommt es bei den Komponenten der Strahlung, die
aufgrund des Stefan-Boltzmann-Gesetzes proportional zu T* sind sowie der Konvektion, bei der
die Luftgeschwindigkeit tiber die Reynolds-Zahl nichtlinear in die Nufielt-Zahl eingeht. Eine
Unstetigkeit tritt bei den zeitlichen Verldufen des Schattens und der Anteile der solaren Strahlung
auf. Zu einem definitionsbedingten Sprung kommt es beim Azimut, der nach etwa 3000 s das
Vorzeichen wechselt, da dieser vom Nord-West- in den Nord-Ost-Quadranten iibergeht (siehe
Abbildung 2-6).
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Der zeitliche Verlauf der Korpertemperatur der Schnecke ergibt sich im vorliegenden Modell aus
der instationiren Energiebilanz des Systems, die mafigeblich durch konvektive und durch Strah-
lung bedingte Wirmeaustauschprozesse bestimmt wird. Diese Wirmestrome erreichen im
Tagesverlauf vergleichsweise grofie Betrige (~ 10~ W, Abbildung 5-3), kompensieren sich jedoch
iiber weite Zeitraume nahezu gegenseitig. Aufgrund der ausgepriagten Temperaturabhingigkeit
von Konvektion und Wirmestrahlung fiihren bereits geringe Anderungen der Korpertemperatur
zu unmittelbaren Anpassungen der Wirmestrome, wodurch eine effektive negative Riickkopp-
lung entsteht. Infolgedessen zeigt die Korpertemperatur nur eine geringe Verzégerung gegeniiber
den zeitlichen Anderungen der Randbedingungen und verbleibt iiber groRe Teile des Tages nahe
an einem quasi-stationdren thermischen Gleichgewicht, welches durch die momentane Energie-
bilanz mit einem Netto-Wirmestrom in der Grofenordnung ~ 10 W (Abbildung 5-4) bestimmt

ist.

Sensitivitatsanalysen

Die Anderungen der Temperaturen in der jeweiligen Sensitivititsreihe sind, wie zu erwarten, um
die Zeit der Tageshdchsttemperatur (~ 15 Uhr) am groften. Bei variierender Gréfle dndert sich
die Korpertemperatur von Theba pisana um maximal 1,0 K, bei variierender H6he um maximal
15,1 K, wobei die Anderungen zwischen 30 mm und 200 mm bereits 8,2 K betragen. Bei der
Variation des Absorptionsgrads (Pigmentierung) dndert sich die Kérpertemperatur um maximal
2,6 K und bei der relativen Luftfeuchtigkeit um maximal 0,3 K. Bei der Variation der Hohe
werden jedoch zwei Einflussfaktoren der Simulation veridndert: Einerseits nimmt die Umge-
bungstemperatur mit zunehmender Hohe ab, andererseits steigt die Luftgeschwindigkeit mit
zunehmender Hohe an. Beide Effekte spiegeln sich in der Sensitivititsanalyse der Hohe wider.
Wird die Luftgeschwindigkeit auf 1 m s™ festgelegt und nicht mehr mit steigender Hohe variiert,
betrigt die maximale Anderung der Korpertemperatur im Bereich von 0,03 m bis 2 m noch
10,5 K, wobei die Anderung zwischen 30 mm und 200 mm bereits 4,7 K betrigt. Damit kann der
Einfluss der Parameter in den betrachteten Bereichen wie folgt beschrieben werden: Die Hohe hat
den grofiten Einfluss (ATs max = 15,1 K), wobei die Umgebungstemperatur allein einen gréfieren
Einfluss (10,5 K) als die Luftgeschwindigkeit (5,4 K, siehe Abschnitt 5.1) hat. Anschlieflend spielt
der Absorptionsgrad eine Rolle (2,6 K). Die relative Luftfeuchtigkeit (0,3 K) und die Orientierung
(0,3 K) spielen, Schatten ausgenommen, eine untergeordnete Rolle. Auf den Einfluss des Schat-

tens wird in Abschnitt 6.2 detailliert eingegangen.

Bei der relativen Luftfeuchtigkeit muss erginzend erwihnt werden, dass der Einfluss der Evapo-
ration im Modell aufgrund der vorliegenden Messungen eine untergeordnete Rolle spielt, da die
Tiere bei hoheren Temperaturen offenbar dazu neigen, Wasser einzusparen, anstatt Wasser zu
verdunsten, um die Korpertemperatur zu regulieren (Teilabschnitt 4.6.2). Dementsprechend
wirkt sich der Einfluss der relativen Luftfeuchtigkeit marginal auf die Ergebnisse der Simulation

aus.

142



DISKUSSION UND SCHLUSSFOLGERUNG

Das Temperaturprofil der Umgebungstemperatur basiert auf einer realen Messung im Habitat.
Um eine hohenabhingige Anderung der Umgebungstemperatur im Modell implementieren zu
konnen, wurde auf mehrere Messungen an verschiedenen Orten in verschiedenen Hohen zuriick-
gegriffen und eine Funktion zur Anpassung und Skalierung des Temperaturprofils erstellt. Reale
Messungen im Habitat in verschiedenen Hohen iiber einen lingeren Zeitraum konnten diese

Temperaturprofile weiter verbessern.

Schnecke als Modellkomponente

Bei Inaktivitit oder wihrend der Astivation zieht sich das Individuum in die Schale zuriick. In den
meisten Fillen so weit, dass ein Abstand zwischen der Oberfliche des Untergrunds, auf der die
Schnecke sitzt, und dem Weichkorper entsteht. Damit beschrinkt sich die Kontaktfliche, die die
Schnecke mit der Umgebung hat, lediglich auf das umstrémende Medium (Konvektion) und die
Schneckenschale auf dem Untergrund (Konduktion), wobei hier auch nur der Saum der Schalen-
miindung und eventuell eine kleine Auflagefliche der Schneckenschale an der Unterseite Kontakt
zum Untergrund haben. Die Schneckenschale besteht zum Grofiteil aus Aragonit und Calcit, zwei
kristalline Phasen von Calciumcarbonat (CaCO:;) (Kim et al, 2023). Messungen von Muschel- und
Gezeitenschneckenschalen ordnen die Wirmeleitfihigkeit dieser im Bereich von 1,0-2,9
W m™ K ein (Tremblay et al, 2011; Wong und Lim, 2017). Reines, monolithisches Aragonit hat
bei Raumtemperatur eine Wirmeleitfihigkeit von 2,2-2,4 W m™ K™ (Clauser und Huenges,
2013) und reiner, monokristalliner Calcit von 3,2-3,6 W m™ K™ (Brigaud und Vasseur, 1989;
Momenzadeh et al,, 2018; Thomas et al,, 1973). Die Wirmeleitung zwischen Schnecke und Unter-
grund wird im vorliegenden Modell vernachlissigt. Aufgrund der kleinen effektiven Kontaktfld-
che und der moderaten Wirmeleitfihigkeit ist der entsprechende Wirmestrom gegeniiber dem
konvektiven Wirmeaustausch mit der Luft als gering einzuschitzen. Dieser dominiert aufgrund
der groleren Austauschfliche und des damit verbundenen héheren Wirmeiibergangskoeffizien-

ten.

Die Abbildung der Schnecke als Lumped-System muss kritisch hinterfragt werden. Einerseits,
liegt die berechnete Biot-Zahl (max. 0,23) oberhalb des Richtwerts (0,1). Andererseits spricht der
strukturelle Aufbau der Schale mit ihren Windungen dagegen, dass sich bei stark wechselnden
Temperaturen eine gleichmifige Wirmeverteilung ausbildet. Dennoch ist die Behandlung der
Schnecke als Lumped-System bei der vorliegenden Fragestellung eine sinnvolle Losung. Das
Simulationsmodell zielt nicht auf die ortaufgeldste Beschreibung lokaler Temperaturen innerhalb
der Schale oder des Weichkorpers ab, sondern auf die Abschitzung der zeitlichen Entwicklung
einer effektiven mittleren Korpertemperatur und damit auf die Frage, ob kritische thermische
Schwellen iiberschritten werden. Auch wenn innerhalb der Schnecke und der Schale reale
Temperaturgradienten auftreten, kann das System auf makroskopischer Ebene dennoch durch
eine zusammengefasste Wirmekapazitit beschrieben werden. Voraussetzung dafiir ist, dass der
interne Temperaturausgleich im Vergleich zur zeitlichen Anderung der suferen Randbedingun-

gen ausreichend schnell erfolgt. Bei den gegebenen Zeitskalen und der Gréfienordnung der
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Wirmekapazitit ist davon auszugehen. Hinzu kommt das die komplexe Geometrie der Schalen-
windungen, sowie der gekoppelten Wirmeiibertragung in Schale, Weichkorper und eventuell
eingeschlossener Luft den Modellaufwand erheblich erh6hen wiirden, ohne dass dafiir experi-

mentelle Daten zur Parametrisierung und Validierung vorhanden sind.

Die Temperaturverteilung innerhalb eines kugelférmigen Korpers bei gegebener Umgebungs-
temperatur ist von Heisler (1947) beschrieben. Bei einer Biot-Zahl von 0,23 betrigt die maximale
Temperaturdifferenz innerhalb des Kérpers (Mittelpunkt-Hiille) 10 % der Temperaturdifferenz
zwischen der Korpermitte und der Umgebung. Bei zu erwartenden maximalen Temperaturdiffe-
renzen von etwa 9 K wiirde die maximale interne Temperaturdifferenz entsprechend 0,9 K
betragen. Da die maximale Temperaturdifferenz bei den meisten Simulationen jedoch unterhalb
von 5 K liegt, betrigt die maximale interne Temperaturdifferenz 0,5 K. Dieser Wert wird in der

vorliegenden Arbeit als hinreichend genau betrachtet.

Der Zusammenhang zwischen der Gesamtmasse und der schalenfreien Masse von T. pisana ist
nach Formel (4-10) linear. Die Korrelation beider Parameter kénnte durch verschiedene Faktoren
beeinflusst werden, wie beispielsweise die Dicke der Schale, die Zusammensetzung des Schalen-
materials oder den Ernihrungszustand der Schnecke. Die Berechnung der schalenfreien Masse
iiber einen einzigen art- und moglicherweise auch populationsspezifischen Koeffizienten stellt
eine Vereinfachung dar, da die zuvor genannten Einflussparameter innerhalb der Art bzw.
zwischen Populationen variieren konnen. Dieser Koeffizient wird dennoch verwendet, da die
zwOlf CT-Scans iiber den fiir diese Arbeit relevanten Groflenbereich eine lineare Beziehung
zwischen Gesamtmasse und schalenfreier Masse zeigen und somit die geeignetste Grundlage zur
Bestimmung des spezifischen Sauerstoffverbrauchs und der spezifischen Verdunstungsrate
darstellen. Weitere Untersuchungen sollten durchgefiihrt werden, um eine prizisere Quantifizie-

rung der Daten zu erméglichen.

Der Zusammenhang zwischen der schalenfreien Masse und dem Durchmesser ist nach Formel
(4-11) kubisch, wie es fiir eine Beziehung zwischen Masse (x Volumen) und Durchmesser zu

erwarten ist.

Zwei weitere getroffene Vereinfachungen stellen die Nidherung der Schnecke als Ellipsoid fiir die
Strahlungsbilanz und als Kugel fiir die Konvektion dar. Auch diese Vereinfachungen eignen sich
vor allem dazu, die zeitliche Entwicklung einer effektiven mittleren Korpertemperatur abzubil-
den. Fiir die geometrische Darstellung der Komponenten der Strahlung stehen zwar experimen-
telle Daten der Schneckenhiuser zur Verfiigung (CT-Scans), jedoch wire der Aufwand, daraus

einen geeigneten, frei im Raum beweglichen Korper zu definieren, enorm hoch. Fir die

1 Maximale Umgebungstemperatur auf 30 mm Héhe ist 43,7 °C. Die auf dieser Hohe maximale simulierte Kérper-
temperatur betrigt 53 °C bei dg = 18 mm und ag = 0,69.
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Konvektion wire die Ermittlung und Validierung einer geeigneten Regression zur Bestimmung

der Nufielt-Zahl hingegen praktisch unmaoglich.

Strahlung als Modellkomponente

Bei der solaren Strahlung, welche nach Formel (4-28) berechnet werden kann, miissen die Anteile
der solaren Strahlung (B, D;, G;) kritisch hinterfragt werden. Diese Verliufe sind die Mittelwerte
fir den Monat August aus den Jahren 2008-2023 an den gegebenen Koordinaten. Dementspre-
chend wird in diesem Fall nicht das Extrem-Szenario abgebildet. Fiir die globale Strahlung liegen,
wie bereits in Abschnitt 5.3 dargelegt, Daten fiir ein Strahlungsszenarium eines Tages bei klarem
Himmel vor. Die dazugehérigen Simulationen und die daraus resultierenden Probleme sind ist
dort ebenfalls aufgefiihrt. Die Unterschiede zwischen den Verliufen der einzelnen Kombinatio-
nen sind in Abbildung 5-7 dargestellt.

Die globale Strahlung ist in der Umgebung von Avignon bei klarem Himmel 12-13 % hoher als
bei den monatlichen Mittelwerten im August (Abschnitt 5.3). Daraus resultieren Unterschiede in
der maximalen Kérpertemperatur von bis zu 0,6 K bei hell pigmentierten Schnecken (ag = 0,56;
Abbildung 5-7). Dementsprechend ist nicht nur der Einfluss der Strahlungsverhiltnisse von
Bedeutung, sondern auch, ob die Simulation auf monatsgemittelten Daten oder auf Daten fiir
klaren Himmel beruht. Dadurch wird zugleich der Einfluss der Bewolkung sichtbar. Die Strah-
lungsdaten fiir einen klaren Himmel werden jedoch nicht in der allgemeinen Simulation verwen-
det, obwohl diese ein stirkeres thermisches Belastungsszenario darstellen. Der Grund hierfiir ist,
wie bereits in Abschnitt 5.3 dargelegt, dass fiir dieses Szenario keine konsistenten Datensitze der
einzelnen Strahlungsanteile vorliegen. Die Verwendung angeniherter Verliufe der direkten und
der diffusen Strahlung bei klarem Himmel wiirde eine zusitzliche Unsicherheit in die Simulation
einfithren. Diese wiirde sich insbesondere bei der orientierungsabhingigen Berechnung der
absorbierten solaren Strahlung auswirken. Aus diesem Grund werden die Monatsmittelwerte
trotz der geringeren Strahlungsintensitit als methodisch konsistentere und reprisentativer
Datengrundlage verwendet, wihrend das Szenario des klaren Himmels vor allem zur Abschitzung

der Sensitivitit gegeniiber hoheren Strahlungsintensititen verwendet wird.

Fiir die atmosphirische Strahlung (Formel (4-31)) liefert die Sensitivititsanalyse aus Teilab-
schnitt 4.3.2 eine Einschitzung welchen Einfluss der Wolkenfaktor und der Bedeckungsgrad auf
den Emissionsfaktor und damit auf die atmosphirische Strahlung haben. In den Bereichen der
Wolkenfaktoren (0,4-1,0) und Bedeckungsgraden (0-3/8) variiert der Emissionsgrad des
Himmels um maximal 0,13, was einer Anderung des Wirmestroms um 13 % entspricht. Allerdings
spielt hier der hohe Bedeckungsgrad von 3/8 eine Rolle. Bei Betrachtung von niedrigen Bede-
ckungsgraden (0-1/8), was im Habitat als realistisch angesehen werden kann, variiert der Emissi-
onsgrad des Himmels nur noch um maximal 0,04, was einer Anderung des Wirmestroms um 4 %
entspricht. Dadurch resultiert, dass der Wolkenfaktor keinen groflen Einfluss hat und die

Annahme von I" = 0,6 kann als plausibel angesehen werden.
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Fiir die terrestrischen Strahlung (Formel (4-30)) stellt die Temperatur der Bodenoberfliche den
grofiten Unsicherheitsfaktor dar, da sie nicht direkt gemessen, sondern iiber Abschitzung der
Bodenerwirmung gegeniiber der Lufttemperatur bestimmt wird. Aufgrund der T *-Abhingigkeit
des Stefan-Boltzmann-Gesetz wirken sich bereits geringe Abweichungen deutlich auf den berech-
neten Wirmestrom aus. Das Temperaturprofil des Bodens konnte durch reale Messungen iiber

einen lingeren Zeitraum im Habitat verbessert werden.

Allgemein ist bei der Strahlung der Absorptions-/Emissionsgrad der Schnecke ein weiterer
Unsicherheitsfaktor. Die entsprechenden Werte basieren auf realen Messungen von jeweils einer
hellen, einer leicht pigmentierten und einer dunkel pigmentierten Schale aus Habitaten in
Spanien, Studfrankreich und Wales. Ob diese Werte fiir éhnliche Pigmentierung der Schalen aus
anderen Regionen gelten, muss erst durch weitere Messungen bestitigt werden. Die Pigmentie-

rung der Schalen wird in Abschnitt 6.2 ausfiihrlicher diskutiert.

Konvektion als Modellkomponente

Bei der Konvektion nach Formel (4-39) ist der gréfite Unsicherheitsfaktor die Luftgeschwindig-
keit, die implizit iiber die Reynolds-Zahl in der Nufelt-Zahl (« Q) vorkommt. Werden Stoffdaten
der Luft (cp, p,A,v) bei 20 °C und 20 % relative Luftfeuchtigkeit sowie eine charakteristische
Linge von 15 mm angenommen um die Nuflelt-Zahl nach Formel (4-36) zu berechnen, dann liegt
diese mit v,; = 0,2 m s bei 10,5 und mit v,;. = 2 m s bei 31,6. Der konvektive Wirmestrom ist
in diesem Szenario folglich bei 2ms' drei Mal grofler als bei 02ms™
Auch fiir andere Durchmesser bleibt dieses Verhiltnis nahezu unverindert und betrigt 2,9 bei
12mm bzw. 3,1 bei 20 mm. Gerade bei niedrigen Luftgeschwindigkeiten wirkt sich eine
Abweichung der Luftgeschwindigkeit stark auf die Nufelt-Zahl aus (0,3 ms™: Nu=12,6;
0,4 m s™: Nu = 14,4). Dementsprechend sensitiv ist der Wirmetransport durch Konvektion im
Habitat. In der Simulation wird eine konstante mittlere Geschwindigkeit in Abhingigkeit der
Hohe verwendet. Dies ist praktikabel, bildet die Realitit jedoch nur eingeschrinkt ab. In der
Realitit kommt es sowohl raumlich als auch zeitlich zu unterschiedlichen Luftgeschwindigkeiten.
Lokal kann die Luftgeschwindigkeit in Abhingigkeit von Vegetationsstruktur, Oberflichenrau-
igkeit, topographischer Exposition und der unmittelbaren Position der Schnecke (Abschirmung)
deutlich variieren (Foken und Mauder, 2024; Milling et al, 2018; Miri et al., 2021; Zhang et al,
2022). Zusitzlich weist die Luftgeschwindigkeit einen charakteristischen Tagesverlauf auf, der aus
der tageszeitlich wechselnden Stabilitit und Durchmischung der atmosphirischen Grenzschicht
resultiert, deren Ausprigung standort- und gelindeabhingig ist. Typischerweise ist dieser iiber
Land mit hoheren Luftgeschwindigkeiten am Tag und geringeren in der Nacht verbunden. Dies
ist in Kiistennihe besonders ausgeprigt (Du et al, 2015; Fajber et al, 2014; He et al., 2013; Zhang
und Zheng, 2004).

Die Sensitivititsanalyse der Luftgeschwindigkeit zeigt, dass die maximale K6rpertemperatur der

Schnecke bei einer Variation der Luftgeschwindigkeit von 0,2 bis 2,0 m s um 5,4 K schwankt.
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Zur Mittagszeit erreichen die Umgebungs- und Ko6rpertemperatur ihr Maximum, wobei die
Ko6rpertemperatur der Schnecke hoher ist als die Umgebungstemperatur. Wie eben beschrieben,
fithrt eine hohere Luftgeschwindigkeit zu einem grofleren konvektiven Wirmeiibergang.
Dadurch verringert sich die Temperaturdifferenz zwischen Umgebung und Korper schneller,
sodass auch die Wirmeiibertragung durch Konvektion (Formel (2-34)) schneller abnimmt. Die
Luftgeschwindigkeit koppelt somit in der Wairmebilanz negativ auf den konvektiven
Wairmestrom zuriick, wodurch der Einfluss der Luftgeschwindigkeit geringer ist als im zuvor
beschriebenen Szenario. Dennoch erscheint es sinnvoll, das Geschwindigkeitsprofil durch reale

Messungen im Habitat zu validieren und in die Simulation einzupflegen.

Warmetransport durch Metabolismus als Modellkomponente

Im durch die Simulation abgedeckten Groflenbereich der Schnecken betrigt die theoretisch
kleinste schalenfreie Masse, die in der Simulation beriicksichtigt wird, 363 mg (Formel (4-11)).
Die verwendete Regression zur Beschreibung des Sauerstoffverbrauchs, in Abhingigkeit der
Temperatur und schalenfreien Masse, liefert bei sehr geringen schalenfreien Massen und sehr
hohen Temperaturen, bezogen auf den Temperaturbereich des Habitats, einen negativen Sauer-
stoffverbrauch (Abbildung 4-25), was in der Realitiit nicht mdglich ist. Deshalb wird in der Simu-
lation der Sauerstoffverbrauch in diesem Szenario auf null gesetzt, um einen negativen Sauerstoff-
verbrauch und damit eine rechnerische Kiihlung durch den Metabolismus zu vermeiden. Der
Sauerstoffverbrauch kann streng genommen nicht auf null sinken. Allerdings ist der Einfluss des
Metabolismus auf die Simulation insgesamt sehr gering (Abschnitt 5.2). Dies gilt insbesondere bei
hohen Temperaturen, da der metabolische Beitrag dort relativ gesehen abnimmt. Gleichzeitig
nehmen die anderen Komponenten der Wirmebilanz, beispielsweise Strahlung und Evaporation,
zu und gewinnen an Bedeutung. Die dadurch entstehende Abweichung wird daher in Kauf
genommen und ist aus Sicht der Simulation vernachlissigbar. Der Giiltigkeitsbereich der Regres-

sion ist auf die in Abbildung 4-25 dargestellten Bereiche begrenzt.

Die Berechnung des metabolischen Wirmestroms beruht auf der Annahme, dass der Sauerstoft-
verbrauch niherungsweise durch die oxidative Verwertung von Saccharose beschrieben werden
kann. Diese Annahme stellt eine Vereinfachung dar, da die natiirliche Nahrung von Landschne-
cken je nach Aktivititszustand und Nahrungsverfiigbarkeit variieren kann. Insbesondere wihrend
lingerer Inaktivitits- oder Astivationsphasen ist nicht auszuschliefen, dass neben Kohlenhydra-
ten auch korpereigene Reserven mit abweichendem energetischem Aquivalent verstoffwechselt
werden. Die Wahl von Saccharose ist jedoch plausibel, da Landschnecken iiberwiegend pflanzli-
ches Material fressen und damit ein kohlenhydratbasierter Stoffwechsel als geeignet angesehen
werden kann. Zudem unterscheiden sich die energetischen Aquivalente verschiedener Kohlen-
hydrate nur begrenzt. Der hier verwendete Wert ist nicht als artspezifisch exakt bestimmter
Parameter zu verstehen, sondern als begriindeter Referenzwert fiir den tiberwiegend kohlenhyd-
ratbasierten Stoffwechsel von Landschnecken. Im Rahmen der Simulation ist diese Annahme

vertretbar, um den Sauerstoffverbrauch thermodynamisch konsistent in die Wirmebilanz
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einzubinden. Sie bildet jedoch nicht im Detail ab, welche Energietriger tatsichlich verstoffwech-
selt werden, und stellt damit keine vollstindige Beschreibung des biochemischen Stoffwechsels

von T. pisana dar.

Warmetransport durch Evaporation als Modellkomponente

Die verwendete Regression beschreibt die Verdunstungsrate in Abhingigkeit von Temperatur,
schalenfreier Masse, relativer Luftfeuchtigkeit und Luftgeschwindigkeit. Aufgrund der linearen
Modellform (Formel (4-48) und (4-49)) kénnen fiir bestimmte Parameterkombinationen negative
Verdunstungsraten vorhergesagt werden. Dies tritt im Anwendungsbereich der Regression
insbesondere bei Kombinationen aus geringen schalenfreien Massen und hohen Temperaturen,
bezogen auf den Temperaturbereich des Habitats, bei gleichzeitiger niedriger Luftgeschwindig-
keit, sowie bei hohen relativen Luftfeuchtigkeiten in Kombination mit hohen Luftgeschwindig-
keiten auf. Diese Werte werden nicht als physiologisch belastbarer Hinweis auf Wasseraufnahme
interpretiert, sondern als Extrapolations- bzw. Randbereichsproblem des Regressionsmodells.
Zwar ist eine Massenzunahme durch Wasseraufnahme iiber die Kérperoberfliche bei Landschne-
cken grundsitzlich méglich, jedoch wurde ein solcher Effekt in den durchgefithrten Messungen
nicht beobachtet. Hinzu kommt, dass hohe relative Luftfeuchtigkeiten im Habitat wihrend der
Mittags- und frithen Nachmittagsstunden unwahrscheinlich sind. In diesen Zeitraumen kommt
es zu hoher solarer Einstrahlung und hohen Lufttemperaturen, was typischerweise mit niedrige-
rer relativer Luftfeuchtigkeit einher geht. Die Parameterkombinationen mit hoher Luftfeuchtig-
keit sind dementsprechend fiir die Bewertung kritischer Kérpertemperaturen nur von begrenzter

Relevanz.

Die Messungen M05 und M06 (27 °C, 40 % RH, Gruppe S und L) wurden bei der Ermittlung der
Regressionskoeffizienten nicht beriicksichtigt. Beide Messungen zeigen deutlich hohere Verduns-
tungsraten als die tibrigen Versuche und konnten auf eine erhéhte Aktivitit der Tiere wihrend
der Messungen zuriickzufithren sein. Da das Modell die Evaporation ruhender Individuen
beschreiben soll, wiirde diese moglicherweise aktivititsbedingten Werte die Regression systema-
tisch verzerren. Die Einbeziehung hitte zudem die ohnehin bestehende Tendenz des linearen
Modells zu negativen Vorhersagewerten verstirkt. In der Simulation wird die Verdunstungsrate
deshalb auf null begrenzt, sobald das Regressionsmodell negative Werte liefert. Dadurch wird
vermieden, dass negative Verdunstungsraten rechnerisch als Kondensation interpretiert werden
und zu einer Erwirmung des Korpers fithren. Der Einfluss der Evaporation ist bei hohen Tempe-
raturen ohnehin begrenzt. Empirische Befunde zeigen, dass die Tiere ihre Verdunstung bei hohen
Temperaturen stark reduzieren, sodass der Verdunstungsterm damit nur einen geringen Beitrag

zur Wirmebilanz leistet.

Die Berechnung des Evaporationswirmestroms beruht auf der Annahme, dass die fiir die Phasen-
umwandlung benétigte Energie vollstindig dem thermischen System der Schnecke entzogen

wird. Diese Annahme ist fiir die Wirmebilanz geeignet, stellt jedoch eine Idealisierung dar, da die
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benotigte Energie wihrend der Evaporation auch durch Wirmeiiberginge aus der umgebenden
Luft, der Schale oder der unmittelbaren Grenzschicht beeinflusst werden kann. Da im Modell
keine separaten Temperaturen der verdunstenden Oberfliche berechnet werden, wird die molare
Verdampfungsenthalpie in Abhingigkeit der modellierten Korpertemperatur bestimmt. Diese
Vorgehensweise ist mit der Beschreibung der Schnecke als Lumped-System konsistent, vernach-
lassigt jedoch mogliche Temperaturgradienten zwischen Korperinnerem, Schale und verdunsten-
der Oberfliche. Die grofite Unsicherheit des berechneten Evaporationswiarmestroms liegt zudem
in der Bestimmung der Verdunstungsrate. Wihrend die Verdampfungsenthalpie von Wasser
als Stoffwert gut beschrieben werden kann, hingt die Verdunstung bei Landschnecken zusitzlich
von physiologischen und verhaltensbedingten Prozessen ab, etwa vom Riickzug in die Schale,
der Schleimbildung zum VerschlieBen der Schalenoffnung sowie dem Aktivititszustand. Der
berechnete Evaporationswiarmestrom ist deshalb als empirisch gestiitzte, aber vereinfachte Abbil-
dung der evaporativen Wirmeabgabe zu verstehen. Das grofite Optimierungspotenzial des
Wirmetransports durch Evaporation liegt in einer breiteren experimentellen Datenbasis zur
Verdunstungsrate unter unterschiedlichen klimatischen Randbedingungen, um Randbereichs-

probleme zu vermeiden.

6.2 Implikationen der Ergebnisse fiir die Existenzlimitation von Land-
schnecken

Im vorliegenden Abschnitt werden die ermittelten Temperaturverliufe im Kontext letaler
Temperaturgrenzen (LTs) der Landschneckenart T. pisana diskutiert. Ziel ist es, die modellierten
Korpertemperaturen in Relation zu physiologischen Toleranzbereichen einzuordnen und zu
bewerten, beziehungsweise herauszuarbeiten, unter welchen Randbedingungen kritische Schwel-
lenwerte erreicht oder iiberschritten werden. Die Diskussion beriicksichtigt, auf der Grundlage
von in der Literatur beschriebenen Letaltemperaturen, relevante LTs-Werte sowie artspezifische
Unterschiede in der thermischen Toleranz. Anhand dieser Werte wird abgeschitzt, ob die simu-
lierten Szenarien unter realistischen Habitatbedingungen zu physiologisch kritischen Belastungen
fithren konnen und welche Riickschliisse sich daraus auf die thermischen Grenzen der betrachte-

ten Art ableiten lassen.

Letale Temperaturgrenzen

Die in der Literatur angegebenen letalen Temperaturen wurden in den meisten Fillen unter arti-
fiziellen Laborbedingungen ermittelt, bei denen die Schnecken keinen zusitzlichen Wirmequel-
len, wie beispielsweise der solaren Strahlung, ausgesetzt waren. Dementsprechend scheint es plau-
sibel, dass die Korpertemperatur der Schnecken etwa der Umgebungstemperatur entsprach (siehe
Begleitversuch in Teilabschnitt 3.4.2). Vor diesem Hintergrund ist auch fiir die vorliegende Arbeit
die Annahme zulissig, dass die (simulierte) Kérpertemperatur der Schnecken mit der letalen
Temperatur verglichen werden kann, obwohl sich diese eigentlich auf die Umgebungstemperatur

bezieht.
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Bei allen Simulationen, in denen die simulierte Korpertemperatur der Schnecke oberhalb der
letalen Temperatur liegt, ist die einstiindige Expositionsdauer kritischer als die lingeren Exposi-
tionsdauern von dreieinhalb bzw. acht Stunden. Mit anderen Worten: Aufgrund des zeitlichen
Verlaufs der simulierten Korpertemperatur wird die Expositionsdauer von einer Stunde bei
hoheren letalen Temperaturen eher erreicht und fiir die erforderliche Dauer iiberschritten
(t >t ) als die lingeren Expositionsdauern bei den niedrigeren letalen Temperaturen. Dies gilt
fiir Siidpopulationen bei 45 °C (1 h) gegeniiber 44 °C (3,5 h) und fiir Nordpopulationen bei 43,5 °C
(1h) gegeniiber 42 °C (8 h). Daraus lisst sich schlieBen, dass die kurzen Expositionsdauern bei
hoheren Temperaturen evolutionir bedeutsamer sein konnen, sofern die angenommenen letalen
Temperaturen realistisch sind. Dies scheint im Hinblick auf die Temperaturverliufe der Umge-
bung plausibel, da sehr heifle Perioden (Tg > Tg max — 1 K) weniger als drei Stunden dauern. In
einem realen Habitat ist fiir die Schnecken folglich relevanter, an kurze, intensive Hitzephasen
angepasst zu sein, da diese aus thermodynamischer Sicht die existenzbedrohenderen Ereignisse
darstellen. Im Hinblick auf den Klimawandel miissen jedoch allgemein wirmere Hitzeperioden
und eine zunehmende Hiufigkeit von Extremtagen beriicksichtigt werden. Entsprechend miisste
sich die LTso dieser Spezies insgesamt zu hoheren Temperaturen verschieben, um ein Uberleben

zu begtinstigen.

Wie bereits erwihnt, ist aufgrund des strukturellen Aufbaus der Schale eine gleichmifige
Wirmeverteilung innerhalb des Organismus unwahrscheinlich. Aus diesem Grund koénnten
kurzzeitig Extremtemperaturen ertragen werden, da der weiter innen liegende Teil des Weich-
korpers und damit auch die Organe nicht unmittelbar der extremen Temperatur ausgesetzt sind.
Individuen aus klimatisch vergleichbaren Habitaten, wie die in dieser Arbeit untersuchten Tiere,
weisen in den Untersuchungen von McQuaid et al (1979) eine sehr hohe LTs, auf. Die mittlere
Maximaltemperatur des heiflesten Monats ist im dortigen Habitat der Individuen (Langebaan,
Siidafrika; 32,97° S, 18,20° O) mit 29,7 °C im Februar etwas niedriger als in Siidfrankreich im
August mit 30,4 °C. Dennoch ertragen die Tiere eine Temperatur von 49 °C iiber eine Expositi-
onsdauer von 20 Minuten. Ein Temperaturgradient innerhalb des Organismus konnte hierfiir

eine Erklidrung sein.

Ausrichtung als thermoregulatorisches Verhalten

Es bestehen kaum Unterschiede in der simulierten Korpertemperatur der Schnecke bei der
Sensitivitdtsanalyse der Orientierung. Dennoch ist evident, dass die Temperaturen der beiden
horizontalen Orientierungen etwas hoher sind als bei den beiden vertikalen Orientierungen
(Abbildung A.16-1). Dementsprechend wire eine Optimierung der Position hinsichtlich der
Orientierung und der daraus resultierenden Koérpertemperatur zu erwarten, sollten die Indivi-
duen sich vertikal ausrichten. Dies deckt sich mit der Beobachtung im Feld, dass kaum Individuen
angetroffen werden, die horizontal orientiert sind (Hazel und Johnson, 1990). Eine Begriindung
aus physikalischer Sicht liefert Abbildung 5-2. Dort ist zu erkennen, dass die projizierte Fliche der

horizontalen Orientierungen im Zeitfenster, in dem die direkte Strahlung vorhanden ist, grofler
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ist als die der vertikalen Orientierungen. Demgegeniiber zeigen die Untersuchungen von Di Lellis
et al. (2012), an der zur selben Ordnung gehérenden Art Xeropicta derbentina, dass die Orientierung
keinen Einfluss auf die interne Temperatur der Schnecken hat. Die Individuen wurden zur
Mittagszeit in offenen Habitaten in der Provence (Siidfrankreich) gesammelt. Eine weitere, nahe-
liegende Begriindung fiir die Beobachtung von Hazel und Johnson (1990), dass kaum horizontal
orientierte Individuen gefunden wurden, konnte sein, dass die Individuen Objekte eine bestimmte
Hohe erklimmen und anschlieRend in der eingenommenen Orientierung verbleiben. Lediglich
wenn sie auf ein Hindernis stoflen, beispielsweise andere Individuen, miissen sie an diesem

vorbeikriechen und kénnten dadurch in einer horizontalen Orientierung verbleiben.

In den Ergebnissen der Simulation sind sowohl bei den vertikalen als auch bei den horizontalen
Orientierungen keine nennenswerten Unterschiede in den simulierten Koérpertemperaturen der
Schnecken erkennbar, die eine bevorzugte Orientierung in eine bestimmte Himmelsrichtung
nahelegen wiirden. Dennoch legt die Literatur eine Bevorzugung einiger Quadranten (Himmels-
richtungen) nahe. Hazel und Johnson (1990) dokumentieren fiir Populationen von T. pisana im
Sommer im siidlichen Westaustralien an erklommenen Objekten im offenen Habitat (N = 228),
unabhingig von den Farbmorphen, eine erh6hte Anzahl an Individuen im westlichen Quadranten
(39 %). Weitere 26 % der Schnecken sind im nérdlichen Quadranten erfasst, in dem die Sonne zur
Mittagszeit ihren Hoéchststand erreicht. Individuen von T. pisana in Siidafrika (Langebaan)
verbringen die Sommerruhe iiberwiegend auf Stingeln von Restionaceae (SiiRgrisern) sowie auf
Telegrafenmasten und Zaunpfihlen aus Holz (McQuaid et al, 1979). Dabei zeigt sich eine Hiufung
dstivierender Schnecken im westlichen (33 %) und siidlichen (32 %) Quadranten. In Tenby
(Wales) zeigt T. pisana im Freiland keine eindeutig bevorzugte Orientierung, wihrend Individuen
unter Laborbedingungen die schattigen Seiten bevorzugen (Cowie, 1985). Im Freiland zeigt sich
1980 lediglich eine schwache Tendenz, den Nordwesten zu meiden (15 %), wihrend 1981 eher der
Siidwesten gemieden wird (13 %). Der Autor kommt zu dem Schluss, dass die Schnecken in Tenby
vermutlich nur selten Hitzestress ausgesetzt sind, was die abweichenden Ergebnisse im Vergleich

zu den Schnecken aus Australien und Siidafrika erkliren kénnte.

Eine mogliche Erkliarung fiir die erhohte Anzahl von Individuen im westlichen Quadranten in
Australien und Stidafrika ist, dass die Schnecken mit zunehmender Sonneneinstrahlung, wihrend
die Sonne von Osten nach Norden wandert, dazu veranlasst werden, geschiitztere Bereiche
aufzusuchen. Sie konnten daher den westlichen Quadranten bevorzugen, der zu diesem Zeitpunkt
stirker beschattet ist, um dort inaktiv zu werden oder in Sommerruhe iiberzugehen. In der Studie
aus Siidafrika wird zusitzlich dokumentiert, dass die sonnengeschiitzte Seite (Siiden) zur
Sommerruhe durch die Individuen aufgesucht und bevorzugt wird. Am Nachmittag zeigt sich im
Westen die hochste Sonneneinstrahlung, gleichzeitig erreichen die Umgebungstemperaturen
dort ihren Héchstwert. Das von Cowie (1985), Hazel und Johnson (1990) und McQuaid et al. (1979)

beobachtete Verhalten deutet deshalb vielmehr auf eine unmittelbare Reaktion der Individuen in
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einer akuten Situation hin als auf ein bewusstes Aufsuchen des jeweils schattigsten Bereichs in

Abhingigkeit der Hemisphire.
Einfluss des Schattens

Aus thermodynamischer Sicht ist zu erwarten, dass der Aufenthalt im schattigen Bereich zum
Zeitpunkt der hochsten Umgebungstemperatur am sinnvollsten ist, um eine Uberlagerung hoher
Umgebungstemperaturen und solare Strahlung zu verhindern und hohe Koérpertemperaturen
moglichst effektiv zu vermeiden. Diese Erwartung wird durch die Simulationsergebnisse weitest-
gehend gestiitzt (vgl. Abbildung 5-3, Abbildung 5-8, Abb. A.21-1 und A.21-2).

Bei den Simulationen mit Schatten in 50 mm Hoéhe und einem Absorptionsgrad von 0,56 redu-
ziert Schatten die Dauer, wihrend der die simulierte Kérpertemperatur der Schnecke oberhalb
der LTs liegt. Dieser Effekt ist umso stirker, je spiter das Schattenmaximum auftritt: Gegeniiber
der Simulation ohne Schatten mit einer Uberschreitungsdauer von 3:47 h sinkt die Dauer auf
2:49 h bei einem Schattenmaximum um 12:51 Uhr, auf 2:18 Uhr bei 13:51 Uhr und auf 1:50 h bei
14:51 Uhr (vgl. Abbildung 5-8, A.21-1 und A.21-2).

Bei einer Hohe von 50 mm und einem Absorptionsgrad von 0,69 erweist sich ein Schattenmaxi-
mum um 14:51 Uhr hingegen als nicht vorteilhaft gegentiber dem Szenario ohne Schatten, da die
Korpertemperatur trotz Schatten durchgehend iiber 45 °C liegt, da sich der Organismus schon vor
Eintritt in den Schatten stark aufgeheizt hat. In diesem Fall sind die Szenarien mit dem Schatten-
maximum um 12:51 oder 13:51 Uhr vorteilhafter. Es kann somit nicht grundsitzlich angenommen
werden, dass ein Schattenmaximum zur Zeit der Hochsttemperatur der Umgebung grundsitzlich
optimal fiir den Organismus ist. Sollte die Schnecke zum Zeitpunkt des Eintretens in den Schatten
bereits stark aufgeheizt sein, kann die reduzierte Belastung der solaren Strahlung unter Umstin-
den nicht mehr ausreichen, um die Kérpertemperatur rechtzeitig unter eine kritische Schwelle
abzusenken. Der thermische Vorteil des Schattens hingt somit nicht allein davon ab, ob Schatten
{iberhaupt verfiigbar ist, sondern vielmehr von der zeitlichen Uberlagerung von Beschattung,
Umgebungstemperatur und dem bereits erreichten Temperaturniveau der Schnecke. Daraus folgt,
dass schattige Bereiche aus thermodynamischer Sicht vorzugsweise in der Phase zwischen dem
Maximum der solaren Strahlung und dem Maximum der Umgebungstemperatur aufgesucht
werden sollten, wobei der optimale Zeitpunkt von der Umgebungstemperatur, der Pigmentierung

und der thermischen Vorbelastung abhingt.
Einfluss der Windexposition

Im Laborversuch von Cowie (1985) mit T. pisana aus Wales zeigt sich, dass die Tiere schattige
sowie windgeschiitzte Seiten bevorzugen. Nach den von Cowie (1985) berichteten Ergebnissen ist

die Reaktion auf Wind stirker ausgeprigt als die auf Licht, da der dem Wind direkt zugewandte
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Quadrant am meisten gemieden wird. Das steht im Kontrast zu den physikalischen Erkenntnissen
dieser Arbeit.

Zu Zeiten kritischer Kérpertemperaturen liegt die Kérpertemperatur, aufgrund der einwirkenden
Sonnenstrahlung, tiber der Umgebungstemperatur der Luft. Dadurch wird durch Wind und den
damit verbundenen konvektiven Wirmeaustausch Wirme vom Organismus abgefiihrt. Diese
Kiihlung ist in dem von der Simulation abgebildeten Szenario ein wesentlicher Faktor fiir das
Uberleben der Schnecke. Fillt diese Kithlung weg oder nimmt in Folge geringerer Windge-
schwindigkeiten ab, wiirde sich der Organismus weiter aufheizen. Wird die Simulation aus
Abschnitt 5.2 (Abbildung 5-3; Vi = 0,8 ms™) mit der minimalen Luftgeschwindigkeit von
0,2 m s durchgefiihrt, steigt die maximale Korpertemperatur um fast 3 K (Abbildung A.25-1).

Der Widerspruch zwischen der aus thermodynamischer Sicht zu erwartender Orientierung und
der in der Literatur beschriebenen Beobachtung, dass die Individuen Wind meiden und windge-
schiitzte Bereiche aufsuchen, kann mehrere Ursachen haben. Zunichst miissen die Individuen ihre
endgiiltige Position erst erreichen. Wihrend des Kriechens ist ein grofler Teil des Weichkorpers,
insbesondere der Fufl der Schnecke, der Umgebung ausgesetzt. Wind verstirkt dabei die
Austrocknung der wissrigen Korperoberfliche, was von den Tieren offenbar vermieden wird.
Dementsprechend wird die windzugewandte Seite gemieden, auch wenn dies spiter mit Nachtei-
len fiir den konvektiven Wirmeaustausch verbunden sein kann. Ein weiterer Grund fiir das
Meiden von Windexposition kénnte in den klimatischen Bedingungen am Herkunftsort der von
Cowie (1985) untersuchten Individuen liegen. Wie bereits im vorherigen Abschnitt erwihnt, sind
die Individuen aus Wales vermutlich nur selten Hitzestress ausgesetzt, sodass eine Anpassung an
entsprechende thermische Belastungen weniger wahrscheinlich ist. Wind begiinstigt in diesen
Breitengraden eher den Wasserverlust und wird deshalb vermutlich gemieden. Dariiber hinaus
konnten windgeschiitzte Bereiche auch unabhingig von ihrer thermischen Wirkung vorteilhaft
sein, da sie hdufig weniger exponiert sind und mehr Deckung bieten. Die Priferenz solcher Berei-
che konnte daher nicht ausschlieflich auf die Vermeidung von Wasserverlust zuriickzufithren
sein, sondern auch mit einem geringeren Pridationsrisiko oder einer allgemein reduzierten
Exposition gegeniiber Umweltbelastungen wie direkter Sonneneinstrahlung, Niederschlag oder

starken Schwankungen der Luftfeuchtigkeit zusammenhingen.
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Klettern als thermoregulatorisches Verhalten

Aus Beobachtungen ist hinreichend bekannt, dass Theba pisana in heiflen Habitaten dazu neigt
sich an vertikalen Objekten und in der Vegetation nach oben zu bewegen. Damit meiden die
Individuen hohe Temperaturen in Bodennihe (Cowie, 1985; McQuaid et al,, 1979). Hiufig sind sie
zudem in gréfleren Gruppen an der Vegetation zu finden (Baker und Vogelzang, 1988; McQuaid
et al., 1979). Bislang vorliegende Untersuchungen deuten darauf hin, dass sowohl das Klettern als
auch die Bildung von Gruppen unabhingig von der Pigmentierung der Individuen erfolgen. Dabei
bestehen keine Hinweise auf Konkurrenz oder ein koordiniertes Verhalten zwischen den Indivi-
duen (Kohler et al, 2021). In einem Feldversuch fanden Hanache et al (2021) etwa die Hilfte aller
erfassten Individuen in Ansammlungen aus mindestens zwei Tieren. Aus thermodynamischer
Sicht beeinflusst dieses Verhalten die Wirmebilanz in unterschiedlicher Weise. Einerseits
verringert es die effektive Fliche des Individuums, die der Sonne exponiert ist und damit den
Wirmeeintrag durch solare Strahlung. Andererseits reduziert es die frei angestrémte Oberfliche
des Individuums und damit den konvektiven Wirmeaustausch. Fiir die Wirmebilanz ist dieses
Verhalten deshalb nicht eindeutig als vorteilhaft oder nachteilig einzuordnen, sondern hingt von
der Strahlungsintensitit, der Windgeschwindigkeit, der Position innerhalb der Ansammlung und
der Expositionsdauer ab. Dass die Position innerhalb einer Ansammlung thermisch relevant sein
kann, zeigen Untersuchungen von McQuaid et al (1979) im Freiland. Dort wiesen Individuen im
unteren Bereich der Ansammlungen geringere Korpertemperaturen auf als Individuen im oberen

Bereich.

Die beobachtete Aufenthaltshohe der Schnecken, ist in einigen Studien unterschiedlich beschrie-
ben. In einer Feldstudie in Langebaan (Siidafrika) von McQuaid et al (1979) befanden sich Schne-
cken der Art T. pisana sonnenexponiert an Grashalmen und Stingeln von Grisern, im Mittel in
einer Hohe von 61 cm und in der Regel am oberen Ende der Vegetation. An geschiitzten Stellen,
wie beispielsweise in Biischen, betrigt die mittlere Hohe 25 cm, obwohl hohere Aufenthaltsorte
verfiigbar wiren. Adulte Schnecken in Tenby bevorzugen hohe Stiele von Pflanzen (Smyrnium
olusatrum L. und Raphanus maritimus Sm.) vor niedriger Vegetation, wobei sich die meisten Indi-
viduen in einer H6he von 20 bis 40 cm befinden (Cowie, 1985). Hazel und Johnson (1990) doku-
mentieren fiir ungebinderte und gebinderte T. pisana eine mittlere Hohe von 114 und 123 cm in
Akazienstriuchern und im offenen Habitat eine mittlere Hohe von 18 und 21 cm im Sommer in
Westaustralien. Das offene Habitat war grofitenteils von niedrigwachsenden, zum Teil sukkulen-
ter Vegetation mit einer durchschnittlichen Héhe von 20 cm bewachsen. Die Untersuchungen zur
Kletterhohe von T. pisana in der Literatur sind begrenzt. Allerdings ldsst sich aus den Untersu-
chungen von McQuaid et al (1979) und Hazel und Johnson (1990) ableiten, dass Individuen in
offenen Habitaten tendenziell hohe Aufenthaltsorte an vorhandenen Strukturen wihlen. Die
mittlere Aufenthaltshohe von 18 und 21 cm in Westaustralien (Hazel und Johnson, 1990) scheint
zunichst sehr gering. Ein Vergleich der Habitate von T. pisana in den Kiistendiinen der Pampa-
Region in Argentinien zeigt jedoch, dass niedrige Vegetation nicht zwangsldufig mit hoherem

thermischem Stress verbunden sein muss. Dort sorgen invasive Sukkulenten-Arten (Carpobrotus
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spp.) im Vergleich zu heimischen Grisern (Panicum spp.) fiir ein giinstigeres Mikroklima in
Bodennihe, wodurch der thermische Stress reduziert wird und sich mehr Individuen in diesem
Bereich aufhalten (Gutiérrez, 2026). Damit kénnte das Uberleben im Sommer auch bei geringer
Kletterhohe bei den von Hazel und Johnson (1990) untersuchten Populationen in Westaustralien

erklirt werden.

Wie hoch die Individuen in der Natur tatsidchlich klettern und welche Faktoren sie daran hindern,
weiter zu klettern, ist bislang nicht geklidrt. Wie bereits dargelegt, zeigt sich, dass die Schnecken
im offenen Habitat tendenziell hohe Aufenthaltsorte wihlen, wobei hier auch die verhéltnismifig
geringe Hohe der Vegetation eine Erklirung sein kdnnte. In einem Habitat in Matera, Siiditalien,
das durch hohe Temperaturen und vereinzelter hoher Vegetation gekennzeichnet ist, wurden
Individuen in Hohen von tiber 2 m beobachtet. An derselben Vegetation wurden Individuen
jedoch auch in Hohen von 1 m oder darunter gefunden. Diese Beobachtung legt nahe, dass die
verfiigbare Vegetationshohe zwar die obere Grenze méoglicher Aufenthaltspositionen vorgibt, die

tatsiachliche Position der Individuen aber nicht allein durch diese Grenze bestimmt wird.

Anhand des in dieser Arbeit erstellten Modells kann eine minimale Hohe abgeleitet werden,
unterhalb derer ein Uberleben eines Individuums bzw. einer Population von T. pisana unter den
jeweils simulierten Randbedingungen unwahrscheinlich ist. Es werden im vorliegenden Modell
aber keine konkreten Mikrohabitate abgebildet. Dies ist eine bewusste Modellabgrenzung, da die
thermischen Bedingungen innerhalb einzelner Mikrohabitate durch kleinrdumige Variation von
Beschattung, Windabschirmung, Umgebungs- und Bodentemperatur sowie Luftfeuchtigkeit
bestimmt werden. Solche Bedingungen kénnen innerhalb eines Habitats riumlich stark variieren
und lassen sich ohne standortspezifische Messungen nur mit erheblicher Unsicherheit abbilden.
Das Modell ist daher nicht als direkte Beschreibung einzelner Aufenthaltsorte im Habitat zu ver-
stehen, sondern dient dazu, die thermische Wirkung einzelner Einflussgrofien und ihre Kombi-
nationen systematisch zu analysieren. Reale Mikrohabitate stellen spezifische Kombinationen der
in der Simulation untersuchten Randbedingungen dar. Die Ergebnisse der Simulation zeigen
somit nicht, welche Kérpertemperatur eine Schnecke in einem bestimmten Habitat exakt erreicht,
sondern welche physikalischen Einflussgrofien die thermische Belastung grundsitzlich bestim-
men. Gerade daraus ergibt sich die biologische Bedeutung der Mikrohabitatwahl. Denn durch
Aufsuchen geeigneter Aufenthaltsorte konnen Schnecken im Rahmen der variierenden Randbe-
dingungen die fiir ihre Wirmebilanz mafigeblichen Einflussgrofien verindern und dadurch die
Korpertemperatur beeinflussen. Abweichungen zwischen den modelltheoretischen giinstigen
Randbedingungen und den tatsichlich aufgesuchten Mikrohabitaten konnen daher Hinweise auf
biologische Zielkonflikte geben. So kann beispielsweise eine stirkere Windexposition den kon-
vektiven Wirmeaustausch erhéhen, zugleich aber mit einer erh6hten Verdunstung und damit
einem grofleren Wasserverlust verbunden sein. Die Mikrohabitatwahl spiegelt somit nicht

zwangsldufig ein thermisches Optimum wider, sondern kann Ausdruck unterschiedlicher
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Selektionsdriicke sein, bei denen Wirmebelastung, Wasserverlust und weitere &kologische

Anforderungen gegeneinander wirken.

Die Relevanz unterschiedlicher Mikrohabitate innerhalb der Art zeigt sich beispielsweise an
Beobachtungen von Hazel und Johnson (1990) zur riumlichen Verteilung unterschiedlich
pigmentierter Theba pisana in Akazienbiischen. Etwas mehr als die Hilfte der ungebinderten und
drei Viertel der gebinderten Individuen hielten sich unterhalb der Krone auf. Zugleich lag die
Temperatur innerhalb der Krone bei 30,9 °C, unterhalb hingegen bei 29,1 °C. Diese Differenz
verdeutlicht, dass bereits unterschiedliche Teilbereiche derselben Vegetationsstruktur thermisch
voneinander abweichen kénnen. Die unterschiedliche Verteilung der Farbmorphen deutet zudem
darauf hin, dass gebinderte Schnecken moglicherweise bereits bei vergleichsweise moderaten
Temperaturen stirker auf kithlere und strahlungsgeschiitztere Aufenthaltsorte angewiesen sind.
Diese Beobachtung fiigt sich in die Literatur ein, nach der die Pigmentierung und Binderung der
Schale bei T. pisana sowohl mit thermischen als auch mit habitatbezogenen Selektionsprozessen
verbunden ist (Cowie, 1990; Heller, 1981; Johnson, 1980; Johnson, 2011). Hellere beziehungsweise
ungebinderte Farbmorphen treten hiufiger in offenen und stirker exponierten Habitaten auf,
wihrend gebidnderte oder stirker pigmentierte Farbmorphen hiufiger in geschiitzten Vegetati-
onsbereichen beschrieben werden (Hazel und Johnson, 1990; Johnson, 1980; Johnson, 2011). Diese
Verteilung kann als Hinweis auf klimatische Selektion interpretiert werden, da dunklere oder
stirker gebdnderte Schalen unter direkter Sonneneinstrahlung zu einer schnelleren Erwiarmung
fithren (Hazel und Johnson, 1990; Johnson, 2011). Dies wird durch die Simulationen gestiitzt, da
dunklere Farbmorphen unter sonst gleichbleibenden Randbedingungen hohere Kérpertempera-
turen erreichen, insbesondere bei hoher Sonneneinstrahlung. Dementsprechend ist die Schalen-
pigmentierung im Kontext der Wirmebilanz als funktioneller morphologischer Parameter zu
verstehen. Uber den Absorptionsgrad ag beeinflusst die Schalenpigmentierung unmittelbar,
welcher Anteil der einfallenden Strahlung absorbiert wird und wie stark die Schnecke abstrahlt.
Damit beeinflusst die Pigmentierung, wie schnell kritische Temperaturschwellen erreicht werden

und wie lange die Korpertemperatur eines Individuums oberhalb dieser Schwellen verbleibt.

Experimentelle Untersuchungen zeigen jedoch, dass die thermische Wirkung der Schalenfirbung
nicht isoliert betrachtet werden darf, da KorpergrofRe, Aufenthaltsort, Expositionsdauer, Wind
und Umgebungstemperatur die Kdrpertemperatur ebenfalls wesentlich beeinflussen (Hazel und
Johnson, 1990; Knigge et al, 2017). Auch die Simulationen zeigen, dass Grofe, Aufenthaltshohe,
Schalenorientierung, Schatten, Windverhiltnisse und Umgebungstemperatur pigmentierungsbe-
dingte Unterschiede abschwichen oder verstirken konnen. Die unterschiedliche Wahl der Ruhe-
plitze zwischen den Farbmorphen wird auf Basis der Literatur nicht primir als unmittelbare
genetische Kopplung zwischen Schalenbinderung und Ruheplatzwahl interpretiert, sondern kann
als verhaltensbezogene Reaktion auf die thermischen Folgen der unterschiedlichen Schalenphi-
notypen interpretiert werden. Die 6kologische Bedeutung der Pigmentierung liegt daher nicht

allein in ihrer Wirkung auf die Absorption/Emission, sondern in Wechselwirkung mit der
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Mikrohabitatwahl und den dadurch verinderten thermischen Randbedingungen. Kleinrdumige
Temperaturunterschiede innerhalb der Vegetation kénnen von den Farbmorphen so genutzt
werden, dass Nachteile der jeweiligen Schalenzeichnung zumindest teilweise kompensiert

werden.

Dadurch kann die Mikrohabitatwahl Selektionsunterschiede zwischen den Farbmorphen
abschwichen und zu einem Erhalt der unterschiedlichen Farbmorphen innerhalb eines Habitats
beitragen. Dariiber hinaus kann die Pigmentierung zur Besetzung unterschiedlicher 6kologischer
Nischen innerhalb desselben Habitats beitragen. Die Farbmorphen wiirden demnach nicht zwin-
gend dieselben thermischen Teilbereiche eines Habitats nutzen, sondern unterschiedliche Orte
besetzen, an denen verschiedene Kombinationen aus Strahlung, Beschattung, Wind und Hohe
vorkommen. Dadurch kénnte es zu einer riumlichen Aufteilung geeigneter Ruheplitze zwischen
den Farbmorphen kommen, die eine effizientere Flichenbesiedlung bei verringerter innerartli-
cher Konkurrenz begiinstigen konnte. Gleichzeitig ist die Pigmentierung nicht ausschlieflich
thermisch zu bewerten, da sie auch die Sichtbarkeit der Individuen beeinflusst und damit einen
Schutz vor Fressfeinden bieten kann. Insgesamt stiitzen die Simulationen allerdings die Annahme,
dass Unterschiede in der Schalenpigmentierung thermisch relevant sind. Ob geografische Unter-
schiede der Pigmentierung jedoch tatsichlich als Anpassung an unterschiedliche Temperatur- und
Strahlungsbedingungen, an unterschiedliche Pridationsdriicke oder an eine Kombination dieser

Faktoren entstanden sind, ldsst sich daraus allein nicht ableiten.

Das Aufsteigen und die dadurch gewihlten thermisch giinstigeren Mikrohabitate bestimmen das
Uberleben von Landschnecken jedoch nicht vollstindig. Wiistenschnecken wie Sphincterochila
spp. konnen direkte Sonneneinstrahlung aushalten, wihrend sie unmittelbar auf dem Wiisten-
sand verbleiben (Schmidt-Nielsen et al, 1971). Wird der Absorptionsgrad einer sehr hellen Art
dieser Gattung (Sphincterochila candidissima; ag = 0,43; Gompf, unveréffentlicht) in die Simulation
iibertragen, reicht dieser geringere Absorptionsgrad allein nicht aus, um die Aufnahme solarer
Strahlung so weit zu reduzieren, dass ein Uberleben am Boden allein durch die helle Schale erklir-
bar wire. Unter den modellierten Randbedingungen miisste die Schnecke demnach weiterhin
durch Klettern thermisch giinstigere Positionen aufsuchen. Erst in Kombination mit einer erh6h-
ten Thermotoleranz, also letalen Temperaturen oberhalb von 50 °C, die von den Individuen
ertragen werden konnen (Schmidt-Nielsen et al, 1971), ist ein Uberleben am Boden moglich.
Neben verhaltensbezogenen Strategien miissen daher auch physiologische Schutzmechanismen
beteiligt sein. Dazu zihlen insbesondere Hitzeschockproteine, die bei Landschnecken mit Hitze-
stress, Austrocknung und Astivation in Verbindung gebracht werden (Arad et al, 2010; Kohler et
al., 2009; Mizrahi et al, 2010; Schweizer et al., 2019). Die von Mizrahi et al. (2016) beschriebenen
populationsspezifischen Unterschiede in der Thermotoleranz von T. pisana werden ebenfalls mit
Unterschieden in der Expression von Hitzeschockproteinen in Verbindung gebracht. Das Uber-
leben unter Hitzebelastung ist somit nicht allein durch die Mikrohabitatwahl zu erkliren, sondern

durch das Zusammenwirken von Verhaltensanpassung und physiologischer Thermotoleranz. In
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der Auswertung der modellierten Korpertemperaturen wird diese physiologische Komponente

iiber die verwendeten LTs als kritischer Schwellenwert beriicksichtigt.

Werden beispielsweise Schnecken mit einem Durchmesser von 15 mm miteinander verglichen,
muss eine dunkel pigmentierte Schnecke, im Vergleich zur hell pigmentierten Schnecke mit
derselben Thermotoleranz (Siid-Population) etwa eineinhalbmal so hoch klettern. Weist die dunkel
pigmentierte Schnecke dagegen eine niedrigere Thermotoleranz auf (Nord-Population), muss sie

im Vergleich zur hell pigmentierten Schnecke mehr als doppelt so hoch klettern (Abbildung 5-11).

Einfluss der GroBe der Schnecken

Knigge et al. (2017) zeigen, dass die Kérpergréfie von T. pisana einen wesentlichen Einfluss auf die
thermische Dynamik hat. Kleine Individuen erwirmen sich unter kiinstlicher Beleuchtung stir-
ker, kithlen nach erhohter thermischer Belastung aber auch schneller wieder ab. Grofiere Indivi-
duen reagieren langsamer auf Verinderungen der thermischen Randbedingungen. Die Grofie
beeinflusst demnach weniger die erreichten Gleichgewichtstemperaturen als vielmehr die
Geschwindigkeit der thermischen Reaktion. Dabei ist zu beriicksichtigen, dass die Erhitzungsex-
perimente in einem windgeschiitzten Innenhof durchgefithrt wurden und damit unter Randbe-
dingungen stattfanden, bei denen der konvektive Wirmeaustausch gegeniiber natiirlichen Frei-
landbedingungen vermutlich reduziert war. In der isolierten Betrachtung der Grofie im Modell
zeigt die Sensitivititsanalyse (Abbildung A-7-1), dass ein groferer Durchmesser zu einer erhéhten
Korpertemperatur fiithrt. Dies ist darauf zurtickzufithren, dass grofiere Schnecken aufgrund ihres
geringeren Oberflichen-zu-Masse-Verhiltnisses und der schwicheren konvektiven Kopplung
weniger Energie pro Masse abfiihren kénnen. Die konvektive Kopplung ist schwicher, da der
Wirmeiibergangskoeffizient mit zunehmendem Durchmesser abnimmt (vgl. Teilabschnitt 2.6.3
und Abschnitt 4.4) und somit auch die Wirmestromdichte verringert wird. Kleinere Schnecken
haben zwar eine geringere Wirmekapazitit, geben jedoch, hauptsichlich iiber Konvektion, rela-

tiv zur Masse effizienter Wirme ab.

Die Auswertung der Simulationsensembles Normalbedingung, Schatten und klarer Himmel in
Tabelle 5-5 zeigt, dass die Hohe, in der eine Uberschreitung der LTs, auftritt, systematisch vom
Durchmesser, der Schalenpigmentierung und dem Strahlungsszenario abhingt. Mit zunehmen-
dem Absorptionsgrad der Schale verschiebt sich der existenzbedrohende Hohenbereich im Allge-
meinen nach oben. Stirker pigmentierte Individuen erreichen demnach auch in gréferen Entfer-
nungen vom Boden kritische Kérpertemperaturen, da ein groflerer Anteil der einfallenden Strah-
lung absorbiert wird. Gleichzeitig nimmt die kritische Hohe mit dem Schalendurchmesser zu.
Grofere Schnecken konnen, wie bereits erklirt, hauptsichlich aufgrund der schwicheren
konvektiven Kopplung, Wirme weniger effizient abfithren, wodurch sie unter vergleichbaren

Randbedingungen auch in groferen Hohen thermisch stirker belastet sein konnen.
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Der Vergleich der drei Ensembles verdeutlicht zudem den Einfluss der Strahlungsbedingungen.
Wihrend die Simulation unter Normalbedingungen mittlere kritische Hohenbereiche ergibt,
verschiebt das Szenario des klaren Himmels diese Bereiche nach oben, wihrend das Szenario des
Schattens diese Bereiche nach unten verschiebt. Das Schattenensemble verhindert eine Uber-
schreitung der LTs jedoch nicht vollstindig. Schatten wirkt somit zwar entlastend, reicht aber
unter bestimmten Kombinationen aus Umgebungstemperatur, Kérpergrofie und Pigmentierung

nicht aus, um eine existenzbedrohende thermische Belastung vollstindig zu vermeiden.

Anpassung der Simulationen an verschiedene Habitate

Die Simulationen des Standortensembles (Abschnitt 5.5) zeigen, dass die thermische Belastung
von T. pisana zwischen den untersuchten Habitaten stark variiert. Besonders deutlich wird dies in
der Simulation fiir den Standort Sevilla, dessen Kurve deutlich tiber denen der {ibrigen Standorte
liegt. Unter den gewihlten Modellannahmen miisste eine Schnecke dort wesentlich hohere Posi-
tionen einnehmen, um die Dauer, wihrend der die Kérpertemperatur oberhalb der LTs, liegt, zu
reduzieren. Dieser Befund ist konsistent mit der hohen mittleren Maximaltemperatur im August
in Sevilla und unterstiitzt die Prognose des Verbreitungsmodells (Theba Survey Consortium (Kéhler
et al., unverdffentlicht)), nach der T. pisana in Sevilla bis 2080 nicht mehr vorkommt. Die Stand-
orte Be'er Scheva und Bengasi zeigen ebenfalls eine deutlich erhohte thermische Belastung gegen-
iiber Avignon, wobei Bengasi aufgrund der hoheren Temperaturdifferenz zu Avignon etwas
kritischer erscheint. Demgegeniiber weist Gran Canaria trotz seiner siidlichen Lage eine

vergleichsweise geringe Belastung auf.

Die Ergebnisse sprechen dafiir, dass die stidliche Verbreitungsgrenze von T. pisana zumindest teil-
weise durch thermische Belastungsgrenzen erklirbar ist. Entscheidend ist dabei nicht nur, ob die
LTso kurzzeitig tiberschritten wird, sondern auch, in welcher Hohe und iiber welchen Zeitraum
kritische Kérpertemperaturen auftreten. Standorte wie Sevilla, Bengasi und Be'er Scheva erzeu-
gen im Modell Belastungsszenarien, in denen niedrig gelegene Ruheplitze iber mehrere Stunden
kritisch werden konnen. Damit steigt die Bedeutung verhaltensbasierter thermischer Entlastung,
insbesondere durch das Aufsteigen an Vegetation oder anderen Strukturen. Dieses Verhalten setzt
aber voraus, dass {iberhaupt geeignete Objekte im Habitat vorhanden sind. Fehlen diese oder
bieten nicht genug Platz, kann die thermische Belastung trotz heller Schalenpigmentierung

moglicherweise nicht ausreichen kompensiert werden.

Das Simulationsensemble der Standorte ist als vergleichende Sensitivititsanalyse und nicht als
exakte Rekonstruktion der lokalen thermischen Belastung zu verstehen. Durch die Anpassung der
Temperaturverldufe an die mittlere Maximaltemperatur der jeweiligen Standorte bleibt die Form
des Tagesgangs aus Avignon erhalten. Standortspezifische Unterschiede in der Tagesamplitude
der Umgebungstemperatur, der Bewolkung, der Windgeschwindigkeit, der Bodenoberflichen-
temperatur und der damit einhergehenden hohenabhingigen Anderung der Temperatur werden

dadurch nicht explizit abgebildet. Gerade diese Faktoren konnen jedoch fiir die Kérpertemperatur

159



entscheidend sein. Die Ergebnisse zeigen deshalb in erster Linie, welchen Einfluss die standort-
spezifischen Unterschiede der Temperatur- und Strahlungsprofile auf die simulierte thermische

Belastung haben.

Insgesamt verdeutlicht der Standortvergleich, dass die thermische Belastung an potenziellen
Randbereichen der Verbreitung stark standortabhingig ist. Das Simulationsensemble unterstiitzt
die Annahme, dass hohe Lufttemperaturen in Kombination mit direkter Sonnenexposition, wie
bereits mehrfach dargelegt, eine physikalische Begrenzung fiir das Vorkommen von T. pisana
darstellen kénnen. Gleichzeitig zeigt der Vergleich mit Gran Canaria, dass stidliche Lage und ther-
misches Risiko nicht gleichzusetzen sind. Entscheidend ist vielmehr das Zusammenspiel aus regi-
onalem Klima, Strahlungsregime, Mikrohabitatstruktur und Verhalten. Damit liefert der Stand-
ortvergleich eine physikalische Erklirung dafiir, warum bestimmte siidliche Standorte trotz

dhnlicher geografischer Lage unterschiedlich geeignet sein konnten.

6.3  Schlussfolgerung und Fazit

Die vorliegende Arbeit zeigt, dass der Wirmehaushalt von Theba pisana mafigeblich durch das
Zusammenspiel aus morphologischen Eigenschaften, physiologischen Prozessen und mikrokli-
matischen Randbedingungen bestimmt wird. Ziel war es, die physikalischen und physiologischen
Einflussgrofen auf den Wirmehaushalt experimentell und modellbasiert zu unter-

suchen. Aus den Ergebnissen lassen sich mehrere zentrale Schlussfolgerungen ableiten:

1. Der Wirmehaushalt von Theba pisana wird vor allem physikalisch durch Strah-

lung und Konvektion sowie Mikrohabitatbedingungen bestimmt.

Die Simulationen zeigen, dass die Kérpertemperatur stark von externen Randbedingun-
gen abhingt, insbesondere von solarer Strahlung, Konvektion und Umgebungstempera-
tur. Der Organismus reagiert somit stark auf kleinrdumige Habitatstrukturen und eine
mikrohabitatbedingte thermische Be-/Entlastung ergibt sich nicht aus einem einzelnen
Faktor, sondern aus der Kombination dieser Randbedingungen. Mikrohabitate sind daher
nicht allein als rdumlicher Aufenthaltsort zu verstehen, sondern als spezifische Kombina-

tionen aus Strahlungs-, Konvektions- und Temperaturbedingungen.

2. Die Aufenthaltsposition im Habitat ist ein zentraler Faktor fiir die thermische Be-

lastung.

Positionen der Tiere in deutlichem Abstand zur Bodenoberfliche konnen thermisch giins-
tiger sein, da sie die lokalen Randbedingungen der Wirmebilanz verindern. Das Aufstei-
gen an Vegetation oder anderen Strukturen, sofern sie im Habitat vorhanden sind, stellt
daher einen potenziell wichtigen Mechanismus zur Verringerung thermischer Belastung
dar. Entscheidend ist dabei nicht allein die erreichte Hohe iiber dem Erdboden, sondern

ob die Vegetation oder Struktur eine Verringerung der bodennahen Erwirmung, eine
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verdnderte Exposition gegeniiber direkter Strahlung sowie eine ausreichende konvektive

Wirmeabgabe ermoglicht.

Die Schalenmorphologie beeinflusst die thermische Dynamik, wirkt jedoch nicht

unabhingig von den Umweltbedingungen.

Dunklere Farbmorphen erreichen unter sonst gleichen Bedingungen héhere Korpertem-
peraturen als hellere Farbmorphen. Auch Unterschiede im Schalendurchmesser, Masse,
Volumen und Oberfliche verindern Wirmeaufnahme und Wirmekapazitit. Im Gegen-
satz zu den untersuchten mikroklimatischen Randbedingungen, insbesondere Umge-
bungstemperatur, Windgeschwindigkeit und Beschattung, wirken Pigmentierung und
Ko6rpergrofle jedoch vor allem modulierend. Sie beeinflussen nicht das dufiere Belastungs-
szenario, sondern vielmehr, die thermischen Konsequenzen fiir das Tier und modulieren

das Ausmaf des Einflusses der Randbedingungen auf den Organismus.

Metabolismus und Evaporation leisten nur einen geringen direkten Beitrag zur

Wirmebilanz, konnen aber physiologisch relevant sein.

Der Sauerstoftfverbrauch und die Verdunstung von Wasser wurden unter verschiedenen
Expositionsbedingungen experimentell ermittelt und in das thermodynamische Modell
integriert. Im Vergleich zu Strahlung und Konvektion ist ihr direkter Beitrag zur Ener-
giebilanz um eine Grofenordnung geringer. Fiir die thermische Belastung unter Extrem-
bedingungen sind daher vor allem die dufleren physikalischen Randbedingungen entschei-
dend. Dies bedeutet jedoch nicht, dass Metabolismus und Evaporation biologisch keine
Bedeutung haben. Vielmehr ist zwischen ihrem direkten energetischen Beitrag zur
Wirmebilanz und ihrer (indirekten) physiologischen Bedeutung zu unterscheiden. Durch
Evaporation kann ein Individuum thermisch entlastet werden, wobei diese Entlastung
durch den internen Wasserhaushalt begrenzt ist. Dadurch ist eine Hitzebelastung unmit-
telbar an das Risiko der Austrocknung gekoppelt. Die physiologische Bedeutung des
Metabolismus ergibt sich aus seiner Kopplung an den Sauerstoffbedarf (x CO,-Abgabe),
den Wasserhaushalt und die Mobilisation von Energiereserven. Besonders wihrend inak-
tiver Phasen oder Astivation kann eine Reduktion des Stoffwechsels dazu beitragen,
Wasser- und Energieverluste zu begrenzen, wihrend grundlegende Erhaltungs- und

Schutzfunktionen aufrechterhalten werden kénnen.

Die siidliche Verbreitungsgrenze von Theba pisana im mediterranen Raum lisst

sich zu groflen Teilen durch thermische Belastungsgrenzen erkliren.

Standorte wie Sevilla (Spanien), Bengasi (Libyen) oder Be'er Scheva (Israel) erzeugen im
Modell Belastungsszenarien, in denen die thermischen Bedingungen in bestimmten
Mikrohabitaten kritisch fiir ein (zukiinftiges) Uberleben von Theba pisana werden kénnen.
Die Verbreitung der Art wird damit nicht nur durch regionale Klimawerte bestimmt,

sondern durch die Kombination aus Klima, Habitatstruktur und erreichbaren
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Mikrohabitaten. Das Modell ist dabei nicht als vollstindige Erklirung der realen Verbrei-
tungsgrenze zu verstehen, sondern als physikalische Plausibilititsanalyse. Es zeigt, unter
welchen Kombinationen aus Klima, Schalenmorphologie und Mikrohabitat die thermi-
schen Randbedingungen in Bereiche gelangen, die bekannte Belastungs- und Letalitits-
grenzen widerspiegeln. Aussagen zur tatsichlichen Verbreitung erfordern dartiber hinaus
Informationen zur Verfiigbarkeit geeigneter Mikrohabitate, zu Verhaltensreaktionen auf
Hitzestress, zu physiologischen und biochemischen Anpassungsmechanismen sowie zur
Frequenz und zum Ausmaf} extremer Hitzeereignisse — Letzteres insbesondere vor dem

Hintergrund der globalen Erderwirmung.

Das Modell bildet keine einzelnen realen Mikrohabitate direkt ab, sondern analysiert syste-
matisch Randbedingungen und deren Wechselwirkungen. Damit erlaubt es, die Bedeutung
einzelner Einflussgrofien zu bewerten und physikalisch begriindete Grenzen der thermischen
Belastbarkeit abzuleiten. Gleichzeitig bleibt die kleinrdumige Variation innerhalb
realer Mikrohabitate eine wichtige Einschrinkung der Modellinterpretation. Diese
Einschrinkung betrifft insbesondere die Ubertragung der Simulationsergebnisse auf konkrete
Habitatstrukturen, da reale Mikrohabitate rdaumlich und zeitlich variierende Kombinationen
aus Strahlung, Wind, Lufttemperatur, Bodentemperatur und Luftfeuchtigkeit darstellen.
Insgesamt stiitzen die Ergebnisse die zentrale Annahme, dass die Existenzbedingungen von
Theba pisana durch bauplanbedingte physikalische Grenzen zu weiten Teilen mitbestimmt
werden. Schalenform, Pigmentierung, Kérpergrofe, begrenzte Verdunstung und die Abhin-
gigkeit von geeigneten Mikrohabitaten fithren dazu, dass die Schnecke thermisch nicht belie-
big flexibel reagieren kann. Thre Uberlebensfihigkeit unter Extrembedingungen hingt daher
wesentlich davon ab, ob das Habitat und die eigene K6rpermorphologie innerhalb dieser

physikalischen Grenzen ausreichende thermische Entlastung ermoglicht.
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A.1 Herleitung der thermischen Zustandsgleichung des idealen Gases

Es wird ein Gesamtvolumen V betrachtet, in dem sich ein Teilvolumen V; vor einer Fliche A
befinden, dargestellt in Abbildung A.1-1. Das vorliegende Gesamtvolumen enthilt N Gasteilchen.

Zuerst werden die Gasteilchen eindimensional und Volunien v, Fliiche A

mit konstanter Geschwindigkeit betrachtet. Sie bewegen

sich senkrecht zur Wand und haben entweder die \ -~ . »
Geschwindigkeit u (Bewegung zur Wand) oder —u (Bewe- | - o
gung von der Wand weg). Bei einer Kollision mit der o

Wand werden ausschliefilich elastische Stofie ausgefiihrt. e o -0
Das bedeutet vor dem Stof} ist der Impuls eines Gasteil- o~ —° o—
chens m u und danach -m u. Die Wand nimmt folglich 4 ‘_'H e
mit jedem Stof} eine Impulsdifferenz AP = 2 m u auf. Die %’C

Kraft muss iiber einen ausreichend langen Zeitraum (T) z ul

gemittelt werden: Abbildung A.1-1: Herleitung ideales Gas
Teilvolumen V; in dem sich Gasteilchen auf
eine Fliche A zubewegen oder sich
davon entfernen
T

(F)=%f F(t)dt. (A-1)
0

Die Kraft ist nach dem zweiten Newtonschen Gesetz durch die zeitliche Anderung des Impulses
definiert, dadurch wird (A-1) zu:

1 (",
(F) = = j P(t) dt (A-2)
T J
und das Integral ldsst sich folgendermafen 16sen:
P(T)—-P(0
(Fy = % _ (A-3)

Im Zeitraum T kommt es zu n StofRen durch Gasteilchen mit der Wand, die alle mit der gleichen

Geschwindigkeit ausgefithrt werden. Somit kann der Zihler in (A-3) durch n2mu ersetzt

werden. Wird das Teilvolumen Vi gerade so grofy definiert, dass die Teilchen die sich mit der

Geschwindigkeit u im Zeitintervall T auf die Wand zubewegen, diese gerade noch erreichen, dann

ist das Teilvolumen Vi = u T A. Bei einer gleichmifligen Verteilung der Gasteilchen im Volumen

ist die Anzahl der Gasteilchen im Teilvolumen entsprechend:
Ve uT A

N —=N
4 |4

Die Hilfte der Gasteilchen bewegt sich auf die Wand zu und die andere Hilfte bewegt sich von
der Wand weg. Dadurch ist die Anzahl an Stéen n = 1/2 N V/V und (A-3) lisst sich wie folgt

beschreiben:

(A-4)
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1 uTA A
(F) = (EN 7 2mu>/T=NVmu2. (A-5)
Eingesetzt in (2-7) wird der statistisch beschriebene Druck zu
N
=— 2, A-6
p=y mu (A-6)

Nun ist die Bewegung der Gasteilchen weiterhin eindimensional jedoch unterscheiden
sich die Geschwindigkeiten. Es gibt jetzt Gruppen von Teilchen, die alle die gleiche Geschwindig-
keit haben: N; ist die Anzahl der Gasteilchen mit Geschwindigkeit u;, N, mit der Geschwindig-
keit u, und so weiter bis Nj Gasteilchen mit der Geschwindigkeit u,." Die erste Gruppe wirkt
die mittlere Kraft

A
(Fl) - N1 V mu12 (A-7)

auf die Wand aus. Alle anderen Gruppen sind mit der entsprechenden Notation gleich. Die

gesamte Kraft auf die Wand ist die Summe all dieser Krifte:
k
A 2
(F) =7 mz(Ni w2). (A-8)
i=1
Durch Erweitern und Ausklammern der Gesamtteilchenzahl N wird (A-8) zu:

k

1 2

N z(Ni u; ) |-
i=1

Die eckige Klammer ist die mathematische Definition des Mittelwerts von u?, damit wird
Gleichung (A-9) zu

<m=%ﬁm (A-9)

N A
(F) === m(u?) (A-10)
und der statistische Druck (A-6) zu
N
p =y m). (A-11)

Als nichstes finden die Bewegungen der Gasteilchen im dreidimensionalen Raum mit
unterschiedlichen Geschwindigkeiten statt. Die Wand ist jedoch weiterhin nur von der Impuls-
komponente senkrecht (in x-Richtung) zu ihr betroffen. Daher gilt fiir die Impulsdifferent
AP, = 2 m u, und fiir den statistischen Druck (A-11):

N

p= V m <ux2)- (A—12)

! Streng genommen miissten Geschwindigkeitsintervalle definiert werden, da die Geschwindigkeit kontinuierliche
Werte annimmt. Der Einfachheit halber wird die Notation bei 1, 2, ..., k belassen.
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Der Druck ist eine skalare Grofie und das Vorkommen einer Vektorgrofe passt nicht zur Defini-
tion einer Grofle, die keine Anhingigkeit von einem Koordinatensystem haben soll. Wird hinge-
gen die Gasteilchengeschwindigkeit quadriert, ist diese Anforderung erfiillt:

U? = u,® uy® u,’ (A-13)
Da ein Gas, das nicht stromt, keine bevorzugte Raumrichtung hat muss die gemittelte Geschwin-
digkeitsverteilung isotrop sein ({u,2) = (uyz) = (u,?)), somit lisst sich (A-13) wie folgt schrei-
ben:

<ﬁ2> = <ux2) <uy2> (u22> =3 <ux2>' (A-14)

und eingesetzt in Formel (A-12) ergibt dies die mikroskopische Definition des Drucks eines idealen
Gases nach Bernoulli:
1N

P = § V m (ﬁz) (A—15)

Der Druck ist proportional zur mittleren Geschwindigkeit der Gasteilchen im Quadrat, da mit

steigender Geschwindigkeit die Anzahl und die Stirke (P) der Stof8e zunimmt.

Aus der Mechanik ist bekannt, dass die kinetische Energie eines Teilchens durch Ej;,, = 1/2 m u?

beschrieben ist. Deshalb kann (A-15) auch folgendermafien geschrieben werden:
2
pV=3N (Exin)- (A-16)

Ein Vergleich von Formel (A-16) und (2-6b) zeigt, dass die kinetische Energie wie folgt beschrie-

ben werden kann:
3
(Exin) = kg T (A-17)

Gleichung (A-17) wird auch mikroskopische Definition der Temperatur genannt. Die Gasteilchen
besitzen folglich immer eine bestimmte mittlere kinetische Energie, mit der Ausnahme des abso-
luten Temperatur Nullpunkts. Das wiederum impliziert, dass die Temperatur mit einer mikro-

skopischen Bewegung verkniipft ist, der sogenannten Wirmebewegung.
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A.2 Messdaten der Kalibrierung des Sauerstoffsensors

Tabelle A.2-1: Daten der Kalibrierung des Sauerstoffsensors

O,-Konzentration in Vol.-%

Messwert Max. Min. Max.-Min. Avg.

- @o,in Vol.-% — Sensor 21,20 21,06 0,147 21,18
% S @, in Vol-% - korrigiert 20,84 20,81 0,0263 20,82
S £ 9inC 34,9 33,1 1,71 34,6
§ g pin Pa 100755 99358 1396 100589
= ®in% 87,7 76,3 11,45 85,3
~ @o, in Vol.-% - Sensor 21,31 21,22 0,092 21,28
S g @0, in Vol.-% - korrigiert 20,92 20,87 0,0450 20,90
2 3 dinC 30,4 29,4 0,99 30,2

S
2 = pinPa 99613 99055 557 99475
= @in% 99,5 95,6 3,93 98,0
. @o, in Vol.-% - Sensor 21,10 21,06 0,045 21,09
X o in Vol.-% - korrigiert
S S ¢, in Vol.-% - korrigi 20,87 20,84 0,0305 20,86
2 3 dinC 23,3 23,0 0,34 23,2

S
§ 6  pinPa 96733 96543 189 96681

N
= @in% 99,5 98,0 1,44 99,0

Kall gemessen Kal2 gemessen Kal3 gemessen
Kall korrigiert Kal2 korrigiert =~ ———XKal3 korrigiert
21,4

21,0

20,9

Zeitin h

Abbildung A.2-1: Messdaten der Kalibrierung des Sauerstoffsensors
Die erste Kalibrierungsmessung, durchgefiihrt bei einer Durchschnittstemperatur von 34,6 °C ist blau, die zweite bei

30,2 °C griin und die dritte bei 23,2 °C rot dargestellt. Die dunklen Linien zeigen die vom Sensor gemessenen Volu-

menanteile des Sauerstoffs, die hellen Linien die nach Gleichung (3-2) korrigierten Werte.
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A.3 Regressionen der AbmaBe der Schneckenschale
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Abbildung A.3-1: Lineare Regression der Schalenbreite
Schalenbreite bg in Abhingigkeit des Schalendurchmessers dg von T. pisana. Mit angepasster linearer Regression

durch den Ursprung als Linie und die einzelnen Messdaten als Kreuze dargestellt. Die lineare Regression entspricht
Formel (4-1).
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Abbildung A.3-2: Residuenplot der linearen Regression der Schalenbreite
Residuenplot der linearen Regression der Schalenbreite bg in Abhingigkeit des Schalendurchmessers dg nach
Formel (4-1). Einzelne Residuen sind als Kreuze dargestellt.
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Abbildung A.3-3: Lineare Regression der Schalenhdhe

Schalenhshe hg in Abhingigkeit des Schalendurchmessers dg von T. pisana. Mit angepasster linearer Regression
durch den Ursprung als durchgezogene Linie und die einzelnen Messdaten als Kreuze dargestellt. Die lineare
Regression entspricht Formel (4-2).

0,8
0,6 X

0,4 x X X

0,2 X X ’53( X %
X

Residuum hg in mm
o
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\ \
L L
© o

|
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(=]

7 8 9 10 11 12 13

Vorhersage hg in mm

Abbildung A.3-4: Residuenplot der linearen Regression der Schalenhéhe
Residuenplot der linearen Regression der Schalenhéhe hg in Abhingigkeit des Schalendurchmessers dg nach
Formel (4-2). Einzelne Residuen sind als Kreuze dargestellt.
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A.4  Regression Durchmesser und Gesamtmasse
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Abbildung A.4-1: Regression der Gesamtmasse der Schnecken
Gesamtmasse mg in Abhingigkeit des Schalendurchmessers dg von T. pisana. Mit einer Potenzregression als durch-
gezogene Linie und die einzelnen Messdaten als Kreuze dargestellt. Die Regression entspricht Formel (4-9).
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KX X
£ R 3 S S
0 X X X
£ X & XX X ’§<X><§<>§<x % SoxX % X 9&)&%
© _100 X X % X K« X X
S X % 0RO T X x
£ 200 X X %
3 X x X
=2 X
Z -300 X
X

e~ X
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Abbildung A.4-2: Residuenplot der Regression der Gesamtmasse
Residuenplot der Potenzregression der Gesamtmasse der Schnecke (mg) in Abhingigkeit des Schalendurch-
messers (dg) nach Formel(4-9). Einzelne Residuen sind als Kreuze dargestellt.
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A.5 Regression schalenfreie Masse und Gesamtmasse
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Abbildung A.5-1: Lineare Regression der schalenfreien Masse
Schalenfreie Masse mg in Abhingigkeit der Gesamtmasse mg von T. pisana. Mit angepasster linearer Regression
durch den Ursprung als Linie und die einzelnen Messdaten als Kreuze dargestellt. Die lineare Regression entspricht

Formel (4-10).
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Abbildung A.5-2: Residuenplot der linearen Regression der schalenfreien Masse
Residuenplot der linearen Regression der schalenfreien Masse mgr in Abhingigkeit der Gesamtmasse mg nach Formel

(4-10). Einzelne Residuen sind als Kreuze dargestellt.
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A.6 Hohenabhangige Messungen im Habitat

Tabelle A.6-1: Hohenabhangige Messungen im Habitat
Im Raum Modéne (Frankreich) zwischen dem 24. und dem 26. Mai 2010.

Hohe ) V. Hohe 9 V.
Messung inmm in ‘FC in r;l;‘l Messung inmm in ‘FC in r:;l;‘l
0 42,6 0,00 0 42,5 0,00
10 33,1 0,15 10 37,0 0,13
M1 20 32,5 0,23 M2 20 34,8 0,12
24.05.2010 - 12:30 50 31,1 0,41  (24.05.2010 - 15:20) 50 34,2 0,25
Modéne Weinberg 100 30,0 0,24 hinter Modéne 100 33,5 0,57
250 29,7 0,47 250 32,2 0,35
44,1029° N, 7,7330° O 500 290 11g 441065'N,5,1172°0 500 313 0.6
1000 28,7 0,91 1000 30,1 0,84
0 39,2 0,00 0 37,7 0,00
10 33,0 0,10 10 33,8 0,14
M2 20 29,9 0,06 W4 20 31,8 0,25
(25.05.2010 - 10:40) 50 28,8 0,08 | (25.05.2010 - 12:35) 50 30,3 0,35
St. Pirre 100 27,8 022 Mormoiron 100 29,2 0,20
250 27,0 0,35 250 28,2 0,26
441009°N, 5,1385°0 500 271 0,66  440672°N,5,1840°0 500 29,2 0,64
1000 26,5 0,00 1000 27,5 1,58
0 33,6 0,00 0 44,6 0,00
10 31,5 0,04 10 34,8 0,20
M5 20 30,6 0,15 M6 20 33,1 0,23
(26.05.2010 - 10:20) 50 29,8 0,43 (26.05.2010 - 12:00) 50 32,1 0,42
Mazan, Bon Reméde 100 29,1 0,60 gelg hinter Mazan 100 30,4 0,62
250 27,2 1,22 250 29,3 0,57
44,0442° N, 5,1369° O 500 267 192 440662'N,5,1347°0 500 286 2,93
1000 25,2 1,70 1000 28,5 2,86

Tabelle A.6-2: Beschreibung der Temperatur und der Luftgeschwindigkeit im Habitat
Koeffizienten zur Beschreibung der Temperaturinderung und der Luftgeschwindigkeit im Habitat durch Exponen-
tialfunktionen und die ermittelten R?-Werte.

Regression AT (h) Regression v(h)
Messung hor Chr R? ho. Chy R?
inmm inK? - inmm insm? -
M1 8,9992 -0,97042 0,961 15,692 3,6734 0,711
M2 7,2424 -0,71813 0,972 10,369 5,5094 0,824
M3 5,1095 -0,68096 0,839 15,068 6,8731 0,878
M4 6,6935 -0,71998 0,865 30,805 2,4753 0,555
M5 12,189 -0,73313 0,982 15,992 2,1542 0,920
M6 7,6014 -0,68138 0,959 28,101 1,1633 0,711
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A.7 Warmekapazitat idealer Gase

Ac
Ac+T
mit T =T/(A¢ + T) beschreibt die spezifische molare Wirmekapazitit von idealen Gasen nach

(VDI-Wirmeatlas, 2013) in ] mol™ K™ bei gegebener Temperatur T in K. In Tabelle A.7-1 sind die

Konstanten zur Berechnung der spezifischen molaren Wirmekapazitit von trockener Luft und

(Dc+Ect+F;t2+ G- 13|, (A-18)

CI{/([:l‘szc‘l'(CC_Bc)TZ 1-—

Wasserdampf dargestellt.

Tabelle A.7-1: Konstanten zur Beschreibung der spez. Warmekapazitat idealer Gase

Konstante Luft Wasserdampf = Konstante Luft Wasserdampf
Ac 2548,932 706,3032 E. 49,8238 36,2723
B 3,5248 5,1703 F, -120,3466 -63,0965
Ce -0,6366 -6,0865 Ge 98,8658 46,2085
D -3,4281 -6,6011
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A.8 Dynamische Viskositat mit Literaturdaten
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Abbildung A.8-1: Dynamische Viskositat feuchter Luft

Dargestellt sind verschiedene Zusammensetzungen feuchten Luft als schwarze Linie in Schritten von 0,1 sowie Lite-
raturdaten.
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A.9 Sensitivitatsanalyse der atmospharischen Gegenstrahlung

Tabelle A.9-1: Sensitivititsanalyse der atmosphéarischen Gegenstrahlung

*2

g @ N Ecs™ Esky
in°C - - - r=10 7r=08 TI=06 TI=04 T=02 TI=00
0,000 0,695 0,695 0,695 0,695 0,695 0,695 0,695
0,125 0,695 0,733 0,726 0,718 0,710 0,703 0,695
0,20 0,250 0,695 0,771 0,756 0,741 0,726 0,710 0,695
0,375 0,695 0,809 0,787 0,764 0,741 0,718 0,695
0,000 0,729 0,729 0,729 0,729 0,729 0,729 0,729
0,125 0,729 0,763 0,756 0,750 0,743 0,736 0,729
10 0,35 0,250 0,729 0,797 0,784 0,770 0,756 0,743 0,729
0,375 0,729 0,831 0,811 0,790 0,770 0,750 0,729
0,000 0,752 0,752 0,752 0,752 0,752 0,752 0,752
0,125 0,752 0,783 0,777 0,771 0,765 0,759 0,752
0,50 0,250 0,752 0,814 0,802 0,790 0,777 0,765 0,752
0,375 0,752 0,845 0,827 0,808 0,790 0,771 0,752
0,000 0,653 0,653 0,653 0,653 0,653 0,653 0,653
0,125 0,653 0,696 0,688 0,679 0,670 0,662 0,653
0,05 0,250 0,653 0,740 0,722 0,705 0,688 0,670 0,653
0,375 0,653 0,783 0,757 0,731 0,705 0,679 0,653
0,000 0,735 0,735 0,735 0,735 0,735 0,735 0,735
0,125 0,735 0,768 0,761 0,755 0,748 0,741 0,735
0,20 0,250 0,735 0,801 0,788 0,775 0,761 0,748 0,735
0,375 0,735 0,834 0,814 0,794 0,775 0,755 0,735
20 0,000 0,772 0,772 0,772 0,772 0,772 0,772 0,772
0,125 0,772 0,800 0,795 0,789 0,783 0,777 0,772
0,33 0,250 0,772 0,829 0,817 0,806 0,795 0,783 0,772
0,375 0,772 0,857 0,840 0,823 0,806 0,789 0,772
0,000 0,797 0,797 0,797 0,797 0,797 0,797 0,797
0,125 0,797 0,822 0,817 0,812 0,807 0,802 0,797
00 0,250 0,797 0,847 0,837 0,827 0,817 0,807 0,797
0,375 0,797 0,873 0,858 0,842 0,827 0,812 0,797
0,000 0,687 0,687 0,687 0,687 0,687 0,687 0,687
0,125 0,687 0,726 0,718 0,710 0,702 0,694 0,687
0,05 0,250 0,687 0,765 0,749 0,734 0,718 0,702 0,687
0,375 0,687 0,804 0,781 0,757 0,734 0,710 0,687
0,000 0,774 0,774 0,774 0,774 0,774 0,774 0,774
" 0,20 0,125 0,774 0,802 0,797 0,791 0,785 0,780 0,774
0,250 0,774 0,831 0,819 0,808 0,797 0,785 0,774
0,375 0,774 0,859 0,842 0,825 0,808 0,791 0,774
0,000 0,814 0,814 0,814 0,814 0,814 0,814 0,814
0,125 0,814 0,837 0,832 0,828 0,823 0,818 0,814
0,33 0,250 0,814 0,860 0,851 0,842 0,832 0,823 0,814
0,375 0,814 0,884 0,870 0,856 0,842 0,828 0,814
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Tabelle A.9-1 (Fortsetzung)

*2

19E (] N “':csa<1 Esky

in °C - - - =10 r=08 =006 =04 =02 =00
0,000 0,840 0,840 0,840 0,840 0,840 0,840 0,840

30 0,50 0,125 0,840 0,860 0,856 0,852 0,848 0,844 0,840
0,250 0,840 0,880 0,872 0,864 0,856 0,848 0,840

0,375 0,840 0,900 0,888 0,876 0,864 0,852 0,840

0,000 0,720 0,720 0,720 0,720 0,720 0,720 0,720

0,125 0,720 0,755 0,748 0,741 0,734 0,727 0,720

0,05 0,250 0,720 0,790 0,776 0,762 0,748 0,734 0,720

0,375 0,720 0,825 0,804 0,783 0,762 0,741 0,720

0,000 0,813 0,813 0,813 0,813 0,813 0,813 0,813

0,125 0,813 0,837 0,832 0,827 0,823 0,818 0,813

0,20 0,250 0,813 0,860 0,851 0,841 0,832 0,823 0,813

0,375 0,813 0,883 0,869 0,855 0,841 0,827 0,813

40 0,000 0,856 0,856 0,856 0,856 0,856 0,856 0,856
0,125 0,856 0,874 0,870 0,866 0,863 0,859 0,856

0,33 0,250 0,856 0,892 0,885 0,877 0,870 0,863 0,856

0,375 0,856 0,910 0,899 0,888 0,877 0,866 0,856

0,000 0,884 0,884 0,884 0,884 0,884 0,884 0,884

0,125 0,884 0,899 0,896 0,893 0,890 0,887 0,884

0,50 0,250 0,884 0,913 0,907 0,902 0,896 0,890 0,884

0,375 0,884 0,928 0,919 0,910 0,902 0,893 0,884

*perechnet nach Formel (4-33)
*2 berechnet nach Formel (4-32)
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A.10 Messdaten des O.-Verbrauchs

Tabelle A.10-1: Messdaten des Sauerstoffverbrauchs

Als Ausreifler identifizierte Messwerte (M22 und M28) sind rot markiert.

mo G M 9%SD ¢ 5D p 8D oy 107 Mol ST it
inmm  inmg in°C in % in Pa inaktiv aktiv
11 13,63 625,1 23,86 £ 0,13 89,7+6,9 96653 £ 125 1,190 1,628 Ja
12 18,64 1413 26,36 £ 0,05 95,2+0,3 96634 + 25 0,989 - Ja
13 11,79 339,5 23,42 £ 0,07 88,4 £0,4 96582 + 47 0,395 2,163 Ja
14 15,65 933,4 23,34 £ 0,05 96,7 £0,1 97240 + 4 0,929 - Ja
o 15 12,14 3724 23,42 £ 0,09 92,8 +3,0 97374 + 31 0,626 0,784 Ja
Q16 17,15 1140 23,39 £ 0,06 94,6 £ 0,1 97456 = 15 1,492 - Ja
17 16,04 997, 23,52+ 0,05 88,8+0,6 97176 + 17 0,928 1,405 Ja*!
18 18,33 1121 23,43+ 0,08 95,7 40,2 97445 + 16 1,097 - Ja*!
19 10,51  254,4 23,50 £ 0,10 94,7+ 1,5 97028 + 44 0,440 1,198 Ja
20 1451  668,3 23,26 £ 0,10 91,6 £ 0,6 97171 £ 37 0,827 - Nein
1 13,17 5371 27,61+0,17 94,5+ 0,2 97674 73 0,893 - Ja
2 18,36 1265 27,61+ 0,05 90,8 + 0,6 97900 + 12 1,031 - Nein
3 10,56  238,0 27,72+ 0,05 80,7+1,3 97376 + 33 0,255 - Nein
4 18,34 1210 27,7340,12 77,6 £1,5 96898 + 87 0,639 - Nein
O 5 12,13 3738 27,34 0,06 76,0 + 1,6 96392 + 22 0,543 - Nein
N 6 17,21 1140 27,71+ 0,05 86,6 + 2,0 97787 + 50 0,960 - Ja
7 1,13 257,0 27,62 +0,07 84,7413 97619 + 110 0,379 - Ja
8 1416 6716 27,38 + 0,06 90,8+ 1,8 97666 + 29 0,915 - Ja
9 1537 830,0 27,50 £ 0,12 88,813 97574 + 118 1,003 4,077 Ja
10 18,11 1262 27,41 £ 0,09 95,9 £0,5 97777 £ 30 1,232 - Ja
21 12,86 477,6 31,96 £0,12 83,3+2,2 98788 £ 150 0,489 - Nein
22 16,49 1182 31,42 £ 0,15 97,8 £0,1 98707 + 41 1,556 - Ja
23 14,69 695,8 31,45 £ 0,09 96,6 £ 0,7 98456 62 0,680 - Nein
24 18,12 1282 31,32 £ 0,08 96,1 +£0,2 98831 + 29 1,134 2,436 Ja
© 25 11,80 343,6 31,25 £ 0,08 97,1+ 0,1 98338 £ 55 0,509 1,484 Ja
@26 17,13 1207 31,28 £0,14 97,7 £ 0,0 98340 £ 9 0,836 2,343 Ja
27 13,46 507,3 31,26 £0,10 97,6 £0,9 98167 £ 49 0,659 - Nein
28 18,34 1373 31,13 £ 0,12 94,8 £1,2 99349 £ 45 2,327 - Nein
29 10,02 205,9 31,06 £ 0,11 89,2+1,2 99051 + 64 0,247 - Ja
30 16,15 1027 31,12 £ 0,09 98,6 £ 0,0 99512 £ 21 0,875 3,904 Ja
31 10,08 226,4 35,38 £0,17 84,6 £1,9 99309 £ 95 0,360 - Nein
32 17,84 1106 35,18 £ 0,05 93,6 +1,2 99919 £ 17 0,782 - Ja
33 13,84 548,3 35,31+ 0,05 84,6 £1,8 99980 + 101 0,262 - Ja
34 18,12 1160 35,07 £ 0,12 75,9 £2,2 99287 £ 143 0,848 - Nein
© 35 1276 411,6 35,49 + 0,06 75,5+2,7 99690 + 129 0,372 - Nein
QR 36 18,67 1270 35,35 £0,05 97,5+£0,5 100667 £ 16 0,852 - Ja
37 14,75 674,6 35,46 + 0,07 82,2+1,6 99765 * 61 0,365 - Nein
38 16,62 963,8 34,93 £ 0,06 78,3+1,5 97739 + 88 0,592 - Nein
39 15,25 816,4 35,37 £0,12 67,5%1,1 96460 + 108 0,452 - Ja*!
40 11,42 261,6 34,92 + 0,09 72,5+0,6 96361 + 67 0,228 - Nein

*I Die Aktivitit der Schnecken wurde anhand des Anstiegs der relativen Luftfeuchtigkeit in der Messkammer
bestimmt.
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A.11 Spezifischer Sauerstoffverbrauch in der Literatur
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A.14 Sensitivitatsanalyse der einzelnen Parameter
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Abbildung A.14-1: Sensitivitatsanalyse Durchmesser der Schale
Zeitlicher Verlauf der simulierten Ko6rpertemperatur der Schnecke fiir verschiedene Schalendurchmesser dg

(12-20 mm).

LXXII



ANHANG

(=]
<
o
E E
g § E E
=) o o
(=) o O
(=] (=) o O
on — — N
I I o
= = = =
<
S
N
S
<
O
—
—
—
+
O
OH
g 2
q «
[=)
R=!
-
=
Q
N
S
<
o]
(=]
<
<
S
<
o
LN (=) n (=) n (=] n (=) N o
N n < F ) 1) N Q — —

Do UT N[OAUYDS 19p Injerodwa],

Abbildung A.14-2: Sensitivititsanalyse Hohe der Schnecke
Zeitlicher Verlauf der simulierten Kérpertemperatur der Schnecke fiir verschiedene Héhen h (30-2000 mm).
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Abbildung A.14-3: Sensitivitatsanalyse Pigmentierung der Schale
Zeitlicher Verlauf der simulierten Kérpertemperatur der Schnecke fiir verschiedene Pigmentierungen der Schale ag
(0,4-0,8).
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Abbildung A.14-4: Sensitivitatsanalyse Luftfeuchtigkeit
Zeitlicher Verlauf der simulierten Korpertemperatur der Schnecke fiir verschiedene Luftfeuchtigkeiten, von
trockener Atmosphdrenbedingung bis feuchter Atmosphdrenbedingung: ¢4(0,2-0,8; bei Jg o = 20 °C).
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A.15 Sensitivitatsanalyse der Luftgeschwindigkeit
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Abbildung A.15-1: Sensitivitatsanalyse Luftgeschwindigkeit

Zeitlicher Verlauf der simulierten Kérpertemperatur der Schnecke fiir verschiedene Luftgeschwindigkeiten.

8:00 12:00 16:00 20:00 0:00
Zeitin h (UTC+1)

4:00

0:00

LXXVI



ANHANG

A.16 Sensitivitatsanalyse der Orientierung
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Abbildung A.16-1: Sensitivitatsanalyse Orientierung

Zeitlicher Verlauf der simulierten Kérpertemperatur der Schnecke fiir verschiedene Orientierungen.
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A.17 Warmestrome der Komponenten Metabolismus und Evaporation
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Abbildung A.17-1: Verlauf der Komponente Metabolismus

Zeitlicher Verlauf des Wirmestroms durch Metabolismus (griine lang gestrichelte Linie) sowie der simulierten
Temperaturen der Schnecke (rote durchgezogene Linie), ermittelt unter Beriicksichtigung aller Wirmestrome, der
Temperatur der Umgebung (blaue durchgezogene Linie) und der Erdbodenoberfliche (braune durchgezogene
Linie). Die Wirmestréme in W sind der rechten Ordinate zugeordnet, die Temperaturen in °C der linken Ordinate.
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Abbildung A.17-2: Verlauf der Komponente Evaporation

Zeitlicher Verlauf des Wirmestroms durch Evaporation (blaue lang gestrichelte Linie) sowie der simulierten
Temperaturen der Schnecke (rote durchgezogene Linie), ermittelt unter Beriicksichtigung aller Wirmestréme, der
Temperatur der Umgebung (blaue durchgezogene Linie) und der Erdbodenoberfliche (braune durchgezogene
Linie). Die Wirmestrome in W sind der rechten Ordinate zugeordnet, die Temperaturen in °C der linken Ordinate.

LXXVIII



ANHANG

A.18 Netto-Warmestrome bei verschiedenen Farbmorphen
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Abbildung A.18-1: Nettowarmestrom der Simulation mit Absorptionsgrad 0,63

Zeitlicher Verlauf der simulierten Temperaturen der Schnecke (rot), der Umgebung (blau) sowie des Netto-
Wirmestroms (schwarz) fiir die in Abbildung 5-5 dargestellt Simulation. Die Temperaturen sind der linken Ordinate
zugeordnet, der Wirmestrom der rechten Ordinate. Absorptionsgrad der Schneckenschale (Pigmentierung):
ag = 0,63.
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Abbildung A.18-2: Nettowarmestrom der Simulation mit Absorptionsgrad 0,69

Zeitlicher Verlauf der simulierten Temperaturen der Schnecke (rot), der Umgebung (blau) sowie des Netto-
Wirmestroms (schwarz) fiir die in Abbildung 5-6 dargestellt Simulation. Die Temperaturen sind der linken Ordinate
zugeordnet, der Wirmestrom der rechten Ordinate. Absorptionsgrad der Schneckenschale (Pigmentierung):
as = 0,69.
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A.19 Verlauf globaler Strahlung
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Abbildung A.19-1: Verlauf globaler Strahlung
Verldufe der globalen Strahlung und der globalen Strahlung bei klarem Himmel (cs) jeweils auf eine horizontale Platte
(1) und auf eine nachgefiihrte Ebene Platte (n).
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A.20 Schattenverlauf
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Abbildung A.20-1: Verlauf der Schattenfunktion Fj;,
Zur Skalierung der direkten Strahlung B, in Formel (4-28).
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A.21 Simulationen mit Schatten
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Abbildung A.21-1: Ergebnis der Simulationen mit Schattenmaximum um 13:51

Zeitlicher Verlauf der simulierten Korpertemperaturen fiir die in Tabelle 5-3 dargestellten Simulationen bei
gemittelter Strahlung sowie bei gemittelter Strahlung mit Schatten (Scheitelpunkt um 13:51). Simulationen mit einer
Hohe h= 500 mm sind blau, mit einer H6he h = 50 mm rot dargestellt. Gestrichelte Linien stellen den
abweichenden Verlauf der Simulation mit Schatten dar. Helle Varianten der Farben (rot, blau) der Linien kennzeich-
nen Simulationen mit &g = 0,56 und dunkle Varianten Simulationen mit ag = 0,69.
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Abbildung A.21-2: Ergebnis der Simulationen mit Schattenmaximum um 14:51

Zeitlicher Verlauf der simulierten Korpertemperaturen fiir die in Tabelle 5-3 dargestellten Simulationen bei
gemittelter Strahlung sowie bei gemittelter Strahlung mit Schatten (Scheitelpunkt um 14:51). Die Formatierung der
Kurven entspricht Abbildung A.17-1.
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A.22 Ensemble Normalbedingung bei LTs (1 h) =45+ 0,5 °C
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Abbildung A.22-1: Ensemble Normalbedingung

Zeit in der die simulierte Kérpertemperatur Tg > LTs ist. Dargestellt als Hohe, bei der die jeweilige Simulation durch-
gefithrt wurde, iiber der maximalen Dauer. Simulationen mit dg =12 mm sind griin, dg = 15 mm sind blau und
dg = 18 mm braun dargestellt. Gestrichelte Linien stellen die jeweilige Hiillkurve bei LTs, £ 0,5 K dar.
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A.23 Ensemble Schatten bei LTs (1 h) =45+ 0,5 °C
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Abbildung A.23-1: Ensemble Schatten

Zeit in der die simulierte Korpertemperatur Tg > LTS5 ist. Dargestellt als Hohe, bei der die jeweilige Simulation durch-
gefithrt wurde, iiber der maximalen Dauer. Simulationen mit dg =12 mm sind griin, dg = 15 mm sind blau und
dg = 18 mm braun dargestellt. Gestrichelte Linien stellen die jeweilige Hiillkurve bei LTs + 0,5 K dar.
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A.24 Ensemble klarer Himmel bei LTso (1 h) = 45 + 0,5 °C

210

190

170

150

130

110

90

70

50

30
210

190

170

150

130

110

Hohe in mm

90

70

50

30
210

190

170

150

130

110

90

70

50

30

Abbildung A.24-1: Ensemble klarer Himmel
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Zeit in der die simulierte Kérpertemperatur Tg > LTs ist. Dargestellt als Hohe, bei der die jeweilige Simulation durch-

gefithrt wurde, iiber der maximalen Dauer. Simulationen mit dg =12 mm sind griin, dg = 15 mm sind blau und
dg = 18 mm braun dargestellt. Gestrichelte Linien stellen die jeweilige Hiillkurve bei LTs, £ 0,5 K dar.
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A.25 Simulation mit reduzierter Luftgeschwindigkeit
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Abbildung A.25-1: Verlauf der Simulation mit reduzierter Luftgeschwindigkeit

Zeitlicher Verlauf der simulierten Temperaturen der Schnecke (rot), der Umgebung (blau) und der Erdbodenober-
fliche (braun) sowie der zugehorigen Wirmestrome. Die Temperaturen (durchgezogene Linien) sind der linken
Ordinate zugeordnet, die Wirmestréme (gestrichelte Linien) der rechten Ordinate. Die einzelnen Beitrige sind farb-
lich wie folg dargestellt: solare Strahlung (gelb), Strahlung und Temperatur des Erdbodens (braun), Strahlung der
Atmosphire und Evaporation (blau), Strahlung und Temperatur der Schnecke (rot), Konvektion (lila), Metabolismus
(griin). Simulationsparameter gemif Tabelle 5-2. Luftgeschwindigkeit von 0,8 m s™' (entspricht v,;, bei h = 50 mm)
auf 0,2 m s~! reduziert.
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