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In Langzeitexperimenten mit benthischer Makrofauna (5-21 Tage)
unter anoxischen Bedingungen stellte sich heraus, dalR CO2 als
Mall zur Messung des anaeroben Stoffwechsels geeignet ist-
Diese Experimente sind eine Erweiterung der dblicherweise (ber
kurze Zeitraume durchgefihrten Respirationsmessungen und
ermoglichen Aussagen Uber die Stoffwechselaktivitat der Makro-
fauna unter lang anhaltendem Sauerstoffmangel.

Eine Anpassung der Makrofauna an anoxische Verh&lnisse ist die
Verringerung der Stoffwechselaktivitat. Bei den Arten Nephtys
hombergii, Arctica islandica und Golfingia (@Eephasoma) spec.
verringerten sich die CO2- Freisetzungsraten i1m Laufe der
suboxischen bzw. anoxischen [Inkubationen im Vergleich zu
Anfangsraten jeweils auf 31, 64 und 53 Prozent. Ausgehend von
Literaturangaben uber Stoffwechselaktivitaten unter oxischen
Bedingungen verringerte sich die C02- Freisetzung bei N~
hombergii sogar auf 3.9 und bei A. islandica auf 2.3 Prozent.

Bei Nephtys homberqii wurden CO2- Freisetzungsraten von
0.035+0.009 umol*Ind."1*h_1 bestimmt. Fir die Stationen Schlick-
sandgrund und Schlickgrund in der Deutschen Bucht ergeben sich
daraus fiUr die gesamte Nephtys- Population CO2 - Freisetzungen von
2.38 und 1.61 1iamol*nr2*h~1. Die in der vorliegenden Arbeit
gemessenen CO2 - Freisetzungsraten und die Warmeproduktion {0.28-
1.65 J*gTG"1*h-1) wvon N. homberqii bestatigen die bisher
zugrunde gelegten anaeroben Abbaureaktionen mit den dabei
anfallenden Metaboliten Propionat und Succinat.

Bei Arctica islandica wurden CO2- Freisetzungsraten von
0.045+0.012 umol*Ind."1*h_1 bestimmt. Fur die Station Dorschmul-
de in der Kieler Bucht ergibt sich daraus fur die gesamte
Arctica- Population eine CO02 - Freisetzung von 1.67 umol*m~2*h_1.
Die Umrechnung einer aus der Literatur bekannten Glykogenabnahme
bei anoxischer Inkubation auf das dabei freiwerdende CO2 ergibt
Werte, die die iIn der vorliegenden Arbeit gemessenen CO2-
Freisetzungen zu 57% erkléaren. Damit koénnen Glykogen als
Hauptenergiequelle und Succinat und Propionat als Endprodukte
bel der Langzeitanaerobiose von A. islandica bestatigt werden.

Bei Halicryptus spinulosus wurden CO2 - Freisetzungsraten von
0.049+0.023 pmol*Ind.~1*h~1 gemessen. Fur die Station Dorschmul-
de in der Kieler Bucht ergibt sich daraus fTur die gesamte
Halicryptus - Population eine CO2 - Freisetzung von 2.94
vmol*m-2*h-1. Eine Erho6hung der CO2 -Freisetzungsrate innerhalb
der 15 Tage unter anoxischen Bedingungen und eine relativ
kleine Verringerung der Stoffwechselaktivitat 1im Vergleich zu
oxisch ermittelten Raten von 12% sind Ausdruck einer Anpassung
von H. spinulosus an anoxische Verhaltnisse.

Bei Golfingia ((\ephasoma) spec. wurden CO2 -Freisetzungsraten von
0.019+0.013 iimol*Indl1*h~1 gemessen. Fur das VOring-Plateau
ergibt sich daraus fur die gesamte Golfingia - Population eine
CO2 - Freisetzung von 0.46 umol*nr2*h_1. Die Ergebnisse aus
Inkubationsexperimenten zeigen eine bisher nicht bekannte hohe
Toleranz des Sipunculiden gegenitber Sauerstoffmangel.



Bei Callianassa subterranea wurden CO2- Freisetzungsraten von
0.24+0.05 fur juvenile und 0.68+0.15 pmol*Ind._1*h~1 fiur adulte
Individuen bestimmt. Fur die Station Schlicksandgrund 1in der
Deutschen Bucht ergeben sich daraus fiur die gesamte Callianasa-
Population CO2 - Freisetzungen von 12.0 und 14.3 yunol*nr2*h_1 . Die
CO2 - Freisetzungen von C. subterranea erhohen sich im Laufe der
anoxischen Inkubation deutlich (max. um den Faktor 5). Diese
CO2 -Freisetzung deutet darauf hin, dal neben Laktat als
Endprodukt der anaerob ablaufenden Glykolyse andere
Stoffwechselreaktionen ablaufen, die unter den Begriff
"biotopbedingte Anaerobiose™ fallen. Der Vergleich mit unter
oxischen Bedingungen ermittelten CO2 -Freisetzungsraten und die
Warmeproduktionsmessungen ergeben Verringerungen der
Stoffwechselaktivitidten unter anoxischen Bedingungen auf 83-93%.
Bei C. subterranea wurde eine groRenabhangige Veranderung der
anaeroben CO2 -Freisetzung festgestellt, die mit der
GroRRenabhédngigkeit des 02-Verbrauches dieser Art vergleichbar
ist.

Die Uber SCO2 -Porenwasserprofile berechneten CO2 -Flisse aus dem
Sediment ins Bodenwasser der untersuchten Stationen betragen auf
der Station Schlicksandgrund (Deutsche Bucht) 151yimolCO02 *m_2*h*“1 ,
auf der Station Schlickgrund (Deutsche Bucht) 1244 iimol
C02*m_2*h_1 |, auf der Station Dorschmulde ( Kieler Bucht )
217 vimolCC2 *nr2*h~1 und auf dem VOring-Plateau (Norwegische See)
94 umolCCx2 *nr2*h_1.

Unter suboxischen Bedingungen betragt der Anteil der
untersuchten Makrofaunaarten am CO2 -FIul aus dem Sediment und
damit am Kohlenstoffumsatz im Sediment auf der Station
Schlicksandgrund bis zu 20%, auf der Station Schlickgrund 1%,
auf der Station Dorschmulde bis zu 15% und auf der
Zentralstation auf dem Viring-Plateau 2-3%.

Die durch die Makrofauna selbst unter anoxischen Bedingungen
freigesetzte CO2 -Menge reicht nicht aus, um CO02- Konzentrations-
profile im Sediment direkt zu verédndern. Die z.T. sehr grof3en
indirekten Effekte der Makrofauna auf CO2-Profile werden durch
ihre Bioturbation (Irrigation und Partikeldurchmischung) oder
durch Stimulation mikrobieller Prozesse hervorgerufen. Ein
extremes Beispiel dafir ist das in den obersten 20cm Sediment-
tiefe fast vollig durchmischte Sediment auf der Station
Schlicksandgrund in der Deutschen Bucht.



Long-term experiments (G to 21 days) with isolated benthic
macrofauna under anoxic conditions showed that carbon dioxide is
an approximate parameter to measure anaerobic metabolism. These
experiments, extending beyond the commonly used, short-term
respiration measurements, yield information about the metabolic
activity of macrofauna unter extended periods of oxygen

deficiency.
One adaptation of macrofauna to anoxic conditions Iis the
reduction of the metabolic activity. The species Nephtys

homberqgii, Arctica islandica and Golfinqgia (Oephasoma) spec,
reduced their rates of carbon dioxide release to 31, 64 and 53%
of the initial values when 1iIncubated under sub- and anoxic
conditions, respectively. For the species N. homberqgii and A.
islandica this amounted to 3.9 and 2.3% of COz-release under oxic
conditions as reported in the literature.

For N. homberqii the mean rate of CO02-release was 0.035+0.009
limol*ind."1*h 1. For the stations "Schlicksandgrund™ and
"Schlickgrund”™ 1in the German Bight rates of CO02 -release of 2.38
and 1.61 umol*m-2*h~1 for the entire Nepthys-population were
measured. The rates of CO2-release and heat production (0.28-1.65
J*gTG-1*h-1) of N. homberqii in this iInvestigation are consistent
with anaerobic catabolic reactions in which propionate and
succinate are the end products.

For Arctica islandica the mean rate of CO2-release measured was
0.045+0.012 umol*ind._1*h~1. For the station 'Dorschmulde™ in
Kiel Bight this value yielded a rate of 1.67 pmol*nn2*h~1 for
the whole Arctica-population. 57% of this value could be
accounted for by converting Iliterature values of glycogen
decrease during anoxic incubation to CO2 -release. Hence, glycogen
could be confirmed as the main energy source and succinate and
propionate as end products during long-term anaerobiosis in
Arctica islandica.

For Halicryptus spinulosus the mean rate of CO02-release was
0.049+0.023 i1amol*ind.-1*h 1 . For the station 'Dorschmulde™ in
Kiel Bight this value yielded a rate of CO2-release of 2.94
umol*nr2*h-1 for the whole Halicryptus-pppulation. Adaptations of
H. spinulosus to anoxic conditions were found to be an iIncrease
in the rate of CO2-release during the 15-day incubation and a
relatively small decrease in metabolic activity compared to rates
determined under oxic conditions (12%).

F°r Golfingia ((\ephasoma) spec, the mean rate of CO2-release was
determined to be 0.019+0.013 vimol*ind.-1*h-1. This value yielded,
on the Varing-Plateau, a rate of CO2-release of 0.46 iimol*nr2*h“1
for the whole Golfingia-population. Results from incubation
experiments showed a high tolerance of this sipunculid to
conditions of oxygen deficiency, which has not been reported
previously.

Fer C3llj-anassa subteranea rates of CO2 -release were determined
to be 0.24+0.05 for juvenile and 0.68+0.15 wumol*ind.-1*h~1 for
adult specimens. For the station '"Schlicksandgrund” in the German
Bight these values yielded rates of CO2 -release of 12.0 and 14.3
nmol*nn2*h_1 for the whole Callianassa-population. The CO2-



release significantly increased during anoxic incubation (up to a
factor of 5). This CO2-release 1indicates that, besides the
production of lactate as an end product of anaerobic metabolism,

other reactions may occur, which fall into the category
"environmental anaerobiosis”™. A comparison of the rate of COz-
release determined under oxic conditions and heat production
measurements showed a decrease in both parameters under anoxic
conditions to values of 83 and 93%.

For Callianassa subterranea a size-dependent fluctuation of the
anaerobic CO2-release was determined, which i1s similar to the
size dependance of the oxygen consumption of this species.

From ZCO2 pore water profiles at the investigated stations CO02-
fluxes from the sediment to the bottom water were determined: at
station "Schlicksandgrund” (German Bight) 151 §amolCO02 *m~2*h-1,

at station “Schlickgrund” (German Bight) 1244 umolCCx2 *nr2*h_1,

at station ‘'Dorschmulde™ (Kiel Bight) 217 umolCCh*m_2*h_1 and
for the V/Aring-Plateau (Norwegian Sea) 94 umolC02*m~2*h-1 .

Under suboxic conditions the studied macrofaunal species®™ con-
tribution to the CO2-flux from the sediment and therefore to the
carbon cycling in the sediment at station "Schlicksandgrund” is
up to 20%, at “'Schlickgrund™ 1%, at "Dorschmulde'™ up to 15%
and at the sediment on the Vtfring-Plateau 2-3%.

Under anoxic conditions the amount of CO2-release due to the
macrofauna alone is not high enough to change CO2-concentration
profiles 1In the sediment. The alteration of the sediment CO2-
profiles by macrofauna is rather due to iIndirect effects
resulting from their bioturbative activity (irrigation and
particle transport) and a local stimulation of microbial
processes. An extreme example of this was seen at station
"Schlicksandgrund”™ in German Bight, where the top 20 cm of the
sediment had been nearly completely homogenized.



Klassische Untersuchungen von Embden, Meyerhof, Parnas und Krebs
zum Energiestoffwechsel von Organismen klarten in den 40er
Jahren den Abbau organischer KohlenstoffVerbindungen in
Anwesenheit von Sauerstoff auf. Dieser Abbau vollzieht sich in
Reaktionen der Glykolyse, des Citratzyklus und der Atmungskette.
Die dabei gewonnene Energie wird Uberwiegend 1in Form wvon
Adenosintriphosphat (ATP) gespeichert. Als Endprodukt des mit
Sauerstoff ablaufenden Energiestoffwechsels entsteht neben
Wasser das Kohlendioxid als voll oxidierte Endstufe des Kohlen-
stoffes. Als Stoffwechselprozesse, die ohne Sauerstoff ablaufen,
waren die Alkoholgarung und die Milchsduregarung schon frih
bekannt. Von Brand (1946) zeigte an endoparasitischen Wirmern,
dal fliuchtige Fettsauren Abbauprodukte anaeroben Stoffwechsels
sein kdénnen. Erst 1n den 70er wund 80er Jahren wurden
detaillierte Untersuchungen zum anaeroben Stoffwechsel an
Mollusken und Polychaeten durchgefihrt. Als Metabolite, die
sowohl im Korper angereichert als auch z.T. 1iIns umgebende
Medium abgeschieden werden, wurden Octopin, Alanin, Succinat,
Acetat und Propionat nachgewiesen (z.B. de Zwaan & Zandee 1972,
Zebe 1975, Kluytmans et al. 1975, de Zwaan 1977, Grieshaber &
Gade 1977).

Die Energieausbeute von anaeroben Abbaureaktionen 1ist grund-
satzlich kleiner als die beim aeroben Stoffwechsel. Das
veranlalRt die meisten hdheren Organismen zu einer Verringerung
ihrer Stoffwechselrate unter suboxischen und anoxischen
Bedingungen.

Neben vielen Endoparasiten sind auch eine Vielzahl wvon
marinen Evertebraten, die im Sediment leben und von denen einige
zusdtzlich durch den Gezeitenwechsel der Luft ausgesetzt sind und
nicht atmen, fakultative Anaerobier. In ithren Lebensrdumen sind
sie zeitweise suboxischen und anoxischen Bedingungen ausgesetzt.
Abbildung 1 gibt einen uberblick Uber anaerobe Stoffwechselreak-
tionen bei marinen Wirbellosen unter besonderer Bericksichtigung
der anfallenden Metabolite. Wie aus dieser Ubersicht zu entnehmen



ist, fallt auch Kohlendioxid als Metabolit bei diesen Reaktionen
an.

grHFMA BFS ANAEROBEN STOFFWECHSELS MABINFR WIRBELLOSES
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Abb. 1:
Schema anaerober Stoffwechselwege bei marinen Wirbellosen
zusammengestellt nach verschiedenen Autoren.

Je nachdem welche Ursachen Sauerstoffmangel hat, fihrte Zebe et
al. (1980) fur 2 verschiedene physiologische Situationen
Begriffe 'funktionsbedingte™ wund 'biotopbedingte Anaerobiose"
ein. Funktionsbedingte Anaerobiose gibt es bei Phasen
exzessiver Muskelarbeit (z.B. bei Fluchtreaktionen),
kurzfristig der Energiebedarf die Kapazitat der aeroben
Energieproduktion weilt Ubersteigt und deshalb auf anaerobe
Energiegewinnung zuruckgegriffen wird. Biotopbedingte
Anaerobiose tritt ein, wenn ein Organismus

die

von
in denen

in seinem Biotop uUber
langere Zeitraume (Stunden-Wochen) Sauerstoffmangel ausgesetzt

ist. Er muB dann in der Lage sein, ATP langfristig anaerob zZu



produzieren. Die anfallenden Metabolite unterscheiden sich je
nach Art der Anaerobiose. Eine Anhaufung von Laktat, Octopin
oder anderen Opinen weist auf Tfunktionelle Anaerobiose hin.
Typischerweise werden diese Metabolite bei sehr vagilen
Crustacen wund Mollusken gefunden. Das Auftreten von Alanin,
Succinat, Acetat und Propionat weist auf biotopbedingte
Anaerobiose hin (Zebe et al. 1980, Gade 1983).

Das aus der Oxidation von organischen KohlenstoffVer-
bindungen anaerob gebildete COz wird in der vorliegenden Arbeit
als quantitatives Mall des anaeroben Stoffwechsels von Makrofauna
benutzt. Neben der Messung der CO2 -Freisetzung als MaR fur die
Stoffwechselaktivitat eines Organismus (oder auch einer
Lebensgemeinschaft) dienen ublicherweise auch die Messung des
SauerstoffVerbrauches oder der Warmeproduktion diesem Zweck
(Pamatmat 1975 und 1983, Gnaiger 1980, Hargrave & Phillips 1981,
Schmidt-Nielsen 1983, Famme & Knudsen 1983, Hardewig et al.
1991). 02 -Verbrauchsmessungen erfassen jedoch nur Abbaureaktio-
nen, die unter oxischen bzw. suboxischen Bedingungen ablaufen.
Demgegenuber erfalt die kalorimetrische Messung der Warmepro-
duktion, genau wie die Messung der CO02-Freisetzung, zusatzlich
anaerobe Stoffwechselreaktionen {Hargrave & Phillips 1981). Die
Messung der CO2 -Freisetzung hat weiterhin den Vorteil, Ergebnisse
zu liefern, die schon in der Einheit "Kohlenstoff'" vorliegen. Bei
Kohlenstoffbilanzierungen erspart diese Methode somit
Umrechnungen mit Hilfe von Faktoren, wie dem Respiratorischen
Quotient oder einem kalorischen Aquivalent. Im marinen Milieu
liegt Kohlendioxid nicht nur als physikalisch geldstes CO2-Gas
vor, sondern es vreagiert nach TfTolgender pH-abhangigen Gleich-
gewichtsbeziehung mit Wasser:

CO2 @g.) + H20 <=> HaCla <=> H* + HCO3" <=> 2H+ + C032- GL-(D

Das C02<aqg.) steht aufRerdem mit dem atmospharischen CO02 im
Gleichgewicht. Im Seewasser liegt der Hauptteil der an diesem
Gleichgewicht beteiligten Spezies des Kohlendioxides als HCO3~
vor. Die Summe dieser 4 Spezies wird auch als XC0O2 bezeichnet



(Skirrow 1975). Auf das ZCOa-Gleichgewicht im Seewasser oder im
Porenwasser von Sedimenten wirken neben anorganisch-chemischen
Reaktionen wie Karbonatldsung oder -fallung (z.B. Smith & Key
1975, Andersen et al. 1986) auch biologische Prozesse ein.

Dabei sind chemoautotrophe und heterotrophe bakterielle
Umsetzungen und iIn bestimmten Sedimenten Methanbildung die
wichtigsten dieser biologischen Prozesse (Pamatmat 1975,

Hargrave & Phillips 1986).

In der vorliegenden Arbeit wurden Experimente zur Bestimmung der
ECO2 -Freisetzung von Makrofauna unter anoxischen Bedingungen
durchgefihrt. Dabei wurden die genannten auf das CO02 -System
einwirkenden Prozesse moglichst ausgeschaltet oder zumindest
quantitativ erfallt und bei der Messung bericksichtigt. Fur diese
Experimente wurden folgende im Sediment lebende Makrofaunaarten
ausgewahlt: Nephtys homberqgi i (Savigny) und Callianassa
subterranea (Montagu) aus der Deutschen Bucht (Nordsee), Arctica
islandica (Linné) und Halicryptus spinulosus (v. Siebold) aus
der Kieler Bucht (Westl. Ostsee) und Golfingia (Nephasoma) spec.
vom Voring-Plateau (Norwegische See). Dabei sollte die anaerobe
Stoffwechselkapazitat unter Langzeitanaerobiose untersucht
werden. Durch den Vergleich mit Literaturdaten Uber oxisch
ermittelte Raten lassen sich Aussagen zur Stoffwechselreduktion
unter anaeroben Bedingungen machen.

Im Sediment kommt es durch den Abbau organischer Substanz durch
Organismen, der je nach SauerstoffVerhaltnissen unvollstandig
oder vollstandig ablauft, 2zu einer Anhaufung des Abbauproduktes
Kohlendioxid und damit zu einem Austausch dieses CO2 mit dem
Wasser Uuber dem Sediment. Der CO2-Flul} aus dem Sediment ins
Bodenwasser kann in Analogie zu rein physiologischen
Experimenten an Einzelindividuen als Folge von aerobem und
anaerobem Abbau organischer Kohlenstoffverbindungen angesehen
werden (Pamatmat 1975, Hargrave & Phillips 1986, Andersen et al.
1986). Diese CO2-Freisetzung kann entweder direkt Uber dem
Meeresboden gemessen oder dber CO2-Profile des Porenwassers
errechnet werden (z.B. Andersen et al. 1986, Balzer 1989). In
der vorliegenden Arbeit wurden ECO2 -Porenwasserprofile an



Sedimentkernen von 4 Stationen In der Deutschen Bucht, der
Kieler Bucht und in der Norwegischen See gemessen und daraus
CO2 -Flusse berechnet.
Mit den CO2 -Freisetzungsraten der in diesen Sedimenten [lebenden
Makrofauna und den CO2 -Flussen liegen zwei Parameter vor, die
direkt miteinander verglichen werden konnen. Dadurch kann der
Anteil der Makrofauna auf den Kohlenstoffumsatz im Sediment
unter suboxischen und anoxischen Verhaltnissen bestimmt werden.
Die in den letzten Jahren in Kistengewassern der Nord- und Ostsee
verstarkt aufgetretenen Sauerstoffmangelsituationen am Meeresbo-
den (Gerlach 1984 und 1989) geben der vorliegenden Arbeit
zusatzlich einen okologischen Aspekt. Die anaerobe Stoffwechsel-
aktivitat von Makrofauna und ihr Anteil am Kohlenstoffumsatz
gerade unter diesen anoxischen, an Bedeutung zunehmenden
Bedingungen wurde bisher nur wenig untersucht und 1ist deshalb
von besonderem Interesse.
Im Einzelnen sollen folgende Fragen beantwortet werden:
- wie hoch 1ist die Stoffwechselaktivitat der untersuchten
Makrofauna unter anoxischen Bedingungen?
- 1ist CO2 eiln quantitatives Mal fur diesen anaeroben
Stoffwechsel?
wie hoch i1st der Anteil am Kohlenstoffumsatz im Sediment, den
die Makrofauna unter suboxischen bzw. anoxischen Bedingungen
ausmacht?
- inwieweit kann Makrofauna direkt oder indirekt ein ZCO02-
Porenwasserprofil im Sediment auf den untersuchten Stationen
beeinftlussen?



2. MATERIAL UND METHODEN
2.1. Untersuchungsgebiete

Es wurden Sedimente und ihre Makrofauna an zwei Stationen in der
Deutschen Bucht (Nordsee), an einer Station in der Kieler Bucht
(westl. Ostsee) und an einer Station in der Norwegischen See
untersucht.

In der Deutschen Bucht wurden in der Zeit von Oktober 1988 bis
Juni 1990 iIn Anlehnung an das BMFT-Projekt 'Biomechanische
Einwirkungen auf die Konzentration von Schad- und Nahrstoffen im
Meeressediment " (MFU 0559 Al) Sedimentproben zur Bestimmung des

1CO2-Profiles und pH-Wertes im Sediment genommen. Die
Untersuchungen wurden an der etwa 10 sm sudwestlich von
Helgoland in 35m Wassertiefe gelegenen Station
"Schlicksandgrund™ (54*01"N 07*49°E) und der etwa 10 sm

sudéstlich von Helgoland In 22m Wassertiefe gelegenen Station
"Schlickgrund” (54*03°N 08*09°E) durchgefuhrt (Abb. 2). Auf der
Station Schlicksandgrund lebt eine gut ausgebildete Makrofaunage-

meinschaft, die nach Salzwedel et al. (1985) der Nucula-
nitidosa-Gemeinschaft zuzuordnen 1ist. In dieser Gemeinschaft
wurden neben der namengebenden Muschel Nucula nitidosa Tolgende
Arten regelmdllig iIn hohen Abundanzen gefunden: Callianassa

subterranea, Lanice conchilega. Owenia Ffusiformis, Echinocardium
chordatum, Ophiura albida. Thyasira flexuosa und Nephtys spec.
(Kitlar 1991).

Eine KorngroRenanalyse des Sedimentes dieser Station ergab einen
Anteill von 21.8% < &3jim (Teucher 1991). Demnach ist das Sediment
nach Shephard (1954) als siltiger Sand zu bezeichnen . Die
SauerstoffVerhaltnisse im Bodenwasser lagen zu allen Probennahme-
terminen Uber 87% 02 -S&ttigung.

Die Station Schlickgrund liegt noch im Bereich der Elbwasserfahne
und zeigt eine deutlich geringere Besiedlung mit Makrofauna. Es
handelt sich um ein Depositionsgebiet, in das Strémungen
feines Material aus der Elbe und der sudlichen Deutschen
Bucht herantransportieren. Mit einem Anteil von ca.60% der



Fraktion <63yim ist dieses Sediment als toniger Silt zu
bezeichnen (nhach Shepard 1954).

Abb. 2:
Lage der Stationen Schlicksandgrund (1), 35m und

Schlickgrund (2), 22m in der Deutschen Bucht.

Eine starke Wasserbewegung fiuhrt dazu, dalR zu allen Zeiten der
Probenentnahme 02 -Sattigungskonzentrationen von Uuber 81% im
Bodenwasser gemessen wurden und nur zeitweise Im Sommer stabile
Schichtungen auftreten. Nach Frey (1990) ist weniger eine
stabile, lang andauernde Schichtung sondern der EiInflull der
Elbwasserfahne mit einem hohen organischen Eintrag der
entscheidende Faktor, der das Auftreten von Sauerstoffmangelsi-
tuationen am Boden bestimmt. Der hohe organische Anteil im
Sediment hat zur Folge, dal dieses bereits 1iIn wenigen
Millimetern Sedimenttiefe anoxisch ist. Auch schon friher wurde



H2 S-Bildung bis zur Oberflache beobachtet (Rachor 1977,

Westerhagen et al. 1986).

In der zentralen Kieler Bucht wurden auf einer Station im Gebiet
der sog. Dorschmulde™ ((Abb. 3) im Zeitraum Marz 1989 bis Januar
1991 in 21m Wassertiefe Sedimentproben und Makrofauna entnommen
(54*37.3°N 10»18.87E). Die Sedimentation in der Dorschmulde ist,

10*0 1s' 20"

Abb. 3:
Lage der Station Dorschmulde (21m) in der Kieler Bucht.

durch die Hydrographie bedingt, hoch. Das Sediment hat einen An-
teil der KorngrofRenfraktion <63iim von Uber 80%. Nach Shepard
(1954) handelt es sich um ein Siltsediment, Arntz  (1971)
beschreibt das Sediment als Sandigen Schlick. Der relativ hohe
organische Anteil von ca. 10% in den oberen 3cm hat durch die
daraus resultierende Sauerstoffzehrung zur Folge, dal das
Sediment nur wenig mit Makrofauna besiedelt ist und schon in 1cm
Sedimenttiefe anoxisch 1ist . in der Kieler Bucht ist die



SauerstoffVersorgung des Meeresbodens im Sommer abhéngig vom
einstromenden 02 -reichen Tiefenwasser aus dem Grol3en Belt. Die
untersuchte Station liegt nahe einem Hauptrinnensystem der
Kieler Bucht (Vejsnhaes-Rinne) und ist mit diesem durch eine
schmale Offnung verbunden. Je nach Wetterlage kommt es zu einem
Austausch des Wassers iIn der Mulde mit dem einstromenden
Tiefenwasser . Besonders in sommerlichen Stagnationsphasen
(schwache umlBaufende Winde) kommt es in der Dorschmulde , wie
auch 1In anderen Gebieten unterhalb von 20m, zu Sauerstoffmangel
und H2 S-Bildung (Ehrhardt & Wenck 1984).

Im August 1990 wurden Proben in der Norwegischen See auf dem
VFflring-Plateau in 1422m Wassertiefe mit dem Multicorer genommen
(Abb. 4). Im Rahmen des SFB 313 wird diese Zentralstation
(67®39.0"N 05@47.5"E) schon seit 1985 von Kieler Wissenschaftlern
verschiedener Forschungsrichtungen untersucht.

20® 10°w oa 10°0 20s

Abb. 4:
.Lage der Zentralstation (1420m) auf dem V<sring-Plateau.



Es handelt sich beim Vtfring-Plateau um ein kistenfernes Meeresge-
biet mit zum Teil hohem organischen Eintrag ins Sediment. Von
dieser organischen Substanz ernahrt sich eine artenreiche Makro-
Infauna mit durchschnittlich 21 Arten, die sich hauptséachlich
aus vagilen Substratfressern und Ro6hrenbauern zusammensetzt
(Romero-Wetzel 1989). Im Vergleich zu den beiden untersuchten
Flachwassergebieten herrschen sehr konstante Umweltbedingungen
vor: Temperaturen von -0.96*C und ozeanische Salzgehalte von

34.88 Promille. Trotz der guten Versorgung mit Sauerstoff
(6-2 ml02* dm-3) treten auch in diesen Sedimenten 1In einigen
Zentimetern Sedimenttiefe Bedingungen auf, in denen die

Organismen Sauerstoffmangel ausgesetzt sind. Das Sediment hat
einen Tonanteil (<6um) von Uber 34% und Silt- (63-6pm) und
Sandanteile (63ywun) von je 20% . Somit ist es nach Shepard
(1954) als siltiger oder sandiger Ton zu bezeichnen (Romero-
Wetzel 1989).

2.2. Probennahme

2.2.1. Sediment und Bodenwasserproben

Fior die Messung des im Porenwasser geldsten ZCOz und des pH-
Wertes im Sediment wurden Sedimentkerne entweder mit dem
Multicorer (MC) (Barnett et al. 1984; Linke 1989) oder mit dem
GroRkastengreifer (GKG, USNEL-Typ modifiziert, 1.2t Gewicht,
50x50cm Oberflache) genommen. Je nach Sedimentbeschaffenheit und
eingesetztem Gerdt ergab sich ein Kerngewinn von 15-50cm. Da es
bei Bodenproben darauf ankommt, eine moglichst ungestorte
Sedimentoberflache zu erhalten, wurde der GKG so modifiziert,
dall wie bei einem MC der Wasserkdrper direkt Uber dem Sediment
schon beil der Probennahme von einem Plexirohr eingeschlossen
wurde (Aufbau siehe Forster 1991) und somit eine Stdrung der
Sediment-Wasser-Grenzflache gering gehalten wird . Die SO
erhaltenen Sedimentkerne hatten eine Oberfldche von 314 cm2 beim
GKG und 78.5 cm2 beim MC. Die Bestimmung von pH-Wert, 1CO2  und
02 des bodennahen Wassers wurde entweder im Uberstehenden Wasser
der wie beschrieben genommenen Sedimentkerne durchgefihrt oder



es wurden Wasserschopfer iIn Bodennahe eingesetzt: ein einfacher
Niskin-Schopfer (L Volumen) in der Nordsee und in der Kieler
Bucht und ein speziell konstruierter Bodenwasserschopfer fur die
Station auf dem Vflring-Plateau. Mit letzterem ist es moglich,
Wasserproben bis 10cm dicht Uber der Sedimentoberfléache
abzusaugen (modifiziert nach Eversberg 1990).

2.2.2. Makrofauna

Das Fangen der Makrofaunaindividuen , die Ffur Laborexperimente
bendtigt wurden, erfolgte in der Kieler Bucht mit einer
Dreiecksdredge . 1In der Nordsee und in der Norwegischen See
wurden GKG-Sedimentproben entweder gesiebt und der Siebrickstand
nach Makrofauna abgesucht oder das Sediment wurde schichtweise
abpréapariert und die Organismen einzeln herausgesammelt.

Aufgrund ihrer Lebensweise im suboxischen bzw. anoxischen
Sediment und ihrer Haufigkeit bzw. Okologischen Bedeutung auf
den entsprechenden Stationen wurden die Makrofaunaarten Callia-
nassa subterranea (Crustacea) und Nephtys hombergii (Polychaeta)
aus der Nordsee, Arctica islandica (Bivalvia) und Halicryptus
spinulosus (Priapulida) aus der Kieler Bucht und Golfingia
(Nephasoma) spec. {Sipunculida) aus der Norwegischen See Fir
Laborexperimente ausgewahlt.

2.3. Bestimmung hydrographischer und chemischer Parameter

Temperatur und Salzgehalt des Bodenwassers wurden vor der
Sedimententnahme mit einem Konduktometer (WIW LF 191) oder einer
CTD-Sonde (Neil Brown Typ Mark 3) gemessen. Der Sauerstoffgehalt
im bodennahen Wasser wurde entweder durch Winkler-Titration
(modifiziert nach GralBhoff 1976) eilner Wasserprobe direkt nach
der Entnahme oder mittels einer vorher geeichten in-situ
Sauerstoffelektrode (WTW Oxi 196 ) ermittelt.

Die Messung des pH-Wertes 1Im bodennahen Wasser und im
Porenwasser von Sedimenten erfolgte mit einer Mikro-pH-
EinstabmelRkette (Ingold U402 M3) nach Eichung mit Standard-
Pufferlosungen von pH 7 und pH 9 (Merck Nr. 9439 wund 9461).



Dabei wurde der pH-Wert im Sediment-Porenwasser spatestens nach
10 min. abgelesen. Das MeRgerdt (Knick Digital pH-Meter) zeigte
pH-Werte mit nur zwei Dezimalen an. Die Messung diente aufgrund
dieser geringen MeBgenauigkeit nur zur Charakterisierung des
Sedimenttypes oder des Bodenwassers. Um einzelne Komponenten des
Karbonatsystemes, wie z.B. die Konzentrationen von HCO3*“ und
CO22- Uber den pH-Wert nach eilner Methode zur Alkalinitatsbestim-
mung von Anderson und Robinson (1946) auszurechnen, sind Genauig-
keiten von 0.001 pH-Einheiten erforderlich (Grallhoff 1976).

2.4 Bestimmung des gelosten, anorganischen Kohlenstoffes (ECO2)

Die Messung des gelosten ECO2 erfolgte mit einem *non-
dispersive iInfra-red gas analyser’”™ (Beckman Industrial Model
880). Bei dieser Messung wird die CO2 -Konzentration in einem

geschlossenen, zirkulierenden Luftstrom bestimmt. Das MeRprinzip
beruht darauf, daR die durch CO2 absorbierte Infrarotstrahlung
(IR-Strahlung) von einem Detektor iIn einer MelRklvette im
Vergleich zu einer Referenzkivette mit Eichgas bestimmt wird.
Die Menge der absorbierten IR-Strahlung ist dabei proportional

der CO2 - Konzentration 1in der MelRzelle. Die benutzte
MeRBanordnung 1ist in Abbildung 5 dargestellt. Die 2zu messende
See- oder Porenwasserprobe wird, nachdem sie durch 2

Filtrationen partikelfrei gemacht wurde, in den vorher von CO2
gereinigten Luftstrom eingespritzt. Durch eine darauffolgende
kontinuierliche Zugabe (10 sek. ) von 30%iger Phosphorsaure
Uber eine Peristaltikpumpe werden alle geldsten Karbonatspezies
aus dieser Probe in den Luftstrom Uberfihrt. Nach 5 bis 8
min, abhangig von der ECO*-Konzentration und der Gasdurchmischung
im System , wird ein so stabiler MeRBwert angezeigt, dall eine
Mittelwertbildung der angezeigten Werte Uber einen Zeitraum von
2-3min sinnvoll ist und den tatsachlichen Melwert der ECO2-
Konzentration ergibt. Da das Volumen der eingespritzten Probe
ganz entscheidend Tfur die MelRgenauigkeit ist, wurde eine
Hamilton Spritze (Aml) mit einer Skalierung von 0.01ml benutzt.
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3 Kapillar nadeln 9 Hahne
4  Kunststoffschlauch 10 Mischkolben
5 Probenglas 11 Saurevorrat
6 Silikonstopfen 12 Peristaltikpumpe
Abb. 5:

Schema der zur Bestimmung des geldsten anorganischen
Kohlenstoffes (ZCO2 ) im See- und Porenwasser benutzten
MeRanordnung auf der Grundlage eines IR-Analysators.

AulRerdem wurde dem Gasstrom uber 2 Saulen mit
Magnesiumperchlorat-Hydrat (Merck Nr. 5873) das Wasser
entzogen. Eine Saule mit Natronkalkplatzchen diente zZur

Vorreinigung der Mefanordnung vor jJeder einzelnen Messung. Eine
dhnliche Methode zur Bestimmung von geldstem anorganischen
Kohlenstoff in Wasserproben wurde von Salonen (1981) beschrieben
und erbrachte relative Standardabweichungen von 0.5 Prozent. Die
Eichung dieser Methode wurde gemall der Angaben von Salonen
(1981) mit Natriumhydrogenkarbonat (NaHCOa) durchgefihrt. Das
deionisierte Wasser, dall zum Ansetzen der Eichlosungen benutzt
wurde, hatte 1C02-Konzentrationen von maximal 8 ug*cm-3. Die
Eichung wurde sofort nach dem Ansetzen der Jeweiligen
Eichl6ésungen durchgefuhrt. Die Eichkurven sind in Abbildung 6
fur die Probenvolumina 1.0 und 0.5ml dargestellt. Die



Eichkurven

eiligespnUle NaHCOj -EicW6.unaen «ngespiiUU. NaHCOj -EicWownB ««

Abb. 6
Darstellung der Eichkurven bei unterschiedlichen Volumina der

NaHCOs-Eichldsungen (1.0ml und 0.5ml) bei der CO2-Messung.

Genauigkeit der hier benutzten Methode liegt sowohl bei der
Eichung als auch bei Messung von Seewasserproben zwischen ¢1 und
4%, angegeben als relative Standardabweichung (n=5). Die
Mehrzahl der See- und Porenwassermessungen sind mit einem Fehler
von +2% behaftet.

Auf der Ausfahrt mit der "FS Meteor™ in die Norwegische See
stand zur 1CO2 -Bestimmung ein Gaschromatograph (Typ Shimadzu GC
14A) mit einem Warme-Leitfahigkeitsdetektor zur Verfigung. Auch
bei dieser Messung wurde durch Einspritzen der Probe und
gleichzeitigem Ansauern mit verdinnter Phosphorsaure alles
geldste ZC02 aus der Tfluissigen Phase 1in den He-Gasstrom
uberfuhrt. Es wurde eine 2 Punkt Eichung mit NaHCO3-LOsung
durchgefihrt. Die relative Standardabweichung lag bei dieser
Methode beil +1% des MelRwertes (n=10).

2.5. Versuchsdurchfuhrung

2.5.1. Halterung

Die Halterung von Sedimentkernen und Makrofauna erfolgte in
Zeitraumen von Tagen bis zu mehreren Monaten unter einfachen



Bedingungen bei in situ Temperaturen im Labor . Die
Halterungstemperaturen lagen je nach Jahreszeit zwischen 5 und
16*C (siehe Forster 1991). Eine Belluftung erfolgte mittels einer
Aquarienpumpe. An Bord der "FS Meteor™ 1in der Norwegischen See
wurden die Versuchsorganismen 1in wasserlberschichteten, mit
Sediment gefullten Gefédlen bei einer Temperatur von +0.5*C
gehaltert. Vor Versuchsbeginn hatten die Tiere die Moglichkeit,
sich mindestens 2 Tage an die Halterungsbedingungen anzupassen.

2.5.2. ECO2 -Freisetzung einzelner Makrofaunaarten

Die Versuche zur Bestimmung der ECO2-Freisetzung einzelner
Makrofaunaarten wurden 1in einem geschlossenen System d.h. in
gasdichten Inkubationsgefallen (ca. 13ml  bzw. 60mlI Volumen)

durchgefihrt. Durch Entgasen wurde der Sauerstoffgehalt des Inku-
bationswassers vor Versuchsbeginn stark reduziert (< Iml02 *dnr3),

SO daiR nach wenigen Stunden noch moglicher aerober
Atmungsvorgénge anoxische Bedingungen in diesen Experimenten
herrschten. Die Tiere wurden vor dem Einsetzen in die

InkubationsgefalRe sorgfaltig in filtriertem Seewasser abgespult.
In jJedem Experiment wurde ein Kontrollgefal ohne Tier unter
sonst gleichen Bedingungen gehaltert. In Zeitreihenversuchen
wurden zu jJedem Melzeitpunkt entweder taglich (bei 5tagiger
Inkubation) oder in anderen Intervallen (bei langerer
Inkubationsdauer) Iml des Wassers mit einer gasdichten
Hamiltonspritze (Aml Vol.) entnommen und die XCO2 -Konzentration
dieser Probe sofort am IR-Analysator gemessen (siehe Kap. 2.4.).
Dazu wurden die GefalRe kurz gedffnet und das entnommene
Seewasser durch Seewasser bekannter ECO2 -Konzentration ersetzt.
Durch die Kkleine Oberflache der GefalRoffnung und durch den
relativ langsam ablaufenden Gasaustausch von CO2 gegeniber 02
zwischen Seewasser und Atmosphdre wurden die bei dieser Prozedur
moglichen Veranderungen des CO2-Systemes gering gehalten (Smith
und Kinsey 1978). Durch die Bewegung der Tiere in den Kammern
selbst und durch die bei der Probennahme auftretende
Wasserdurchmischung war eine ausreichend homogene CO2 -Verteilung



innerhalb der Gefalle gewahrleistet. Unter Berucksichtigung der
Kontrolle und der jeweiligen Gefallvolumina (siehe Anhang 4
Tab. A-4) wurde die absolut freigesetzte CO2 -Menge zu jedem
MeRzeitpunkt ermittelt. Die Versuche wurden in einem
abgedunkelten Raum durchgefuhrt. Die Temperaturen lagen bei den
4 Flachwasserarten bei 6*C+1*C und bei Golfingia (@Nephasoma)
spec. bei +0.5*C+1*C.

Die Versuchsdauer wurde der Toleranz der untersuchten Arten
gegentber Sauerstoffmangel angepallt (Theede et al. 1969,
Schottler 1982, Oeschger 1990 ) und betrug bei Nephtys ,
Callianassa und Golfingia 5 Tage, ber Halicryptus 15 Tage und
bei Arctica 21 Tage. Im Anschlul3 an diese Experimente wurden die
Tiere daraufhin untersucht, ob sie die anoxischen Inkubationen
uberlebt hatten. Bei allen Arten auler Arctica wurde dazu die
Bewegung der Tiere nach mechanischer Reizung herangezogen. Bei
A. islandica wurde der SchalenschluBreflex nach mechanischer

Reizung Uberpriuft. AnschlielR3end wurden Feucht- und
Trockengewichte bestimmt, das letztere nach mind. 24stundiger
Trocknung bei 60»C. Die Bestimmung des aschefreien
Trockengewichtes AFTG) erfolgte nach mind. 24stiundiger
Veraschung bei 500°C. Im Falle von Arctica islandica wurden

ganze Tiere (inclusive Schale) gewogen.

2.5.2.1. Kalziumbestimmung und Korrektur

Zur Kontrolle von Losungs- oder Niederschlagsreaktionen von
Kalziumkarbonat (CaCO03) im Laufe dieser Experimente zur ECO2 -
Freisetzung und zur Ca-Bestimmung im Porenwasser (im Sediment
der Kieler Bucht) wurden Ca-Konzentrationen mittels einer
komplexiometrischen Titration mit EGTA nach einer modifizierten
Methode von Tsunogai et al. (1968) gemessen (siehe GralRhoff
1976) . Dafiur wurden 2ml Proben entnommen und diese mit Aqua
dest. auf ein Volumen von 10ml aufgefullt. Der Fehler bei der
Messung der Ca-Messung im Seewasser, ausgedrickt als relative
Standardabweichung, betragt weniger als 0.35% (n=10).

Um die wahrend des Versuches abgelaufenen Lésungs- oder
Niederschlagsreaktionen von CaCOa zu quantifizieren, wurde aus



der Differenz der Anfangs- und Endkonzentrationen die
Veradnderungen des Ca2*-Gehaltes im Wasser der Inkubationsgefalle

errechnet, . Diese chemischen Reaktionen konnen durch folgende
Formel beschrieben werden:
Ca2+ + HCO3- <—— > C(CaC03 + H+ @L. 2

Aus dieser Formel ist abzulesen: pro Mol Kalkbildung erniedrigt
sich der ZCO2 -Gehalt um 1 Mol und umgekehrt. Errechnet man das
Verhaltnis der Molekul- und Atomgewichte von CO2 (44.0g) und Ca
(40.08g), so erhalt man den Faktor 1.0978, mit dem man von der
absoluten Ca2e-Veranderung in Inkubationsgefallen auf die
dazugehoérige CO02-Verédnderung schliellen kann. Dieser CO2-Anteil
wurde jeweils von der insgesamt gemessenen CO2 -Freisetzung
innerhalb eines Versuches abgezogen oder dazugerechnet. Weil
durch die Ca2e-Messung zu Versuchsbeginn und zu Versuchsende
nicht eindeutig ist, wann im Laufe der |Inkubation diese
anorganischen CaC03- Reaktionen abliefen, wurde eine Gewichtung
der Korrektur so vorgenommen, als ob die Reaktionen verstarkt
auftraten, Je langer ein Experiment dauerte. Das heil3t: der
durch anorganische Reaktionen von CaCC>3 bedingte CO02-Anteil
wurde In den Experimenten mit Nephtys und Halicryptus auf die
letzten 3 (A), 1in den Experimenten mit Callianassa und Golfingia
(Nephasoma) auf die letzten 4 (B) und im Experiment mit Arctica
(© auf die letzten 5 Inkubationstage nach Tfolgendem Schlussel
aufgeteilt:

(A): 2710, 3/10, 5/10

(B): 1710, 2/10, 3/10, 4/10

©: 1710, 1710, 2/10, 3/10, 3/10

>

zunehmende Versuchsdauer

So wurde z.B. in einem Inkubationsgefal (Nr.16) mit Callianassa
subterréanea folgendermallen verfahren: die gemessene Ca2*-
Erhéhung um 514 pg ergibt nach Umrechnung eine Erho6hung des ZCO2
um 564 ug. Diese Erhdhung, da auf anorg. Reaktionen des CaCCb
zuruckzufihren, mull von der gemessenen ECO2 -Freisetzung iIn den



Inkubationsgefallen abgezogen werden.

Beispiel: Callianassa subterranea
(Gefall Nr. 16, siehe Anhang 8, Tabelle A-8)

1.Tag 2.Tag 3.Tag 4.Tag 5.Tag
gemessene CO2 -Freisetzung
(ug 1CO2 “Inkubationsgefal“l) 79 198 265 450 1442

mit gewichteter Korrektur 79 142 153 282 1214

Bei Arctica islandica wurde ebenfalls eine deutliche Erhohung
der Ca2e-Konzentration im Inkubationswasser festgestellt, Dbei
Nephtys homberqii verringerte sie sich leicht. Die Versuche mit
Halicryptus spinulosus und Golfingia (ephasoma) spec. ergaben
nur geringe Veranderungen, die nicht eindeutig 1in eine der
beiden Richtungen zielten (vergl. Anhang 5, Tab.A-5).

2.5.2.2. Bestimmung der Bakterienzellzahl
Zu jedem MelRzeitpunkt In den Experimenten zur Bestimmung der

ECO*-Freisetzung wurden aus einem Kontrol lgefalk 2ml
Inkubationswasser zur Bestimmung der Bakterienzellzahl
entnommen. Diese Probe wurde sofort mit 40yl 37%iger
partikelfreier Formalinlosung Tixiert. Um eine moglichst
gleichmalRige Verteilung von einzelnen, nicht verklumpten

Bakterienzellen auf dem spater zu zahlenden Filter zu erhalten,
erfolgte die weitere Probenvorbereitung gemdl einer von Meyer-
Reil 1978) beschriebenen Methode der Epifluorenszenz—
Mikroskopie: Die fixierte Probe wurde vor der Filtration
zweimal 5sek. lang mit Ultraschall behandelt. Darauf wurde die
Probe 5min. mit Acridine Orange angefarbt und schlielllich auf
einem 0O.2um Nucleoporefilter filtriert (Ritzrau 1990). Das
Auszdhlen von 30 Rasterfeldern (& 9025um*) je Filter (330 mm2)
unter dem Epifluorenszenz-Mikroskop (Zeiss Axiovbert 35,bei 490nm
Anregung) beil 1000facher VergroRerung erlaubt eine Hochrechnung
der Zellzahl auf das filtrierte Volumen. Aus der so ermittelten



Bakterienzellzahl wurde der maximale Anteil der heterotroph
bakteriellen CO2 -Freisetzung in den Respirationsgefallien
abgeschatzt (siehe Kapitel 3.2.1).

2.5.3. Bestimmung von I1CO2 -Profilen in Sedimentkernen

2.5.3.1. Bearbeitung der Sedimentkerne bis zur 1C0O2 -Messung

Zur Bestimmung von ECO2 -Profilen i1n Sedimentkernen wurden diese
nach der Probennahme ins Labor transportiert und dort Je nach
Fragestellung sofort oder nach Beendigung eines Versuches zur
Messung des Porenwassers vorbereitet. Dabei wurde zuerst eine
Wasserprobe direkt dber der Sedimentoberflache entnommen .
Anschlielend wurde das Sediment mit einem Stempel von unten
schichtweise aus dem Plexiglasrohr herausgedrickt und in 0.5,
1.0 oder 2.0cm dicke Horizonte geschnitten. Aus diesen
Horizonten wurde Sediment ohne sichtbare Makrofauna iIn Einsatze
von Zentrifugenrdhrchen gefillt. Diese wurden verschlossen und
10min. bei 2000U*min_1 zentrifugiert. Dabei wurde das
Porenwasser durch eilnen Glasfaserfilter geprefSt und unter dem
Einsatz des Zentrifugenrohrchens aufgefangen (Koeve 1986).
Nachdem das Porenwasser nochmal durch einen Filteraufsatz
(0.8um) gedrickt wurde, konnte der ECO2 -Gehalt der Proben
(0.5ml oder 1.0ml) am IR-Analysator gemessen werden.

Es wurden zusétzlich gezielt Sedimentproben aus der Umgebung von
Makrofaunagangen (Callianassa subterranea und Lanice
conchilega) und als Vergleich in Kontrollbereichen (ohne
sichtbare Gange) entnommen. Die Probennahme erfolgte 1in einem
maximal 5mm dicken Wandbereich der Gange. Aufgrund der auf diese
Weise gewonnenen geringen Sedimentmenge mul3te far jJede
Einzelmessung ein grolBerer Tiefenbereich beprobt werden.

AuBBer Porenwasserproben wurde Sedimentproben zur Bestimmung der
Porositat (0) genommen. Dabei wurde der Gewichtsverlust nach 24
Stunden bei 60*C bezogen auf das Feuchtgewicht bestimmt. Die
Berechnung erfolgte nach folgender Formel:



(FG-TG)/5sw * 100 W
Wassergehalt(W) = = -———---—-o——— = Vol_.-% 0= (G1.3
(FG-TG)/5sw + TG/5sed 100

Als spezifische Dichte () des Sedimentes wurde 2.65 g*cnr3
(reines Quarz) angenommen, die des Seewassers wurde je nach
Temperatur und Salinitdt aus Dietrich et al. (1975) ubernommen.

2.5.3.2. Experimente mit kinstlich erhohter Makrofaunabesiedlung

In einen Sedimentkern (MC) aus der Kieler Bucht wurden 5
Individuen (<2cm) von Arctica islandica gesetzt und diese Uber
7 Wochen bei 10*C gehaltert. Ein Kontrollkern ohne zugesetzte
Tiere wurde ebenso behandelt. AnschlieRend wurden aus beiden
Kernen Porenwasserproben gewonnen und die 1CO2 -Profile gemessen.
In einem zweiten Versuch wurden 2 Sedimentkerne (MC) aus der
Nordsee mit unterschiedlichen Individuenzahlen von Nephtvs
hommberqgii angesetzt (3 und 5 Individuen) ein dritter Kern ohne
zugesetzte Tiere diente als Kontrolle . Nach 5wochiger
Halterung bei 6*C wurden die ECO2- Profile gemessen.

2.6. Warmeproduktionsmessungen

Zur Bestimmung der Warmeproduktion einzelner Makrofaunaindividuen
aus der Nordsee wurde ein Multikalorimeter verwendet (Graf et
al. 1988). Dieses Kalorimeter arbeitet nach dem W&rmeableitungs-
prinzip, d.h. das Ger&t besitzt eine theoretisch unendlich grolRe
Warmefalle aus Aluminium, welche die produzierte Warme sofort
ableitet und Uber Thermoelemente in ein elektrisches Signal
umwandelt. Eine Voraussetzung fiur dieses MeRprinzip ist
Temperaturkonstanz. Die Angleichzeiten bei diesem Gerdt Iliegen
bei maximal 7 h und stellen bei der Messung anaerober Prozesse
keine Einschrankung dar. Der Vorteil dieses Multikalorimeters
gegenuber anderen Kalorimetern ist, dai 10 MeRplatze
gleichzeitig gemessen werden konnen. Die bei der Messung der
Warmeproduktion erhaltenen Thermogrammme zeigen eine Spannungs—



Zeit-Kurve, in der die Flache unter der Kurve der produzierten
Warme proportional ist. Die Eichfaktoren des Geréates lagen
zwischen 1.01*10-» und 1.94*10-sW*viV-1 in den 10 Melplatzen.
Das Volumen der MeRBkammern liegt bei 25 ml.

Messungen an Callianassa subterranea und Nephtvs hombergii
wurden Ffolgendermallen durchgefihrt: die Tiere wurden vor
Versuchsbeginn sorgfaltig in filtriertem Seewasser abgespult, um
moglichst wenig Partikel als mogliche Warmequellen bei der
Messung einzuschlielBen. Es wurde sauerstoffarmes (\o -begastes),
filtriertes Seewasser iIn die Kammern gefullt, dann sofort je ein
Tier pro Kammer eingesetzt und die Kammer gasdicht
verschlossen. Das Wasser hatte nach der beschriebenen Behandlung
02 -Konzentrationen <Iml*dnr3. In die Referenzkammer wurde ebenso
behandeltes Seewasser gefullt, jedoch keine Tiere eingesetzt.
Die MeRdauer unter diesen Bedingungen variierte je nach Versuch
zwischen 24 und 110 Stunden. Alle Versuchstiere zeigten nach
Versuchsende Reaktionen auf mechanische Reizung. Die Messungen
wurden bei 7®C durchgefuhrt.

2.7. Berechnungen wvon Fliussen geldster Bestandteile
im Porenwasser

Aufgrund von Konzentrationsgradienten von geldsten Stoffen wie
zum Beispiel HCO3- 1iInnerhalb des Sedimentes oder zwischen
Sediment wund Wassersdule ergibt sich ein diffusiver FIul in
Richtung der geringeren Konzentration. Diesen FIu kann man nach
Berner (1971) mit dem eindimensionalen [1.Fick"schen Gesetz
folgendermalRen beschreiben:

dcC
= -D * — @1.9
dz
F= FluB (mol*m-2* h-1)
D= Diffusionskoeffizient (m2* h'1)
C= Konzentration (mol*dnr3)

z= Transportweg (m)



Dieser FluB ist temperaturabhangig. Seewasser-Diffusionskoeffi-
zienten (Osw) wurden Tur verschiedene geltdste Stoffe bei
verschiedenen Temperaturen von Li & Gregory (1974) bestimmt.
Eine Temperaturkorrektur dieses Seewasser-Diffusionskoeffizienten
14kt sich durch die Stoke-Einstein Beziehung zwischen Temperatur
und Viskositdt nach folgender Formel durchfiuhren { Li & Gregory
1974, Krost 1990):

Dsw (x»C)= Dsw (25»C) * (0.4566+0.0217 * x«C) (G1.5)

Fiur Sedimente muB das 1.Fick’sehe Gesetz um die Faktoren
Porositat (Anteil des Sedimentvolumens, der Fir diffusive
Prozesse zur Verfigung steht ) und Tortuositdt (Verhaltnis des
durch Sedimentpartikel verlangerten Weges zu dem geraden WeQ)
erweitert werden. Nach Berner (1971) ergibt sich fir den
DiffusionsftluR im Sediment:

1 dcC
F= -*— Dsw (G1.6)

©2 dz 0= Porositat
9= Tortuositat

Da es schwierig ist, die Tortuositat direkt zu bestimmen, fal3t
man sie mit dem Seewasser-Diffusionskoeffizienten zu einem

Sediment-Diffusionskoeffizienten (Dsea) zusammen (Berner 1971,
1980):

Dsed - - ©l1.7)



Fur die Berechnung eines Diffusionsflusses Im Sediment ergibt
sich durch Einsetzen von Gleichung 7 in Gleichung 6:

dc
F =-0 Dsed * — (G1.B)
dz

Ober empirisch gefundene Beziehungen zwischen der Porositdt und

der Tortuositat, welche far verschiedene Sedimenttypen
unterschiedlich sind, kann man den Sediment-
Diffusionskoeffizienten aus der Porositdt und dem Seewasser-
Diffusionskoeffizienten berechnen. Im VerlaufF dieser Arbeit

werden die folgenden Umrechnungen benutzt (Balzer 1989) :

Dse<t= Dsw * 02 fur feinkdrnige Sedimente mit #<0.7 (GL.9)
Dsed= Dsw * o fur grobere Sedimente mit 0>0.7 (G1.10)



3. ERGEBNISSE
3.1 Sedimentparameter

3.1.1. Porositat

Die Messungen der Porositédten in verschiedenen Sedimenthorizonten
wurden auller zur Sedimentcharakterisierung hauptsachlich zur
Berechnung von Stoffflissen zwischen verschiedenen
Sedimentschichten und der dariber liegenden Wassersaule benotigt.
Fir den Stoffaustausch ist dabei die Grenzflache Sediment/Wasser
aufgrund ausgepragter Konzentrationsgradienten von besonderer
Bedeutung. Folgende (Uber verschiedene Jahreszeiten gemittelte
Porositatswerte der Sedimentschicht O-lcm werden fiur weitere
Berechnungen benutzt:

Station: Mittelwert + SD
Deutsche Bucht Schlicksandgrund (35m): «.54 + 0.04 (n=3)
Schlickgrund (22m) : 0.86 + 0.06 (n=3)
Kieler Bucht Dorschmulde (21m) 0.86 (n=2)
Varing-Plateau Zentralstation (1420m): 0.804 aus Balzer
(1989)
MIt zunehmender Sedimenttiefe sinkt die Porositat der
untersuchten Sedimente. Die gemessenen Schwankungen der
Porositaten in der obersten Sedimentschicht zwischen

verschiedenen Probeentnahmen in der Deutschen Bucht kdénnen sowohl
methodisch bedingt sein als auch durch erhdhte Bioturbation oder
sturminduzierte Sedimentumlagerungen hervorgerufen werden.
Zahlreiche, von Kitlar (1991) durchgefihrte Porositatsmessungen
auf den Stationen in der Deutschen Bucht ergaben fir die Station
Schlicksandgrund einen mit meinem Wert identischen Mittelwert von

0.54 und fur die Station Schlickgrund einen niedrigeren Mittelwert
von 0.76.



3.1.2. Der pH-Wert im Sediment

Die pH-Werte im Sediment der Stationen in der Deutschen Bucht und
der Kieler Bucht wurden ebenfalls zu verschiedenen Jahreszeiten
gemessen. Der pH-Wert des Wassers uber dem Sediment 1iIn der
Deutschen Bucht 1lag zwischen 7.87 und 8.09, der in der Kieler
Bucht zwischen 7.50 und 7.87. Die pH-Werte 1im Sediment sind
generell niedriger als die des Wassers uUber dem Sediment.

Je nach Sedimenttyp und Jahreszeit liegen die Werte in der
Deutschen Bucht an der Sedimentoberflache (0O-Icm) zwischen 7.60
und 7.95 wund Tallen mit zunehmender Sedimenttiefe auf Werte
zwischen 7.29 und 7.42 (10-1Icm) ab (Abbildung 7).

Sediment pH-Wert

70 72 74 76 7,8 8,0

Sedimonttial« (cm)

DEUTSCHE BUCHT

Abb, 7:
Darstellung von pH-Profilen in Sedimenten der Stationen

Schlicksandgrund und Schlickgrund in der Deutschen Bucht
im August 1989 und Januar 1991.



In der Kieler Bucht liegen die pH-Werte der Sedimentoberflache (0O-
Icm) bei 7.25. Das weitere Profil zeigt ein Maximum in 4-5cm; der
pH-Wert fallt anschliellend bis 12cm Sedimenttiefe auf Werte
zwischen 6.93 und 7.32 (Abbildung 8).

Sediment pH-Wert

68 70 72 74 76 7,8 8.0

Kieler Bucht

Abb. 8:

Darstellung von pH-Profilen Im Sediment der
Station Dorschmulde in der Kieler Bucht im
August 1989 und im Januar 1991.

Wie die Messungen zeigen, liegen die pH-Werte der entsprechenden
Sedimentschichten im Sommer in den meisten Fallen niedriger als
die im Winter. Dies spiegelt das erhdhte Auftreten von
Schwefelwasserstoff (HaS) im Sommer wieder, welcher beil anaerobem
Abbau organischer Substanz im Sediment durch sulfatreduzierende
Bakterien entsteht. Neben anderen Abbauprodukten beeinflullt H2S
den pH-Wert entscheidend in diese Richtung (Ben-Yaakov 1973).
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Zellzahlen

3.2. Experimente zur Bestimmung der ECO2 -Freisetzung einzelner
Makrofaunaarten

3.2.1. Bestimmung der Bakterienzellzahl

In allen Experimenten zur ECO2 -Freisetzung einzelner Makrofauna-
individuen wurden in einem Kontrollgefal zu jedem MefRzeitpunkt die
Zahl der Bakterienzellen bestimmt. Abbildung 9 zeigt die
ermittelten Zellzahlen. Wie erwartet steigt die Bakterienzahl
generell mit zunehmender Inkubationsdauer. Im Experiment mit
Callianassa subterranea wurden die hoéchsten Zellzahlen ermittelt,
sie stiegen von 1.8*106 Zellen * mlI*1 am 1.Tag auf 9.0*10*
Zellen*ml-1 zu Versuchsende an. Das Inkubationswasser aus der
Norwegischen See (Versuch mit Golfingia (Oephasoma) spec.)
enthielt am wenigsten Bakterien (max. 1.4*106 Zellen*ml-~1).

Bakterienzahlen in InkubationsgeféaBen

Arctica islandica
Halicrvplis spinulosus

Golfingia spec.

Callianassa subterranea

LJ Nsphlys hcmbergii
18 21

Inkubationsdauer (Tage)

Abb . 9:

Darstellung von Bakterienzellzahlen im Wasser von Inkubations-
gefalen im Laufe von Experimenten zur Bestimmung der
ICCh-Freisetzung von 5 Makrofaunaarten.



Grundlage der folgenden Biomasseabschatzung ist die Annahme, dal
alle Bakterienzellen das Volumen eines 1lum Jlangen wund O0.5um
breiten, stabchenférmigen Bakteriums haben. Zur Berechnung diente
die Formel des Volumens eines Zylinders mit aufgesetzten
Polkappen:

Vol. = {iz4) * Breite(um2) * (Ldnge um - Breite um/3) (61.11)

Daraus resultiert ein mittleres Zellvolumen von 0.1636 um3. Eine
Uberprifung der BakteriengroBe mit Hilfe eines halbautomat-
ischen, computergesteuerten Bildauswertungsverfahrens zur
Vermessung von Bakterien (Pilnay et al. 1989, Thomsen 1991) ergab
am Beispiel besonders groRer Bakterienzellen im Versuch mit
Callianassa subterranea, dall die angenommene, idealisierte Grole
der Zellen eine maximale Abschatzung ist.

uber das Zellvolumen konnte mit Hilfe des Umrechnungsfaktors
1.06*10-13 gC*unr3 auf die Biomasse der Bakterienzellen geschlos-
sen werden (Meyer-Reil 1983, Pilnay et al. (1989)).

Unter der Annahme, es handelt sich bei gezdhlten Bakterienzellen
um heterotrophe Organismen, die organische Substanz zu CO2
abbauen, wurde der mikrobielle Anteil an der gemessenen ZCO2-
Freisetzung abgeschéatzt. Hierbei wurde ein sehr geringer Wert von
10% fur die Aufbau-Effizienz (Verhaltnis von Produktion:
Assimilation) der Bakterien zugrunde gelegt. Das wirde bedeuten,
dal die Bakterien nur 10% der aufgenommenen Nahrung (u.a. org.
Kohlenstoff) in Form von Biomasse festlegen und der Rest bei der
Respiration (als CO2) verloren geht. Die Aufbau-Effizienz wird im
allgemeinen fur Bakterien mit einem Wert von ca. 60% angegeben
(Brafield und Llewellyn 1982), d.h. daR Bakterien uUber die Halfte
der aufgenommenen Nahrung als Biomasse fTestlegen.

Die gemachten Annahmen fihren aus den genannten Grunden also zu

einer Uberschatzung des mikrobiellen Anteiles an der gemessenen
ECOz-Freisetzung.



3.2.2. Experimente mit Nephtvs homberqii und Callianassa
subterranea aus der Deutschen Bucht
Nephtys homberqgii

Der r&auberisch im oberflachennahen Sediment Ilebende Polychaet
Nephtvs hombergii kommt auf der Station Schlicksandgrund mit einer
durchschnittlichen Abundanz von 68+36 Ind.*nr2 und auf der Station
Schlickgrund mit 46+23 Ind.*nr2 vor, wobei Kitlar (1991) diese Art
als Nephtvs spec. auffihrt. N. homberqgii durchwihlt die obersten
Sedimentschichten nach Beute und erzeugt dabei Gange , die nicht
sehr dauerhaft sind. Auf der insgesamt durch Makrofauna weniger
besiedelten Station Schlickgrund ist Nephtys homberqii ein
wichtiger Makrofaunavertreter. Auf der viel dichter besiedelten
Station Schlicksandgrund ist die Bedeutung in Bezug auf den Anteil
an der Gesamtmakrofauna geringer. Abbildung 10 zeigt die freige-
setzte ECO2-Menge in Inkubationsgefédlen mit Nephtys homberqgii
wahrend eines 5 Tage andauernden Experimentes bei 6*C unter an-
fanglich suboxischen, spater anoxischen Bedingungen (siehe Kapitel
2.5.2.).

Inkubationsdauer (Tage)

Abb. 10:

Verlauf der freigesetzten ICO2-Mengen 1in Respirationsgeféalien
(ca. 13 ml Vol.) mit je einem Exemplar von Nephtvs homberqgii
(TG: 14-25mg) bei anoxischer Inkubation (6°C) sowie Dar-
stellung des maximal moéglichen mikrobiellen Anteiles daran
(ermittelt (Uber Zellzahlen, mittlere Biomassen und eine
angenommene Aufbau-Effizienz von 10%, vergl. Kap. 3.2.1.),
x+SD, n=4, Experiment Juli 1990.



Man kann einen Anstieg des gebildeten CO2 von 0.75 umol auf max.
4 _57umol ablesen. Der mikrobielle Anteil kann dabeil am A4.
Inkubationstag maximal 0.30 umol betragen. Abbildung 11 zeigt die
entsprechenden, auf das Korpergewicht bezogenen ZCO02 -Freisetzungs-
rate dieses Versuches. Die Werte zwischen 2.67umolCO02 *gTG"1*h"1
am 1.Tag und 2.04 Uiw0lCO2*gTG~1*h~1 am 5.Tag =zeigen keine
eindeutige Verédnderung der CO2-Freisetzungsrate innerhalb des
Inkubationszeitraumes. Die Individuen hatten ein Trockengewicht
(G) von 14-25mg (n=4).

£CC>2- Freisetzungsrate

InkubaUontdaiMf (Tage)

Abb. 11:

Verlauf der auf das Koérpergewicht bezogenen 1CO2-Freisetzungsrate
in einem Experiment mit Nephtys homberaii (TG: 14-25mQg)
bei anoxischer Inkubation (6°C), x+SD ,n=4, Experiment Juli 1990.

Ein zweiter Inkubationsversuch mit Nephtys homberqgii bei ebenfalls
6»C ergab sowohl unter oxischen (Abb. 12a ) als auch suboxischen
Startbedingungen (Abb. 12b) einen Abfall der IC02 -Freisetzungsrate
innerhalb der 5tégigen Inkubation um etwa 50% . In diesem Versuch
wurde keine Ca-Korrektur durchgefihrt. Durch den anfanglich
vorhandenen Sauerstoff iIm ersten Ansatz und den dadurch moéglichen
aeroben Stoffwechsel sind die Raten bis zum 4.Tag deutlich héher,
als iIm Ansatz mit suboxischen Startbedingungen. FalRt man beide



Teilversuche zusammen, so kann man feststellen, dal Nephtvs
hombercrii unter oxischen Bedingungen eine CO2 -Freisetzungsrate von
1.87 iimol CO2 *gTG-1*~1 (n—3) erzeugt und diese unter anoxischen
Verhaltnissen auf 0.57 ymol CO2*gTG-1*h~1 (n=3) d.h. auf 30.5%
reduziert. Die Individuen hatten ein TG zwischen 32 und 92mg.

|C O2- Freisetzungsrate

Inkubationsdauer (Tage) Inkubattofisdauer (Tag«)

Abb. 12a,b:

Verlauf der auf das Korpergewicht bezogenen ECO:2 -Freisetzungsrate
in Experimenten mit Nephtys hombergii (TG: 32-92mg) beil oxischer
(12a) und anoxischer (12b) Inkubation (6°0), x+SD, n=3,
Experiment Marz 1990.

Unter anoxischen Bedingungen betragt die ZCO2 -Freisetzungsrate
der untersuchten Individuen 0.035 + 0.009 jimol CO2 *Ind.~1*h~1.

Callianassa subterréanea

Der Maulwurfskrebs Callianassa subterranea lebt in einem
umfangreichen Gangsystem, das sich bei adulten Individuen
mindestens bis 50cm tief 1ins Sediment erstreckt. Durch
Pleopodenschlage kann Callianassa subterranea einen Wasserstrom in
den Gangen erzeugen. Auf diese Weise sorgt der an geringe
Sauerstoffgehalte angepallte Krebs fir eine ausreichende Beluftung
der distalen Teile seines Gangsystemes (Witbaard und Duineveld
1989, FoOrster 1991). Ober die Ernahrung der Tiere 1ist wenig



bekannt. Man nimmt aber an, daBR Callianassa__subterranea die
organischen Bestandteile aus dem Sediment herausfiltriert. Dal
noch andere Erndhrungsarten Vorkommen, ist zu vermuten. Auf der
Station Schlicksandgrund ist Callianassa ein wichtiger
Bestandteil der Makrofaunagemeinschaft mit einer mittleren
Abundanz adulter Tiere von 21 Ind.-*irr2 und einer Abundanz juve-
niler Individuen, die Jje nach Jahreszeit zwischen 7 wund 200
Ind.*nr2 variiert (Forster 1991). Bisher vorliegende Literaturan-
gaben sind wegen unzureichender Probenahmetechniken Minimalwerte.
Abbildungen 13 und 14 =zeigen die freigesetzten ECO02-Mengen 1in
InkubationsgefalRen mit kleinen (1G: 48-98mg, n=6) und grofen (TG:
331-543mg, n=4) Individuen von Callianassa subterréanea in zwei 5
Tage andauernden Experimenten bei 6®C unter suboxisch spéater
anoxischen Verhaltnissen.

Inkubationsdauei (Tage)

Abb. 13:

VerlauF der freigesetzten ECO2-Mengen 1in Respirationsgefalien
(ca. 13ml Vol.) mit je einem Exemplar von Callianassa subterréanea
(kleine Individuen TG: 48-98mg) bei anoxischer Inkubation (6°C)
sowie Darstellung des maximal moéglichen mikrobiellen Anteiles
daran (ermittelt Uber Zellzahlen, mittlere Biomassen und eine
anggnomm%?e Aufbau-Effizienz von 10%, vergl. Kap. 3.2.1.),
x+SD, n=6.

In beiden Versuchen steigen die EC02-Mengen 1in den Inkuba-
tionsgefallen von ca. 2 vmol auf Werte von 26.9 bzw. 79.0
umol ECO2 an. Dieses sind die hdochsten gemessenen Werte innerhalb
dieser Untersuchung und sie zeigen die hohe Stoffwechselaktivitat
von Callianassa subterranea unter Sauerstoffmangel.



Callianassa subterranea

grofRe Individuen

Inkubationsdauer (Tage)

Abb . 14:

Verlauf der freigesetzten EC02-Mengen 1In Respirationsgefallen
(ca. 60ml Vol.) mit je einem Exemplar von Callianassa subterranea
{groRe Individuen TG: 331-543mg) bei anoxischer Inkubation (6°C)
sowie Darstellung des maximal moéglichen mikrobiellen Anteiles
daran (ermittelt dber Zellzahlen, mittlere Biomassen und eine
angenommene Aufbau-Effizienz von 10%, vergl. Kap. 3.2.1.),
x+SD, n=4.

Der maximal mogliche mikrobielle Anteil an der COz-Freisetzung
kébnnte nur an den ersten beiden Versuchstagen des Experimentes
mit grofRen Individuen eine Rolle spielen. Hier liegen die Werte
zwischen 1.5 wund 2.8 wumol ZCO2 wund damit 1im Bereich der
tatsachlich gemessenen ECO2 -Konzentration. Da sich die Ca-
Konzentrationen im Laufe des Versuches erhdéhten, wurde eine
Korrektur der MelRwerte vorgenommen (siehe Kap. 2.5.2.1. und
Anhang 5, Tab. A-5).

In Abbildung 15 und 16 sind die entsprechenden 1C02 -
Freisetzungsraten bezogen auf das Trockengewicht dargestellt. In
beiden Versuchen ist ein deutlicher Anstieg dieser Rate sichtbar,
in Abb.15 von 1.69 auf 3.63 umol O *gTG~1*h_1 (Faktor 2) und in
Abb_.16 von 0.28 auf 1.52 pmol CO02*gTG~1*h-1 (Faktor 5). Auch bei
Callianassa subterranea zeigen kleine Individuen héhere

Aktivitaten als grolde.



IC O 2" Freisetzungsrate

Infcubationsdauer (Tao*)
Abb. 15:

Verlauf der auf das Korpergewicht bezogenen ZCO2-Freisetzungsrate
in einem Experiment mit Callianassa subterranea (kleine Indivi-
duen TG: 48-98mg) bei anoxischer Inkubation (°C), x+SD r n=6.

ZCO:2 - Freisetzungsrate

Inkubationsdauor (Tage)

Abb. 16:

Verlauf der auf das Korpergewicht bezogenen ECO2-Freisetzungsrate
in einem Experiment mit Callianassa subterranea (grole Indivi-
duen TG: 331-543mg) bei anoxischer Inkubation 6°C), x+SD, n=4.

Insgesamt ist C. subterranea in der Lage, 1innerhalb von 5 Tagen

auf Sauerstoffmangel mit einer Erhdhung der Stoffwechselaktivitat



um mindestens 100% zu reagieren. Dieses Ergebnis weist darauf
hin, dal der anaerobe Stoffwechsel wvon C. subterranea einen
wichtigen Teil der gesamten Stoffwechselaktivitat des
Maulwurfskrebses ausmacht. Die ECO2-Freisetzungsraten fur kleine
und grolRe Tiere betragen jeweils 0.24 + 0.05 und 0.68+0.15
Umol CO2*Ind._1*h 1.

3.2.3. Experimente mit Arctica islandica und Halicryptus
spinulosus aus der Kieler Bucht

Arctica islandica

Die Muschel Arctica islandica ist auf schlicksandigen Bdden
borealer Meeresgebiete weit verbreitet und lebt dort eingegraben
direkt unter der Sedimentoberfldche. Trotz ihrer Tiltrierenden
Erndhrung findet man die Muschel auch in groRBeren Sedimenttiefen,
die sie aktiv aufsucht (Taylor 1976). Besonders iIn dieser
Situation ist Arctica islandica auf anaeroben Stoffwechsel
angewiesen. Aus Experimenten zur Sauerstoffmangelresistenz ist
bekannt, dal A. islandica lange Perioden unter anoxischen
Verhaltnissen uUberleben kann (Theede et al. 1969 , Oeschger 1987).
Die Inkubationsdauer bei 6®C wurde dementsprechend auf 21 Tage
festgelegt.

In der Kieler Bucht wird die Muschel 30-40 Jahre alt (H. Rumohr,
personl. Mitteilung). Fur das Experiment wurden ca. 3 Jahre alte
Exemplare (20-25mm Schalenlange) ausgewahlt. Die Abundanz von
A. islandica dieser GroRenklasse lag im November 1990 auf einer
nahegelegenen Station in der Kieler Bucht (Suderfahrt Station 18,
22m) bei 37 Ind.*nr2 (H. Rumohr pers. Mitteilung). Fir weitere
Berechnungen wird diese Abundanz von A. islandica fur die Station
Dorschmulde Ubernommen, da dort keine entsprechenden Angaben fur
den Untersuchungszeitraum vorliegen. Weigelt (1987) ermittelte fur
die Dorschmulde in den Jahren 1981-1985 stark variierende
Abundanzen der Muschel bis maximal 40 Ind * m 2
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Abb. 17:

Verlauf der freigesetzten ECO2-Mengen 1In Respirationsgefalen
(ca. 60 ml Vol.) mit Jje einem Exemplar von Arctica islandica
{TG mit Schale: 715-1048mg) bei anoxischer Inkubation @°C) sowie
Darstellung des maximal moglichen mikrobiellen Anteiles daran
{ermittelt Uber Zellzahlen, mittlere Biomassen und eine ange-

nommene Aufbau-Effizienz wvon 10%, vergl. Kap. 3.2.1.), x+SD,
n=s .

Abbildung 17 zeigt die freigesetzten ECOz-Mengen in Inkubations-
gefallen mit Arctica islandica {n=8,TG: 715-1048mg) und den maximal
moglichen mikrobiellen Anteil. Die Werte steigen von 1.34)¢mol ZCO2
an 1. Tag auf 22.66 wumol ECO2 am 21. Tag. Der mogliche
mikrobielle Anteil betragt maximal 2.55 yimol ZCO2 an 13. Tag.
wahrend dieses Versuches stieg die Ca-Konzentration im
Inkubationswasser deutlich an (siehe Anhang 5, Tab.A-5), was
durch Schalenauflésung (CaC03) und damit verbundener Ca-
Freisetzung bei niedrigen pH-Werten zu erklaren ist. Es wurde,
wie beschrieben, eine Korrektur der MeRwerte durchgefuhrt (Kap.
2.5.2.1.). Nach fruhestens 13 Tagen konnte bei der Probennahme
Schwefelwasserstoff iIn einigen Inkubationsgefallen festgestellt
werden.

Die entsprechenden ECO2-Freisetzungsraten dieses Experimentes
zeigen ab dem 8 .Tag erniedrigte Werte (Abb. 18). Die Streuung der
8 parallelen Einzelmessungen sinkt ebenfalls ab Tag 8.

Fallt man das Ergebnis der ZCO2- Freisetzungsraten zusammen, SO
kann man 2 Phasen unterscheiden: 1in einer ersten Phase (bis Tag 8)



setzt A. islandica ZCO2 mit einer gemittelten Rate von 0.076 1inol
ZCO02 gTG 1*h 1 frei; die zweite Phase ist durch eine niedrigere
Rate wvon 0.048 umol CO2*gTG-1*h~1 gekennzeichnet. A. islandica

reduziert ihre Stoffwechselaktivitdt im Laufe dieses Experimentes
auf 64%.

2CC>2- Freisetzungsrate
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Abb. 18:

Verlauf der auf das Korpergewicht bezogenen ECO2-Freisetzungsrate
in einem Experiment mit Arctica islandica (G mit Schale: 715-
1048 mg) ber anoxischer Inkubation °C), x+SD, n=8.

Die ECO2-Freisetzungsrate eines Individuums unter anoxischen
Bedingungen liegt bei 0.045+0.012 pmol ZCOz*Ind.-1*h~1 .

Halicryptus spinulosus

Der Priapulide Halicryptus spinulosus lebt in  Géngen, die
mindestens bis 30cm ins Sediment fuhren. Als Rauber durchwihlt er
die oberen Sedimentschichten nach Beuteorganismen. Er kann lange
Zeit ohne Nahrungsaufnahme Uberdauern und ist ebenfalls sehr gut
an Sauerstoffmangel angepaldt. Versuche zur Sauerstoffmangel-
resistenz ergaben bei Temperaturen unter 10*C LDa»-Werte von Uber
30 Tage (Oeschger und Theede 1986). Die Gange von Halicryptus
spinulosus minden an der Sedimentoberflache mit einer Offnung,
durch die ein Austausch geldoster und partikularer Substanzen
zwischen Wasser/Sedimentoberflache und den tieferen
Gangabschnitten moglich ist. Bei extremem Sauerstoffmangel und



wahrend der Beutesuche halt H. spinulosus sich an der Sediment-
oberflache auf. Auf der untersuchten Station kommt der Priapulide
mit einer Abundanz von 60 Ind.*m-2 wvor (Powilleit 1988). Die
Inkubationszeit bei 6®C betridgt 15 Tage.

Abbildung 19 zeigt die freigesetzten ECO2-Mengen in Inkubations-

gefallen mit Halicryptus spinulosus wahrend eines 15 Tage an-

dauernden Experimentes und den moglichen mikrobiellen Anteil. Die

Werte steigen von 1.00 umol am 1.Tag auf 17.23 wvimol 1CO2 am Tag

15. Der bakterielle Anteil daran betragt maximal 0.73 jaml ECO02

an Tag 15.

Inkubationsdauer (Tage)

Abb. 19:

Verlauf der freigesetzten ECO2-Mengen in Respirationsgefallen
(ca. 13ml Vol.) mit je einem Exemplar von Halicryptus spinulosus
(0G: 37-75mg) bei anoxischer Inkubation °C) sowie Darstellung
des maximal moglichen mikrobiellen Anteiles daran (ermittelt
Uber Zellzahlen, mittlere Biomassen und eine angenommene Aufbau-
Effizienz von 10%, vergl. Kap. 3.2.1.), x+SD, n=5.

Nach spatestens 8 Tagen trat 1in allen 5 Parallelgefallen
Schwefelwasserstoff auf und Halicryptus spinulosus reagierte mit
einer Verfarbung seiner Haut von gelb nach schwarz. Diesem
Phadnomen liegt wahrscheinlich die Entgiftung des H2S in Form
einer schwarzen Eisenschwefelverbindung durch den Priapuliden
selbst zugrunde (Oeschger und Schmaljohann 1988).

Die entsprechende [1CO2-Freisetzungsrate (Abb. 20) zeigt einen
leichten Anstieg iIm Versuchsverlauf, bei hohen Standardabweichun-
gen der Einzelmessungen (n=5, TG: 37-75mg). Halicryptus spinulosus



erhoht die 1C02-Freisetzungsrate von 0.5 umol ICO2*gTG-1*h-1 an
Tag 2-3 auf 1.0 ymol ICO2*gTG-1*h-1 zu Versuchsende d.h. es 1ist
eine Aktivitatserhohung um 100% festzustellen.

ZCO: - Freisetzungsrate
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Abb. 20:

Verlauf der auf das Korpergewicht bezogenen ZCO2-Freisetzungsrate
in einem Experiment mit Halicryptus spinulosus (1G: 37-75mQg)
bei anoxischer Inkubation °C), x+SD, n=5.

Aus den Ergebnissen dieses Versuches ergibt sich fur 1 Indivi-
duum von H. spinulosus unter anoxischen  Bedingungen eine
ECO2-Freisetzungsrate von 0.049+0.023 vmol ECO2*Ind._1*h-1.

3.2.4. Experimente mit Golfinqia ((\ephasoma) spec. aus der
Norwegischen See

Der Sipunculide Golfingia (@ ephasoma) spec. 1ist ein wichtiger
Vertreter der Makro-Infauna auf der untersuchten Zentralstation
auf dem Voring- Plateau in 1420m Wassertiefe. Seine Biomasse
betragt ca. 60% der Gesamtmakrofauna-Biomasse (Romero-Wetzel
1989). Fur die in dem Experiment verwendete GroéRenklasse der Tiere
von Uber 2cm Lange wurde eine Abundanz von 24 Ind.*nr2 ermittelt.
Der Sipunculide lebt 1in schmalen runden Gangen, die sich
mindestens 50cm tief iIn das Sediment erstrecken. Golfinqgia
(Nephasoma) spec. 1ist ein vagiler Substratfresser und halt sich
bevorzugt in Sedimenttiefen um 6cm auf. Durch zahlreiche



Offnungen stehen die Ginge mit dem dariberliegenden Wasser in
Verbindung. Ober die Sauerstoffanspriche dieser Sipunculiden war
bisher wenig bekannt. Die suboxischen bzw. anoxische Inkubation
bei +0.5%C Uber einen Zeitraum von 5 Tagen zeigt, dal die Tiere
zumindest unter den Versuchsbedingungen anoxische Phasen
Uberleben. Insgesamt sind die gemessenen 1CO2 -
Konzentrationserhéhungen im Laufe dieses Experimentes im
Vergleich zu den Konzentrationen In Experimenten mit anderen
Tierarten gering.

Abbildung 21 zeigt die freigesetzten ECO2-Mengen in Inkubations-
gefalen wahrend eilnes 5 Tage andauernden Experimentes mit
Golfingia ((ephasoma) spec. und den dabei moglichen mikrobiellen
Anteil.

InfcubaUonsdauer(Tage)

Abb. 21:
Verlauf der freigesetzten ZCO2-Mengen iIn Respirationsgefalien

(ca. 13ml Vol.) mit je einem Exemplar von Golfingia (N\ephasoma)
spec. (TG: 2.3-6.4mg) bei anoxischer Inkubation (+0.5°C) sowie
Darstellung des maximal moglichen mikrobiellen Anteiles daran
(ermittelt dber Zellzahlen, mittlere Biomassen und eine ange-
nommene Aufbau-Effizienz wvon 10%, vergl. Kap. 3.2.1.), x+SD,
n=s .

Letzterer betragt maximal 0.30 ymol ECO2 . Die ZC02 -
Konzentrationen steigen von 0.86 umol am 1.Tag auf 2.23 umol ZCO02
am 5.Tag an und zeigen eine hohe Standardabweichung (n=8,
TG: 2.3-6.4mQ).



Ebenfalls hohe Standardabweichungen zeigen die entsprechenden
ZCOz-Freisetzungsraten (Abb. 22). Sie sinken im Laufe der
Inkubation von 8.41 umol ZCo2*gTG-1*h-1 am N.Tag auf 4.43  tinol
ZC02*gTG-1*h~-1 am 5.Tag. Das entspricht einer Verringerung der
Stoffwechselaktivitat auf 53% des Anfangwertes.

2CC>2- Freisetzungsrate
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Abb. 22:
Verlauf der auf das Korpergewicht bezogenen ZCO2-Freisetzungsrate

in einem Experiment mit Golfingia (Nephasoma) spec. (1G: 2.3-
6.4 mg) bei anoxischer Inkubation (+0.5°C), x+SD, n=8.

Die unter anoxischen Verhaltnissen ermittelte ZCO2-Freisetzungs-
rate eines Individuums von Golfingia (@Eephasoma) spec. betragt
0.019 + 0.013 umol ECO2*h-1 .

3.2.5. Fehlerbetrachtung
Der methodische Fehler bei der Messung von ZCO2 mit dem IR-
Analysator von +2% (ca. 2 ug*cnr3) wirkt sich besonders auf die

Werte vom 1. Inkubationstag aus. Die vom Versuchstier
freigesetzte CO2-Menge 1ist zu diesem Zeitpunkt haufig am
geringsten, so dal eiln zusatzlicher methodischer Fehler den

MeBwert vollig UOberdecken kann. So ist zu erklaren, warum in
einigen Inkubationsgefallen vom Beginn des Experimentes bis zum
ersten MeRBpunkt nach einem Tag keine Erhdhung der ZCO2 -
Konzentration gemessen werden konnte (siehe Anhang Tab.A-6 bis



A-11) . Je groRer die ZCO2-Konzentrationserhthung innerhalb eines
Versuches ist, desto weniger werden die MelRwerte von einem
solchen Fehler beeinflulRt.

Da der Fehler bei der gaschromatographischen ZCO2-Messung nur
+1% betragt, werden die MeRwerte des Experimentes mit Golfingia
(Nephasoma) spec. entsprechend weniger beeinflul3t.

3.3. 1CO2-Profile im Sediment

3.3.1. Deutsche Bucht

ECO2-Konzentrationsprofile Im Porenwasser wurden zu verschiedenen
Jahreszeiten der Jahre 1989 und 1990 auf den Stationen
Schlicksandgrund und Schlickgrund gemessen (Abb.23-25).
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Abb. 23:

Darstellung von ECO2-Profilen iIm Porenwasser in Sedimenten der

Stationen Schlicksandgrund und Schlickgrund in der Deutschen
Bucht im Mai 1989.

Die Profile der Station Schlicksandgrund zeigen nur geringe
Konzentrationsunterschiede mit der Sedimenttiefe, die Werte



variieren zwischen 2.4 und 2.7 mmol*dnr3 im Wasser U(ber dem
Sediment und steigen bis maximal 3.8 mmol*dm-3 in den untersuchten
Sedimentschichten bis 18cm Sedimenttiefe an.

Die Profile der Station Schlickgrund zeigen nur im Wasser &ahnliche
Werte (bis 4 mmol*dm~3) wie die Profile der Station Schlicksand-
grund. Mit zunehmender Sedimenttiefe steigen die ECO2 -
Konzentrationen sehr schnell an und erreichen Werte zwischen 17
und 40 mmol*dnr3 .
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Abb_ 24:
Darstellung von ECO2-Profilen im Porenwasser in Sedimenten der

Stationen Schlicksandgrund und Schlickgrund in der Deutschen
Bucht im August 1989.

Die ECO2-Profile beider Stationen unterscheiden sich zu allen
Zeitpunkten der Probennahme deutlich. Von einer &hnlich hohen
ZCO2-Konzentration im Wasser Uber dem Sediment steigen die Werte
auf der Station Schlickgrund mit der Sedimenttiefe schnell an,
wahrend die Werte auf der Station Schlicksandgrund relativ



konstant bleiben. Besonders steile Konzentrationsgradienten treten
auf der Station Schlickgrund in den oberen Sedimentschichten auf.
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Abb. 25:

Darstellung von ZCOz-Profilen im Porenwasser in Sedimenten der

Stationen Schlicksandgrund und Schlickgrund in der Deutschen
Bucht im Oktober 1989.

Die Profile der Station Schlicksandgrund sind dagegen nur durch
einen Gradienten zwischen Bodenwasser und der Sedimentschicht
O-Icm gekennzeichnet. Der Unterschied zwischen beiden Stationen
ist durch die starke Bioturbation von Makrofauna auf der
letzteren zu erklaren. Konzentrationsunterschiede kodnnen sich
u.a. wegen des erhohten Flussigkeitsaustausches nicht dauerhaft
aufbauen (vergl. Kap. 4.4.). Auch andere Parameter auf der
Station Schlicksandgrund, wie C«r9, Chlorophyll a und Protein,

zeigen keine groRRe Verdnderung mit der Sedimenttiefe (Teucher
1991) .



In Abbildung 26 sind 4 ECO2-Profile der Station Schlicksandgrund
abgebildet. Eine nennenswerte, jahreszeitliche Veranderung ist
nicht zu erkennen. Immer ist der schon erwahnte Konzentrations-
unterschied zwischen Bodenwasser und der Sedimentschicht 0-Icm
ausgepragt.
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Abb. 26:
Jahreszeitliche Veranderung von ECO2-Profilen im Porenwasser des

Sedimentes der Station Schlicksandgrund in der Deutschen Bucht.

Abbildung 27 zeigt 4 ECO2-Profile der Station Schlickgrund zu
verschiedenen Jahreszeiten. Bel generell zunehmenden Konzentra-
tionen mit der Sedimenttiefe lassen sich saisonale Unterschiede
feststellen. So liegen die ECO2-Konzentrationen in 4cm Sediment-
tiefe im Mai 1989 bei 8 und im Januar 1990 bei 30 mmol*dm-3. In
diesen Unterschieden kodnnte sich die starke physikalische
Beeinflussung des Sedimentes (Tidenstrome und Sturme) und die
damit verbundenen Umlagerungen des Sedimentes dokumentieren. Nach
solchen Ereignissen wirden sich neue ECO2-Gradienten im Sediment
einstellen und die Profile wirden sich entsprechend verdndern.
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Abb. 27:
Jahreszeitliche Verédnderung von ECO2-Profilen im Porenwasser des

Sedimentes der Station Schlickgrund in der Deutschen Bucht.

Fir Berechnungen von ZCO2-Flissen vom Sediment ins Wasser sind
gemessene Konzentrationen und Konzentrationsdifferenzen zwischen
dem  Wasser Uber der Kernoberfléche und Porenwasser in
verschiedenen Sedimentschichten der Stationen in der Deutschen
Bucht in Tabelle 1 zusammengefallt (siehe auch Anhang 3, Tab.A-3):



Tabelle_1: ECO*-Konzentrationen und Konzentrationsdifferenzen auf
2 Stationen in der Deutschen Bucht

Station: Schlicksandgrund (35m)
Konzentrationen: im Wasser in Sedimentschicht O-Icm Differenz

(mmol*dnr 3)

Datum der Probennahme

Mai 1989 2.61 3.16 0.55
Aug. 1989 2.41 3.11 0.70
Jan. 1990 2.23 3.02 0.79
Juni 1990 2.70 3.33 0.63

Mittelwert + SD: 0.67+0.10

Station: Schlickgrund @2m)

Konz.: im Wasser O-lcm Diff. 1-2cm DiffF. 3-4cm Diff.

(mmol*dnr 3)

Mai 1989 2.70 3.89 1.19 5.66 2.96 7.59 4.89

Aug. 1989 4.00 9.91 5.91 15.34 11.34 20.61 16.61

Okt. 1989 2.84 5.36 2.52 8.89 6.05 14.57 11.73

Jan. 1990 3.50 8.77 5.27 13.82 10.32 29.77 26.27
Mittelwert + SD: 3.72+2.24 7.67+3.89 14.88+9.0

3.3.2. Kieler Bucht
ZC02-Konzentrationsprofile wurden auf der Station Dorschmulde zu

verschiedenen Jahreszeiten gemessen (Abb. 28). Die ECO2- Kon-
zentrationen im Bodenwasser betrugen um 1.9 mmol*dnr3.
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Abb. 28:
Jahreszeitliche Veranderung von ZCO2-Profilen im Porenwasser
des Sedimentes der Station Dorschmulde in der Kieler Bucht.

Mit zunehmender Sedimenttiefe steigen die Konzentrationen auf
maximal 7.6 mmol*dnr3 in 18cm im Januar 1991 an. Im November 1990
lagen die maximalen ICO2-Konzentrationen bei 6.3 mmol*dm-3 und @m
Marz und August 1989 wurden maximal 4 mmol*dm-3 in 20cm gemessen
(Anhang 3, Tab. A-3). Erhohte ECO2-Konzentrationen im Porenwasser
tieferer Sedimentschichten zeigen, dal auf dieser Station die
bioturbate Aktivitidt nicht ausreicht, um Konzentrationsgradienten
innerhalb verschiedener Sedimentschichten auszugleichen. Die
Besiedlung mit Makrofauna auf dieser Station beschrankt sich
hauptsachlich auf die oberen sauerstoffhaltigen Bereiche. Nur
einige Arten wie Halicryptus spinulosus und adulte Arctica
islandica leben auch in tieferen Horizonten. Sie sorgen durch
thre Wahltatigkeit fur eine erhbhte Durchmischung und damit fir
einem Austausch geldster und partikuldrer Substanzen zwischen
Wasser und Sedimentoberflache und tieferen Sedimentschichten. Die



saisonalen Unterschiede 1i1n den Profilen koénnen hydrographisch
bedingt sein oder spiegeln die raumliche Heterogenitat des
Sedimentes in der Dorschmulde wider.

In Tabelle 2 sind die Konzentrationen und Konzentrations-
differenzen zwischen dem Wasser Uber der Kernoberfldche und
Porenwasser in verschiedenen Sedimentschichten der Station
Dorschmulde zusammengefaldt:

Tabelle 2: ECO2—Konzentrationen und Konzentrationsdifferenzen auf
der Station Dorschmulde in der Kieler Bucht

Station: Dorschmulde (22m)

Konz.: im Wasser O-lcm DiffF. 1-2cm DifF. 2-3cm Diff.
(mmol*dnr 3)
Datum der
Probennahme
August 1989 1.93 2.48 0.55 2.75 0.82 2.86 0.93
November 1990 1.86 2.70 0.84 3.02 1.16 3.48 1.62
Januar 1991 1.93 2.48 0.55 2.93 1.00 3.14 1.21
Mittelwert + SD: e _65+®.17 0 .99+0.17 1.25+0.3!

3.3.3. Vtfring-Plateau
Ein auf der Zentralstation des Vflring-Plateaus aufgenommenes ECO2 -

Konzentrationsprofil wurde mir von Herrn S. Lammers (GEOMAR-Kiel)
zur Verfugung gestellt. Bis 20cm Sedimenttiefe liegen die ECO2-
Konzentrationen zwischen 2.59 und 2.78 mmol*dnr3. Die ZC02-Konzen-
tration des Bodenwassers wurde im Gegensatz zu den Messungen des
Wassers uber der Kernoberflache in den anderen Versuchen getrennt
aus einer Bodenwasserprobe bestimmt (siehe Kap. 2.2.1.) und
betragt 2.15 mmol*dm-3. Aus den Messungen auf der Zentralstation
in 1420m Wassertiefe ergeben sich Konzentrationsdifferenzen
zwischen Wasser und Porenwasser in verschiedenen Sedimentschichten



von 0.44 mmol * dm-3 Ffur die Sedimentschicht O-lcm und 0.55
mmol*dm=3 Ffir die Sedimentschicht I-2cm.

3.3.4. Berechnung von ECO2-Flussen

Die Berechnung der moglichen 1C0z-Flisse anhand der ZC0O2 -
Konzentrationsprofile erfolgte mit der fur die Sedimentverhalt-
nisse modifizierten Formel des I.Fick’schen Gesetzes (Gl.8). Bei
den Flachwassersedimenten wurden ZCO2-Flusse bei 6*C, einer
typischen Wintertemperatur, errechnet. Eine Temperaturerhdhung auf
18»C im Sommer wirde den ZCO2-FIlul3 um 45% erhoéhen. Ausgehend wvom
temperaturkorrigierten, molekularen Diffusionskoeffizienten von
HCO3- iIn Seewasser (Dsw) wurde unter Verwendung von Gleichung 9
und Gleichung 10 ein molekularer Sediment-Diffusionskoeffizient
(Dsed.) bestimmt.

Kitlar (1991) ermittelte im Zusammenhang mit Bioturbationsunter-
suchungen in der Deutschen Bucht eine Erhéhung der molekularen
Diffusion im Sediment durch Makrofauna in Form eines «oio-Wertes,
der das Verhdltnis des effektiven Diffusionskoeffizienten (mit
Fauna) zum molekularen Diffusionskoeffizienten (ohne Einflull von
Fauna) angibt. Fur die dichtbesiedelte Station Schlicksandgrund
betragt dieser 3.1 und fur die Station Schlickgrund 2.1 (Jeweils
in den obersten 0.5cm des Sedimentes). Fur die Dorschmulde wurde
der Faktor 2.1 von der Station Schlickgrund dbernommen, da das
ebenfalls feinkdérnige Sediment eine &hnlich geringe Besiedlung
mit Makrofauna zeigt. Unter Einbeziehung dieser Ergebnisse wurden

fur weitere Berechnungen folgende effektive Sediment-
Diffusionskoeffizienten  (Dsed.) benutzt: fur die Station
Schlicksandgrund 11.6*10-* cm2*s 1 und Tlr die Stationen

Schlickgrund und Dorschmulde 10.8*10-6cm2*s-1 .

Fur das Sediment der Zentralstation auf dem VFflring-Plateau wurde
ein Dsed. von 7.43*10-6 cm2*s-1 von Balzer (1989) ubernommen.

Auf dieser Grundlage wurden ECO2-Flisse aus dem Porenwasser der

obersten Sedimentschicht O-Icm iIn das Uberstehende Wasser
ermittelt (siehe Tabelle 3):



Tabelle-3: ECO2-Fluisse (Jimol*nr2*h-1) aus der Sedimentschicht
O-Icm Sedimenttiefe in das Wasser Uber dem Sediment

Deutschen Bucht  Station: Schlicksandgrund (35m) 151.1

Station: Schlickgrund (22m) 1243.8
Kieler Bucht Station: Dorschmulde (21m) 217.3
VFiring-Plateau Zentralstation (1420m) 94.2

Der methodische MeRfehler von +2% wirkt sich bei diesen ECO2-

FlulBberechnungen nur gering aus , da iIn diesem Zusammenhang
lediglich die Konzentrationsdifferenzen eine Rolle spielen (siehe
Gl.8).

3.3.5_Einflul von Makrofauna auf ZCO2-Konzentrationen im Sediment

ECO2-Messungen an Gangwandungen

Um  den Einflu@ von Makrofauna auf die raumliche ECO2 -
Konzentrationsverteilung im Sediment zu  beschreiben, wurde
gezielt das Sediment  nahe der  Gangwandungen und in
Kontrollbereichen ohne Génge auf seine [1C02-Gehalte untersucht.
Die Messungen erfolgten an Gangen von Callianassa subterranea
und Ro6hren von Lanice conchileqga im Sediment der Station
Schlick-sandgrund.

An Gangen von C. subterrdnea konnten iIn 4 wvon 6 Messungen
verringerte 1CO2-Konzentrationen an  Gangwandungen gegenuber
Kontrollbereichen festgestellt werden. Der maximal gemessenen 1C02
Konzentrationsunterschied betragt 1.05 pmol*cnr3.

Bei Lanica conchileqga konnten bei 3 von 4 Messungen dieser Art
erhéhte ECO2-Konzentrationen um die Rohre festgestellt werden.
Dieser Sedimentbereich setzte sich deutlich durch eine gelblich
braune Farbe vom weiter entfernt liegenden Sediment ab. Der
maximal gemessene Konzentrationsunterschied betragt 1. 23umol*cirr 3.



ECO*-Profile in Sedimentkernen mit kinstlich erhodhter
Makrofaunabesiedlung

In einem Experiment mit Arctica islandica aus der Dorschmulde
konnte nach 7wochiger Halterung der Einflul von 5 Individuen
dieser Art auf ein ECO2-Profil im Sediment untersucht werden.
Abbildung 29 zeigt die ECO2-Profile 1iIn einem Sedimentkern
(MC, 78.5cm2) mit A. islandica und in einem Kontrollkern ohne
jugesetzte Tiere. In den oberen 4cm des Sedimentes, dem
Aufenthaltsort der Muscheln wdhrend des Experimentes, 1ist eine
deutliche Veranderung des ECO2 -Profiles zu erkennen.

ECO2 ~Konzentrationsprofil

nach 7 wodchiger Halterung mit 5 Ind. von Arctica islandica

ICOj- Konzentration (mmol/L)

0 1 2 3 4 5 6

Sadtoiwnttiat« (cm)

Abb. 29:

Darstellung von ECO*-Profilen aus einem Halterungsexperiment nach
7 Wochen mit erhohter Besiedlungsdichte von Arctica islandica

Ind./78.5cm2) im Sedimenten aus der Kieler Bucht. Kontrollkern
ohne A. islandica.



Im Bodenwasser und Im Porenwasser des obersten Sedimentzenti-
meters liegen erhohte und in den 3 folgenden Zentimetern
verringerte ECO2—Konzentrationen Vor . In tieferliegenden
Schichten sind keine deutlichen Unterschiede zwischen beiden
Profilen zu erkennen.

In einem Experiment mit unterschiedlicher Besiedlungsdichte von
Nephtys homberqii aus der Deutschen Bucht zeigten die in 3
Sedimentkernen erzielten Mellergebnisse keinen Zusammenhang
zwischen Besiedlungsdichte und dem entsprechenden ECO2-Profil
aufF. Der Kern mit einer mittleren Besiedlungsdichte von 3 Ind.
pro Kern (382 Ind.*nr2) zeigt deutlich erhohte ECO2 -
Konzentrationen besonders iIn Sedimenttiefen unterhalb gam.
Offensichtlich sind die ECO2 -Konzentrationen in diesen
Sedimentkernen von anderen Faktoren abhangig als der Makrofauna-
aktivitat des Polychaeten.

3.4. Warmeproduktionsmessungen

warmeproduktionsmessungen wurden an 2 Makrofaunaarten aus der
Deutschen Bucht (Station Schlicksandgrund) durchgefihrt. Im Mai
und Juni 1990 wurden iIn je 2 Experimenten die Warmeproduktion
durch Callianassa subterranea und Nephtys homberqii bei 7»C
gemessen. Die Ergebnisse dieser Experimente, die 110 und 48
Stunden andauerten , sind iIn verschiedene Phasen aufgeteilt. C.
subterranea zeigt einen geringen Abfall der Warmeproduktion
wahrend des  Aufzeichnungszeitraumes. Die Werte der Versuche
betragen in der 1.Phase 0.40 + 0.02 bzw. 0.57 + 0.45 J*gTG~1*h_1
(n=4, TG: 300-580mg). Diese Phase ist durch den zu Versuchsbeginn
noch vorhandenen Restsauerstoff in den Kammern gekennzeichnet.
Unter anoxischen Verhaltnissen in der 2. Phase liegen die MelRwerte
bei 0.35 + 0.13 bzw. 0.50 + 0.36 J*gTG_1*h~1. Die Reduktion der
warmeproduktion bei r. subterranea fuhrt in beiden Experimenten
zu Raten, die 88.4 bzw. 88.5% des Ausgangswertes betragen.



Die Versuche mit N. homberqii bei 7*C ergaben Thermogramme, 1in
denen die  Warmeproduktion im Laufe der Inkubation deutlich
abnimmt. EiIn Versuch im Mai 1990 unter oxischen Startbedingungen
mit einem Individuum (IG: 67mg) ergab innerhalb eines Zeitraumes
von 105 Std. eine Reduktion der Warmeproduktion von 0.84 auf 0.28
J*gTG-1*h~1 (33%). EiIn zweiter Versuch im Juni 1990 bei einer
suboxischen Inkubation Uber ein Zeitraum von 72 Stunden ergab zu
Beginn eine Warmeproduktionen von 1.65+2.07 und zu Versuchsende
0.74 + 0.84 J*gTG-1*h_.1  (45%). Die hohen Standardabweichungen
(n=5) konnen eine Folge der unterschiedlichen Individuengroéfien
(TG: 23-190mg) sein (vergl. Kap. 4.1.4.).



4.1. ZCO2-Freisetzung als HalR fur den anaeroben Stoffwechsel

4.1.1. Durchfuhrung der Experimente

Ziel der Experimente zur CO2-Freisetzung von marinen Evertebra—
ten war es, die Stoffwechselaktivitat einzelner Makrofaunaarten
unter anhaltend anoxischen Bedingungen anhand der beim Abbau
organischer KohlenstoffVerbindungen freiwerdenden CO2- Mengen 2zu
quantifizieren. Dazu wurden Langzeitmessungen Uber Zeitraume von
5-21 Tagen an einzelnen Individuen der untersuchten Arten
durchgefiihrt. Ublicherweise wird bei Respirationsmessungen der
Sauerstoffverbrauch eines Organismus Uber einen Zeitraum von
maximal wenigen Stunden gemessen. Dabei werden abnehmende 02-
Konzentrationen, z.B. kontinuierlich mit Sauerstoffelektroden,
gemessen und graphisch erfalt. Der in der vorliegenden Arbeit
benutzte Ansatz, Stoffwechselmessungen auf Zeitrdume von 5 Tagen
bis zu 3 Wochen auszudehnen, stellt eine Erweilterung der
bisherigen Untersuchungen dar. Der erste MelRBwert wurde nach 24
Stunden aufgenommen. Er fallt alle in dieser Zeit stattfindenden
Stoffwechselprozesse zusammen, von denen ein Teil zumindest in
den ersten Stunden noch aerob abgelaufen sein kann (siehe
Kap. 2.5.2.).

ICO2-Freisetzungen wurden bisher hauptsédchlich im Zusammenhang mit
der Bestimmung des Respiratorischen Quotienten (RQ) gemessen, der
das Verhaltnis zwischen der beim Stoffwechsel von Organismen
stattfindenden CO2-Produktion und dem 02-Verbrauch angibt.
Dieser RQ-Wert liegt theoretisch zwischen 0.7 und 1.0 (Schmidt-
Nielsen 1983). Aus ihm kénnen in eingeschranktem MaRe Aussagen
dartuber getroffen werden, welche Zusammensetzung (Kohlehydrate,
Proteine oder Fette) die Nahrung eines Tieres aufwies, die es In
seinem katabolen Metabolismus oxidierte (Hatcher 1989).

Ein anderer Aspekt beil Respirationsmessungen an marinen Wirbel-
losen ist die Untersuchung der physiologischen Anpassungen der
Tisrs auf abnehmende Sauerstoffgehalte. Je nach  Anpassung
unterscheidet man Regulatoren und Konformer (Van Winkel & Mangum



1975). Regulatoren konnen ihren 02-Verbrauch bis zu einem
kritischen Sauerstoffpartialdruck im Seewasser konstant halten.
Konformer sind Arten, welche mit abnehmendem Sauerstoffgehalt
auch i1hren 0O2-Verbrauch verringern. Dieser Forschungsansatz ist
fur die vorliegende Arbeit insofern interessant, als zZu
Versuchsbeginn noch fur wenige Stunden geringe Mengen Sauerstoff
in den Inkubationsgefalen vorhanden waren (EIml 02*dm-3), so dal
besonders gute Regulatoren iIn der Lage gewesen sein konnten,
unter diesen Bedingungen eine hohe Stoffwechselaktivitat aufrecht-
zuerhalten. Dieses Verhalten mite sich in eilner erhohten CO2-
Konzentration im Inkubationswasser nach einem Tag niederschlagen.
Der etwas erhohte MeRBwert nach 24 Stunden im Experiment mit
groBen Individuen von Callianassa subterranea, koénnte darauf
zuriuckzufuhren sein.
Fiur Palaemon adspersus (Crustacea) stellte v.Oertzen (1984) eine
geringere Regulationsfahigkeit beim Sauerstoffverbrauch in einem
geschlossenen gegenuber einem  offenen MelRsystem fest.
Feldsgaard-Petersen (1991) fihrt die Abweichung der Ergebnisse
seiner Messung des 02-Verbrauchs bei Nephtys hombergii gegenuber
Literaturwerten ebenfalls auf methodisch bedingte Unterschiede
zwischen Messungen in geschlossen und offenen Systemen zurick,
wobei die Messung im offenen System niedrigere Werte liefert.
Mit der Verwendung eines geschlossenen Systemes zur Bestimmung des
Stoffwechsels sind Veranderungen verbunden, die im Verlauf der
Experimente auf die Versuchstiere einwirken und ithr Verhalten und
ithre Aktivitat beeinflussen. Von Oertzen (1984) fallit die Nachteile
der Verwendung geschlossener Systeme zur Messung der Respiration
Uber den 02-Verbrauch zusammen:
1. anfanglich erhohter Stre3-Stoffwechsel beim Eilnsetzen des
Tieres iIn die Kammer
2. das freiwerdende CO2 wirkt sich uber die pH-Anderung auf die
Respiration aus
3. die Anreicherung von Stoffwechselendprodukten (z.B. Ammonium
oder Schwefelwasserstoff) im Inkubationswasser kann Zu
Vergiftungen und zur Veranderung der Respirationrate fuhren



4. das Fehlen ausreichender Wasserbewegung kann zu Problemen bei
der Atemgasversorgung der Tiere fuhren.

Fir die vorliegende Untersuchung treffen die aufgefihrten Punkte
nur zum Teil zu, da nicht der Sauerstoffverbrauch, sondern die
CO2-Freisetzung als Mall der Stoffwechselaktivitdat benutzt wird.
Punkt 1 fallt bei Langzeitmessungen des anaeroben Stoffwechsels
nicht ins Gewicht, wenn man CO2-Mengen und Freisetzungsraten
erst nach mehrtagiger Inkubation miteinander vergleicht. Punkt 2
betrifft die 1in der vorliegenden Arbeit benutzte MelRgroRe CO2 .
Ihre Verwendung als Mall des Stoffwechsels bei marinen Wirbellosen
wird im Weiteren ausfihrlich diskutiert. Die In Punkt 3 und 4
angesprochenen Kritikpunkte bewirken bei den untersuchten
Makrofaunaarten keine starken Verhaltensanderungen , da die Arten
auch in situ dhnlich ungunstigen Umweltbedingungen ausgesetzt
sind. Hier 1ist der in den Versuchen mit Arctica islandica und
Halicryptus spinulosus auftretende Schwefelwasserstoff {HS) zu
nennen. Er entsteht als Produkt bakterieller Sulfatatmung und ist
fur viele Tiere ein tdodliches Zellgift. Aus Untersuchungen von
Theede et al. (1969) und Theede ((1973) ist die hohe Resistenz der
beiden Arten gegenuber H2S bekannt. Eine andere wichtige
Veranderung des Milieus wahrend der Langzeitinkubation ist die
Verschiebung des pH-Wertes in den sauren Bereich durch die CO2-
Freisetzung selbst (Gleichgewichtsverschiebung zum Karbonat-lon,
vergl. Gl_.1) und/oder durch die Bildung sauer reagierender End-
produkte wie Laktat, Propionat oder auch Schwefelwasserstoff. Der
maximal gemessene pH-Abfall betrug in dem Versuch mit H.
spinulosus 1.8 Einheiten. Bei 5tagiger Inkubation von Nephtys
homberqii und Golfingia (Nephasoma) spec. sank der pH-Wert nur um
maximal 0.5 Einheiten.

Ein weiterer Faktor, der sich bei der Messung iIn geschlossenen
Systemen auf das Ergebnis auswirken kann, ist das Verhaltnis von
Korpermasse der Versuchstiere zu Wasservolumen, oder anders
ausgedriuckt: wieviel Raum hat das Versuchstier zur Verfigung? In
dieser Arbeit wurden kleine Individuen von Callianassa
subterranea, Halicrvptus spinulosus, Nephtys hombergii und
Golfingia in ca. 13 ml fassende Inkubationsgefale und grolRe



Individuen von C. subterranea und Arctica islandica in ca. 60 ml
fassende  Gefale inkubiert. Das geringste Verhaltnis von
Kbrpermasse zu Wasservolumen lag bei Golfingia wvor. Die sehr
hohen Standardabweichungen in diesem Experiment (siehe Abb. 22)
konnten eine Folge von nur geringen Konzentrationsdnderungen im

Laufe der Inkubation sein. Diese Variation kann durch die
sowieso geringe ZCO2-Freisetzung der sehr kleinen Sipunculiden
oder  durch das geringe Verhaltnis von Korpermasse zZu

Wasservolumen hervorgerufen werden. In den anderen Versuchen war
das Verhaltnis von Korpermasse zu Wasservolumen &hnlich grof3.
Daraus lassen sich folglich die Unterschiede zwischen den Arten
nicht erkladren. Bei Makrofaunaarten, die In ROhren oder Gangen im
Sediment leben, stellt die Inkubation in einer anders geformten
Inkubationskammer unnaturliche Bedingungen dar. Beobachtungen
wahrend der Versuche zeigten jedoch, dal keine andauernden
Strellreaktionen in Form wunnaturlich starker Kdrperbewegungen
wahrend der Inkubation auftraten. Deshalb wurden keine Glasroéhren
innerhalb der Inkubationskammer eingesetzt, wie sie z.B.
Kristensen (1983 und 1989) bei Versuchen mit Nereis benutzte.
Unter anoxischen Bedingungen verringerten die meisten der
untersuchten Arten thre  Aktivitat ohnehin, SO dai
Strellreaktionen offenbar keinen entscheidenden Einflul auf die
MeRRergebnisse haben.

Der CO2-Gasaustausch wéhrend der kurzen Zeit der Probenentnahme,
in der die Inkubationskammer gedffnet wird, kann vernachlassigt
werden, da dieser Gasaustausch so gering ist, dal selbst bei
offenen Inkubationsgefalen in MelRzeitrdumen von mehreren Stunden
kein entscheidender Einflull auf das Melergebnis beobachtet wurde
(Vink & Atkinson 1985).

4.1.2. Woher stammt das freiwerdende CO2 in den Respirations-
kammern?

DaR die gemessenen C02 -Konzentrationserhéhungen durch
Stoffwechselaktivitaten der eingesetzten Tiere hervorgerufen
wurden, wird durch die Abschédtzung des mikrobiellen Anteiles



belegt (Kap. 3.2.1.). Da die eingesetzten Tiere vor
Versuchsbeginn zwar gut abgespult wurden, dies aber keine
Sterilisation der Korperoberflache bedeutet, bleiben auf der
Korperoberflache wund im Korperinneren des Tieres noch viele
Bakterien als potentielle CO2-Produzenten Uubrig. Die gemessene
Erhéhungen der CO2-Konzentrationen in den Respirationsgefalen
wird also durch das Tier selbst und durch die an i1hm haftenden
und in ihm lebenden (z.B. im Darm) Mikroorganismen hervorgerufen.
In den durchgefiuhrten Experimenten wird der Makrofaunaorganismus
mit diesen Bakterien als lebendes System betrachtet, welches an
seine Umgebung CO2 abgibt.

Dald ein Teil der CO2-Freisetzung auch auf anorganische
Losungsvorgange von CaCCh  zurickzufuhren ist, wurde bereits
erwahnt wund in den Ergebnissen berucksichtigt. Besonders bei
Arctica islandica ist dieser Effekt deutlich zu sehen, da der pH-
Abfall im Laufe der anoxischen Inkubation zu einer CaCCh -L&sung
fuhrt. Auch 1in situ in der Kieler Bucht wurde unter anoxischen
Verhaltnissen bei adulten A islandica Schalenaufldsung
beobachtet (Weigelt 1987). Crenshaw (1980) untersuchte
verschiedene Muschelarten unter dem Aspekt einer Schalenaufldsung
bei Sauerstoffmangel. Er stellte u.a. den Abbau von Kalzium aus
der Schale fest. Bei den anderen untersuchten Arten, besonders
im Falle von Callianassa subterranea, ist bei einer ebenfalls
gemessenen starken Erhohung der Ca-Konzentration der Zusammenhang
mit einer Beeinflussung des ECO2-Systems nicht so deutlich. Es
besteht durchaus die Moglichkeit, dal Ca-lonen vom Organismus
gezielt abgegeben wurden. In diesem Fall ware eine  Ca-Korrektur
der CO2-Konzentrationen nicht angebracht. Bei Callianassa
subterranea wirde damit die CO2-Freisetzung unterschatzt, da der
CO2 -Anteil dieser angenommenen Kalkauflésung von der gemessenen
COz-Menge subtrahiert wurde.

Andererseits gibt es 2zwei Prozesse, die im Laufe eines
Experimentes zur Bestimmung der CO2-Freisetzung dazu gefuhrt
haben koénnten, dalR CO2 aus den Kammern entfernt worden ware: 1.
anaerobe chemoautotrophe Bakterien, die C02 in organische
KohlenstoffVerbindungen eingebaut haben konnten, 2. CO2-Fixierung



in Geweben heterotropher Organismen (Hammen & Osborne 1959).
Beide Prozesse wurden nicht quantifiziert , wirden aber ebenfalls
dazu fuhren, die gemessenen COz-Freisetzungen zu unterschatzen.
Insgesamt mull Tfestgestellt werden, dalR es sich aufgrund der
durchgefihrten Korrekturen bei den ermittelten CO2-Freisetzungs-
raten eher um zu geringe Werte handelt. Die Ergebnisse in Tabelle
8 machen allerdings plausibel, dall die genannten Fehlerquellen
nicht grof3 sein konnen.

4.1.3. Physiologische und biochemische Aspekte bei
anaerobem Stoffwechsel

Wie schon iIn der Einleitung erwahnt, wurden in den letzten Jahren
die verschiedenen Abbauwege des anaeroben Stoffwechsels bei
marinen Wirbellosen intensiv untersucht (z.B. Hochachka et al.
1973, De Zwaan 1977, Zebe et al. 1980, Gade 1987). Ziel dieser
physiologischen oder biochemischen Arbeiten war es, durch den
Nachweis der Endprodukte anaerober Abbauprozesse die auf
molekularer Ebene ablaufenden Einzelreaktionen zu bestimmen.
Typische Endprodukte sind Laktat, Alanin und Opine aus der
anaerob ablaufenden Glykolyse und aus dem Abbau von Aminosauren
im Zellplasma, sowie Succinat und die Tfluchtigen Fettsauren
Acetat und Propionat, welche innerhalb der Mitochondrien gebildet
werden. Aus dem i1n Abbildung 1 dargestellten Schema dieses
anaeroben Stoffwechsels mariner Wirbelloser, einer
Zusammenfassung des bisherigen Kenntnisstandes nach verschiedenen
Autoren, ist zu erkennen, dafl in mehreren Einzelreaktionen CO2
sowohl freigesetzt als auch verbraucht wird. Zebe et al. (1980)
und Wieser (1986) weisen darauf hin, dall beim anaeroben Abbau aus
Grinden der Aufrechterhaltung des Protonengleichgewichtes
Stoffwechselschritte  Vorkommen, die =z.T. genauso oder in
adhnlicher Form in den Mitochondrien bei dem  oxidativen
Glukoseabbau im Citratzyklus ablaufen (siehe Abb.l1). Eine
einfache stochiometrische Beziehung des anaeroben
Kohlenhydratabbaues zwischen Glukose wund dem gebildeten COz



entsprechend dem aeroben Kohlehydratabbau ist bisher nicht bekannt
{Cs6H1206 + 602 > 6C02 + 6H20). Man beschaftigt sich 1In ent-
sprechenden Untersuchungen oft mit einzelnen Geweben, wie 2z.B.
der Muskulatur verschiedener Korperregionen (Gade et al. 1984,
Portner et al. 1984, Oeschger 1990), Korperflissigkeiten (Taylor
& Spicer 1987) oder ganzen Tieren (Schottler 1982, Schottler et
al. 1984, Hagerman & Szaniawska 1990), aus denen die Stoffwech-
selendprodukte extrahiert und quantitativ bestimmt werden. Da auf
der Ebene eines ganzen Organismus In verschiedenen Geweben auch
verschiedene Stoffwechselreaktionen parallel ablaufen kdnnen
(Zebe et al. 1980), ist das Aufstellen stochiometrischer
Reaktionsgleichungen zur Beschreibung des anaeroben Abbaues von
Kohlenhydraten in einem Tier sehr schwierig. Aufgrund seiner
Untersuchung an Molluskengeweben stellte de Zwaan (1983) u.a.
folgende Beziehungen fir den anaeroben Abbau einer Glukosyl-
Einheit (CGlc) auf:

Glc + 6.43 ADP — > 1.71 Prop + 0.86 CO2 + 6.43 ATP Gl. 12)

Glct2Asp + 4.71 ADP — > 1.71 Succinat + 1.14 CO2 + 2 Ala + 4_71ATP
@l. 13)

Ahnliche stochiometrische Beziehungen fir die Propionat- und
Succinatbildung wurden von Gnaiger (1980) und Hardewig et al.

(1991) aufgestellt.

Das beil anaerobem Abbau gebildete CO2 liegt bei marinen
Evertebraten wie bei Vertebraten sowohl intra als auch
extrazellular hauptsachlich als HCO3 Vor . Beim weiteren

Gastransport innerhalb des Organismus spielen Blutfarbstoffe wie
Hamoglobin (Polychaeten, Mol lusken), Hamocyanin (Crustacea,
Mol lusken, Polychaeten) oder Hamerythrin Priapuliden,
Sipunculiden) eine wichtige Rolle. Auch der pH-Wert und damit
zusammenhangend das Puffersystem im Organismus, das zur
Aufrechterhaltung des inneren Milieus dient und bei Wirbellosen
hauptsachlich aus Blutproteinen besteht, wird durch die C02-



Freisetzung beeinflult. Je nach Ausbildung von Atmungsorganen
erfolgt bei Priapuliden und den Sipunculiden der Gasaustausch
diffusiv  Uber die Haut, bei Crustaceen, Mollusken und Poly-
chaeten hauptsachlich Uber die Kiemen, so dal letzlich das
anaerob gebildete CO02 in das umgebende Medium abgegeben werden
kann.

Schmidt-Nielsen (1983) weist darauf hin, dal die Kohlendioxid-
Freisetzung nur eingeschrankt als Mall fiur eine Stoffwechselrate
angesehen werden kann. Ein im Organismus vorhandener grofler CO2-

Pool unterliegt Schwankungen, die nicht nur auf
Stoffwechselanderungen zuridckzufihren sind. So ist 2z.B. eine
vermehrte COz-Abgabe infolge einer Hyperventilation bei

Lungenatmung keiln Anzeichen fur erhohten Stoffwechsel.

Der Ubergang von suboxischen zu anoxischen Verhaltnissen, der in
den Experimenten simuliert wurde, hat eine Umstellung vom aeroben
zum anaeroben Stoffwechsel zur Folge. Auf die unterschiedlich
ausgepragte Fahigkeit, darauf mit regulativen Anpassungen 2zu
reagieren, wurde bereits hingewiesen.

Ein wichtiger Verzweigungspunkt bei der Umschaltung von aerobem
auf anaeroben Abbau stellt in der Glykolyse das
Phosphoenolpyruvat (PEP) dar. Die Regelung wahrend dieser
Umstellung, die mehrere Stunden dauert, erfolgt Uber Enzymwirkung
in Verbindung mit pH-Anderungen (DeZwaan 1977, Zebe et al. 198C,
Grieshaber 1982). Bei biotopbedingter Anaerobiose ist generell
festzustellen, dal die Organismen ihren Stoffwechsel stark
reduzieren (z.B. DeZwaan & Wijsman 1976). Eine Ausnahme bilden
die Crustacea, die ihre Aktivitat aufrechterhalten (Gaéde 1983 und
1987) . Auf zellularer Ebene unterscheidet man beim Obergang zu

anaeroben Abbaureaktionen zwei Phasen: eine erste, mehrere
Stunden dauernde Phase, in der anaerobe Gykolyse und/oder
Alaninbildung stattfindet und in der noch vor liegende

Energiespeicher wie ATP oder andere Phosphagene genutzt werden,
und eine zweite Phase, in der verstarkt Succinat und spéater
Acetat und Propionat gebildet werden (Langzeitanaerobiose). Der
in den Experimenten nach eilnem Tag gemessene 1. Wert,
beinhaltet die CO2-Freisetzung in der ersten Phase und zu Beginn



der Langzeitanaerobiose.

Die in dieser Arbeit untersuchten Arten leben in Sedimenten, In
denen sie oft lang anhaltenden 02-Mangel-Situationen ausgesetzt
sind. Bei Fluchtreaktionen kann es bei Callianassa subterranea
und Nephtys homberqii aber auch zu kurzfristiger funktionsbeding-
ter Anaerobiose kommen. Besonders bei Crustacea wurde dement-
sprechend hauptsachlich Laktat als Endprodukt anaerober Gykolyse
nachgewiesen (Gade 1983).

Von vielen Tiergruppen wie z.B. Crustacea, Polychaeta, Bivalvia
und Priapulida ist bekannt, dal eine Regenerationsatmung nach
anoxischen Phasen eintritt (z.B. Famme & Knudsen 1983 und
Oeschger pers. Mitteilung), iIn der der 02-Verbrauch und die CO2-
Freisetzung im Vergleich zu Raten unter normalen Bedingungen
erhoht sind. Bei dieser Regenerationsatmung werden die unter
anoxischen Verhadltnissen angereicherten Metabolite mit Hilfe von
Sauerstoff energetisch weiter abgebaut oder umgebaut und dadurch
energetisch nutzbar gemacht. Einen Uberblick Uber die
Regeneration und mogliche Ausnutzung der  Metabolite nach
anaerobem Stoffwechsel bei Wirbellosen gibt Ellington (1983).

Der in diesem Kapitel dargestellte Kenntnisstand Uber
biochemische Ablaufe anaerober Stoffwechselreaktionen bestéatigt,
dal CO2 ein Endprodukt dieser Reaktionen und damit ein Mall des
anaeroben Stoffwechsels von benthischen Evertebraten ist (siehe

besonders GI1.12 und Gl. 13).
4.1.4. Temperatur- und KorpergroRenabhangigkeit des Stoffwechsels

Alle durch Enzyme gesteuerten Stoffwechselvorgange eines
Organismus sind temperaturabhdngig. Mit steigender Temperatur
erhoht sich die Enzymaktivitédt und damit der Stoffwechsel, und
zwar nach der sogenannten RGT-Regel (Reaktionsgeschwindigkeit-
Temperatur-Regel nach van®t Hoff). Diese Regel besagt, dal eine
Temperturerhéhung um 10 *C eine Verdoppelung bis Vervierfachung
des Stoffwechsels zur Folge hat (Penzlin 1989) .

Die Temperaturen in den Experimenten der vorliegenden Arbeit lagen
mit eilner Ausnahme bei 6*C. Spezielle Anpassungen an niedrige



Temperaturen sind von Tiefseeorganismen und Arten polarer Gebiete
bekannt. Deshalb 1alt sich die RGT-Regel auf das Experiment mit
Golfingia (Nephasoma) spec. aus der Norwegischen See (+0.5*C)
nicht sinnvoll anwenden, um eine theoretisch zu erwartende
Verringerung der Stoffwechselaktivitat im Vergleich zu den
untersuchten Flachwasserarten zu erklaren.

Ein anderer wichtiger Faktor, der die Stoffwechselintensitit
beeinflult, 1ist die Korpergroflle eines Organismus. Innerhalb einer
vergleichbaren systematischen Gruppe (z.B. Einzeller, Homoiotherme
oder Poikilotherme) steigt die Stoffwechselrate, gemessen als
warmeproduktion oder als 02-Verbrauch, anndhernd entsprechend der
Beziehung Korpermasse (kg)*-13 (Hemmingsen 1960, Kleiber 1961).
Bei vielen Wirbellosen wurde eine &hnliche Beziehung zwischen
Stoffwechselrate und KoérpergrolRe gefunden. Banse (1982)
stellte folgende Beziehung fur benthische Makrofauna fest: |log
(@2 -Verbrauch)= 1.29+0.74 log (Korpergewicht). Gerlach et al.
(1985) untersuchte die Beziehung zwischen Biomasse, Korpergrole
und Stoffwechsel bei verschieden grol3en benthischen Organismen
der Kieler Bucht (Westl. Ostsee) und der Helgolander Bucht
(Nordsee). Als ein Ergebnis kam heraus, da die Grollenklassen
juveniler, kleiner und grofler Makrofauna trotz unterschiedlich
hoher Biomassen einen etwa gleichgrolen Stoffwechsel auf den
Stationen aufweisen. |In der Arbeit werden genaue Angaben Uber
Biomasse und Sauerstoffverbrauch einzelner GroRenklassen
innerhalb der drei Makrofaunagruppen gegeben, welche es
ermoglichen, den Effekt der Koérpermassen auf die
Stoffwechselaktivitat verschiedener Arten auch iIn der vorliegenden
Arbeit abzuschatzen (siehe Kap. 4.2.4.). Veranderungen der
Stoffwechselaktivitdt iIn verschiedenen Altersstadien innerhalb
einer Art lassen sich dagegen besser mit der Beziehung Korpermasse
(kg)*-67 beschreiben. Diese Beziehung falt die annahernd gewichts-
proportionale Zunahme der Stoffwechselrate bei Jungtieren (1.0)

und die geringere Rate bei Alttieren (0.5-0.6) zusammen (Wieser
1986) .



4_.2. Auswirkung von langanhaltendem Sauerstoffmangel
auf den Stoffwechsel der untersuchten Makrofauna

4.2.1. Nephtys homberqii

Der rauberisch Ilebende Polychaet Nephtys homberqii =zeigte in
dieser Untersuchung, wie schon aus der Literatur bekannt war,
eine hohe Anpassungsfahigkeit an anoxische Verhaltnisse. Er
Uberlebte eine 5tégige Inkubation bei 6#C. Dabei reduzierte er
deutlich erkennbar seine Bewegungsaktivitat und fuhrte nur selten
peristaltische Schwimmbewegungen durch. Mit dieser é&auRerlich
sichtbaren Inaktivitat durfte ein reduzierter Metabolismus
einhergehen. Schoéttler (1982) untersuchte den anaeroben Stoff-
wechsel von Nephtys hombergii anhand von Metabolitbestimmungen
wahrend einer 5tégigen Inkubation bei 12#C. Erst unter 15 Torr
Sauerstoffpartialdruck konnte er Anzeichen von anaerobem
Stoffwechsel in Form einer Anreicherung von Succinat und L-Alanin
feststellen. Dabei ist der Nachweis kurzfristig steigender
Alaninkonzentrationen 1in den ersten 3 Stunden der anoxischen
Inkubation ein Anzeichen fur den Abbau von Aspartat. Damit kann
N. hombergii bei z.B. erhohter Grabtatigkeit im Sediment oder bei
Fluchtreaktionen auf Stoffwechselwege zurickgreifen, die unter
den Begriff funktionsbedingte Anaerobiose fallen (vergl. Kap. 1).
Feldsgaard-Petersen (1991) fand bei N. homberqgii im Vergleich zu
einer verwandten Nephtys-Art eine hohere Regulationsfahigkeit des
02- Verbrauches uUber einen weiten 0O2-Konzentrationsbereich , was
einer besseren Anpassungsféhigkeit an Sauerstoffmangel gleich-
kommt. Bei langandauernder Anaerobiose konnte Schottler (1982)
ein vermehrtes Auftreten von Acetat und Propionat nachweisen.
Kinitzer (1990) gibt eine mittlere Abundanz von 52 Ind.*nr2 fur 4
Stationen in einem Gebiet der Deutschen Bucht an, in dem auch die
in der vorliegenden Arbeit untersuchten Stationen Jliegen. Die
Abundanzangaben von Kitlar (1991) uUber die Besiedlung der beiden
Stationen mit Nephtvs hombergii (68+36 Ind.*nr2 auf der Station
Schlicksandgrund ; 46+23 Ind.*nr2 auf der Station Schlickgrund)

decken sich mit Angaben von Kiunitzer (1990).
Aus der CO2 -Freisetzungsrate von 0.035+0.009 nmol*Indi*h~1



ergibt sich fur die Station Schlicksandgrund eine flachenbezogene
CO2- Freisetzungsrate der Nephtys - Population von 2.38 pmol
CoO2*nr2*h”1 und auf der Station Schlickgrund von 1.61 umol
CO2*im2*h-1.

Experimente zur CO2-Freisetzung bei Nephtys hombergii bei
oxischer Inkubation (Abb.12a) zeigen einen Abfall der Rate
innerhalb von 5 Tagen von 1.87 auf 0.85 umol CO2*gTG-1*h-1. Dabei
wird der Sauerstoff iIn den Inkubationskammern nach spétestens 2
Tagen von den Tieren vollig verbraucht. Die Ergebnisse bei
anoxischer Inkubation zeigen eine Abnahme der Rate von 1.03 auf
0.57ymol CO2*gTG~1*h~1  (Abb. 12b). Dies entspricht einer
Verringerung des Stoff= -ohsels wdhrend einer 10tagigen Phase mit
abnehmendem 02-Gehalt auf Werte von 30.5 Prozent. Wahrend eines
zweiten Versuches bei anoxischer Inkubation wiesen die Raten
weder eine deutliche Tendenz zu erhdhter noch zu verringerter
Aktivitat auf (Abb. 11). Eine Folgerung 1ist, dall Nephtys
hombergii seinen Stoffwechsel bei Sauerstoffmangel so umstellt,
dal er organische KohlenstoffVerbindungen wie Glukose oder
Aspartat anaerob zu niedermolekularen Verbindungen abbaut, dabei
CO2 freisetzt und, wie die Ergebnisse zeigen, einen nicht zu
vernachlassigenden Kohlenstoffanteil (30.5%) auf anaerobem Wege
zur Energiegewinnung in Form einer ATP-Herstellung ausnutzt. Auch
die mit dem Kalorimeter ermittelten Stoffwechselraten ergaben
ahnliche Verringerungen der Stoffwechselaktivitat innerhalb der
Experimente auf Werte von 33 und 45 Prozent.

Berechnet man auf der Grundlage der CO2-Freisetzung von 0.57 bzw.
2.04 umol*gTG-1*h_1 die Propionatmenge, die entsprechend der
stochiometrischen Beziehung (Gl1.12) von deZwaan (1983) entsteht,
so ergeben sich fir den funften Inkubationstag in den beiden
anoxischen Inkubationen 1.13 bzw. 4.06 umol Prop.*gTG~1*h_1.

Diese iIn Untersuchungen an Mollusken bestimmte Beziehung auf
Polychaeten und andere Tiergruppen zu Ubertragen, ist nur unter
der Voraussetzung moglich, dal auch bei ithnen dieselben
Stoffwechselprozesse beim anaeroben Metabolismus ablaufen wie bei
den Mol lusken.

Die kalorimetrischen Messungen ergaben im Laufe der Versuche



Verringerungen der Stoffwechselraten auf 45-33% der Anfangwerte.
Die gemessenen  Warmeproduktionen zwischen 1.65 und 0.28
J*gTG_1*h_1 konnen Uber ein kalorisches Aquivalent auf die Menge
des gebildeten Stoffwechselendproduktes umgerechnet werden. Nach
Gnaiger (1983) betragt das Aquivalent ca. 150mJ*umol Prop.-1 in
der Korperfliussigkeit. Diese Umrechnung ergibt einen Bereich von
1.9-11.0 wumol Prop. *gTG-1*h-1. Schottler (1982) gibt fur einen
Zeitraum von 30h eine Propionatbildung (Summe des im Tier
angereicherten und der iIns Wasser abgegebenen Menge) von 1.65
umol Prop.*gTG_1*h~-1 an. Aus dieser Angabe lassen sich die
entsprechende CO2-Freisetzung (G1.12) und die Warmeproduktion
(kalorisches Aquivalent 150mJ*umol Prop.-1) berechnen. Es ergeben
sich Raten von 0.83 jarol CO2*gTG~1*h_1 wund 0.25 J*gTG"1*h_1
(siehe Tabelle 8).

Die mit dem Kalorimeter gemessenen Werte ergeben unter der
Annahme, alles Propionat wirde sich im Korper anreichern, bis zu
siebenfach hohere Stoffwechselaktivitédten als die von Schottler
(1982) gemessenen. Da auch Acetat und Succinat gebildet werden
und diese Umsetzungen in der kalorimetrischen Messung ebenfalls
erfal3t sind, 1ist diese Diskrepanz zu erwarten.

Aus einer Succinatanreicherung von 0.64umol*gTG-1*h-1 (Schoéttler
1982) ergibt sich nach GI.13 eine CO2-Freisetzung von 0.43

Umol*gTG-1*h*1 und unter  Verwendung eines kalorischen
Aquivalentes von ca. 145 mJ* umol Succinat-1 (Gnaiger 1983) eine
warmeproduktion von 0.093  J*gTG-1*h-1. Die so aus
Metabol itanreicherungen errechnete  Warmebildung von 0.343

J*gTG-1*h-1 liegt im Bereich der tatsachlich gemessenen
Warmeproduktion (1.65 und 0.283*gTG~1*h"1).

Feldsgaard-Petersen (1991) untersuchte den Stoffwechsel von
Nephtvs hombergii unter normoxischen und hypoxischen Bedingungen.
Bei 02-Sattigung betragt der Sauerstoffverbrauch 14.7 umoll
02*g TG -*_ Unter 40mmHg pO2 sinkt die Rate auf 5 umol*gTG-1*h~1



ab. Tabelle 4 vergleicht die CO2-Freisetzungsraten von Nephtys
homberqgii unter verschiedenen Sauerstoffbedingungen. Im Vergleich
zu Raten, die unter oxischen Bedingungen ermittelt wurden,
verringern sich die Stoffwechselraten auf 3.9 Prozent. Legt man
suboxische CO2-Freisetzungsraten zugrunde, SO liegen die
verringerten Stoffwechselraten unter anoxischen Bedingungen 3-8
mal hoher (11.4% und 30.5%, siehe Tabelle 4).

Tabelle 4: Vergleich der CO2-Freisetzung von Nephtvs homberqgii
unter verschiedenen 02-Verhadltnissen. Die Literatur-
werte des 02-Verbrauches wurden Uber einen RQ=1.0
in CO2-Freisetzung umgerechnet.

oxisch { suboxisch J anoxisch
(RQ=1.0) I
CO2 -Freisetzung 14.7 | 5.0 1.87 |#.57
(umol*gTG- 1*h~1) (Feldsgaard-Petersen 1991) (eigene Messungen)
1 1
Verringerung der | |
Stoffwechselrate | |
in Bezug auf oxische J | 3.9
und suboxische Raten J J 11.4
> I | 39.5%>

1>Verringerung im Verlauf eigener CO2-Messungen

4.2_.2. Callianassa subterranea

Ober die Biologie und Okologie des Maulwurfskrebses Callianassa
subterranea  wurden erst in den letzten Jahren genauere
Untersuchungen durchgefiuhrt (Witbaard & Duineveld 1989, Forster
1991). Dabei wurden das Gangsystem und die Sauerstoffanspriche
dieser Art detailliert bearbeitet. Nach Adema et al. (1982) lebt
C. subterranea im sudlichen Teil der Nordsee in feinkdrnigen
oder schlickigen Sedimenten. In Laborexperimenten stellte Forster



(1991) fest, dal sich C. subterranea 82% der Zeit in
Sedimentbereichen seines Gangsystemes aufhalt, in denen kein oder
nur sehr wenig Sauerstoff im Wasser vorhanden ist. Nur in Phasen,
in denen der Krebs durch Pleopodenschlage einen Wasserstrom
(Irrigationsstrom) erzeugt (8% der Zeit), gibt es 02-
Konzentrationen von uUber 20% Sattigung. Da C. subterranea unter
den beschriebenen Bedingungen aktiv sein Gangsystem erweitert und
da dieses Verhalten auch im Labor Uber einen Zeitraum von einem
Jahr beobachtet werden konnte, ist das Tier auf  anaerobe
Energiegewinnung angewiesen. Aus der guten Anpassung an anoxische
Bedingungen im Experiment kann man den SchluR ziehen, daR C.
subterranea auch in situ ahnlich schlechten Sauerstoffbedingungen
ausgesetzt ist.

Sauerstoffmessungen iIm Wasser des Gangsystemes, mit Hilfe von
Mikroelektroden durchgefihrt, ergaben stark schwankende 02-
Gehalte zwischen O und 80% Sattigung, abhangig von der Lage des
Gangabschnittes im Sediment und vom Zeitpunkt des letzten

Wasseraustausches. Dieser Austausch wird von C. subterranea
innerhalb einer Stunde nur Uber einen Zeitraum von ungeféahr 3
Minuten aufrechterhalten (Forster 1991).

Obwohl Crustacea allgemein eine geringe Toleranz gegenidber 02-
Mangel zugeschrieben wird (Taylor & Spicer 1987), gibt es
verwandte Arten wie Upogebia pugettensis und Callianassa
californiensis, bei denen die Fahigkeit nachgewiesen wurde,
anoxische Phasen von 3-5 Tagen bei 10*C zu uUberleben (Thompsen &
Prichard 1969). Nach den Ergebnissen dieser Arbeit ist auch C.
subterranea in der Lage, mindestens 5 Tage unter anoxischen
Verhaltnissen zu uberleben.

Es 1ist bekannt, dall Crustacea ihre Stoffwechselaktivitat bei
Sauerstoffmangel nicht , wie viele andere Tiergruppen, reduzieren
(Gade 1983) , und daR sie eine hohe Regulationsfahigkeit besitzen
(Pamatmat 1978). Die CO2-Freisetzungsraten zeigen sogar eine
Erhéhung um mindestens 100% wahrend der funftagigen Inkubation.
Diese Stoffwechselerhdhung kdnnte durch eine erhohte
Pleopodenaktivitat hervorgerufen worden sein.



Zebe (1982) und Taylor & Spicer (1987) fanden beil verwandten
Crustacea-Arten als Hauptendprodukt anaerober  Abbauprozesse
Laktat. Das deutet auf anaerobe Glykolyse 1Im Zuge einer
funktionsbedingten Anaerobiose hin. An C. subterranea wurden
bisher keine Metabolitmessungen durchgefuhrt, so dall im folgenden
von Untersuchungen an verwandten Arten auf die Verhaltnisse von
C. subterranea geschlossen wird. Zebe (1982) stellte bei U.
pugettensis eine Anreicherung von maximal 8.88 umol Lactat*gTG_1
nach 24stundiger anoxischer Inkubation fest (0.37jimol*gTiG*"1*h_1).
Bei Exemplaren, die direkt nach der Entnahme aus dem naturlichen
Lebensraum untersucht wurden, Hlagen die Laktatkonzentrationen
niedriger. Es wurden erhdhte Alanin- und Succinatkonzentrationen
gemessen.

Die Abundanz von C. subterranea an der Station Schlicksandgrund
in der Deutschen Bucht betragt nach Forster (1991) 21 Ind.*m=2
fur adulte und zwischen 7-200 Ind.*m~2 fur juvenile Exemplare.
Witbaard und Duineveld (1989) geben fir eine andere Station in
der Deutschen Bucht eine mittlere Abundanz von 52 Ind.*m-2 an,
wobei keine Unterscheidung nach der KorpergroRRe vorgenommen
wurde. Die CO2- Freisetzungsrate einer C. subterranea-Population
unter anoxischen Bedingungen bei Raten von 0.24+0.05 (Juvenile)
und 0.68+0.15 umol CO2* Ind"1*r1 (Adulte) betragt 12 umol*nr2*h-1
fur jJuvenile (angenommene Abundanz von 50 Ind.*nr2 nach Forster
1991) und 14.3 umol*nr2*h-1 fir adulte Tiere

In Experimenten mit C. subterranea zeigte sich, dal kleine
Individuen @AFTG: 12-39mg) bezogen auf das Korpergewicht mehr CO2
freisetzen als grofRe Individuen (AFTG: 100-226mg). Ein Vergleich
zeigt, dal die Raten groRerer Individuen nach 4 Tagen um 33% und
nach 5 Tagen um 42% niedriger liegen als die Raten kleilnerer
Individuen (siehe Anhang 8, Tab.A-8 und A-8b).

Messungen des SauerstoffVerbrauches von Witbaard und Duineveld
(1989) bei 8*C an Exemplaren von C. subterranea mit einem
entsprechenden Koérpergewicht ergaben eine groflRenabhéngige
Verringerung des 02-Verbrauches mit zunehmendem Korpergewicht
auf Werte von 40 Prozent. Als intraspezifische Beziehung zwischen
02 -Verbrauch und Korpermasse verschieden grofBer Individuen



stellten die Autoren den Faktor (kg)*-61 Tfest, welcher dem
theoretischen Wert von 0.67 sehr nahe kommt (siehe Kap. 4.1.4.).
Es liegt also nahe, die hoheren anaeroben CO2-Freisetzungsraten
von kleinen Individuen auf die grolenabhangige Veranderung der
Stoffwechselrate zurickzufihren. Dall die anaerobe CO2-Frei-
setzung innerhalb einer Art ahnlich groRenabhéngig ist wie der
Oz-Verbrauch, bestatigt die Moglichkeit mit  CO2-Messungen
Aussagen zum Stoffwechsel eines Organismus machen zu kénnen.

Auf die innerhalb der 5tagigen Versuchsdauer ansteigenden
Freisetzungsraten von 0.28 auf 1.52 (grofe Ind.) und von 1.69 auf
3.63 jimol CO2*gTG~1*h~1(kl. Ind.) wurde bereits hingewiesen. Als
Ouelle fur dieses CO2 kommt der Abbau von Aspartat zu Alanin und
der Abbau von Glucose zu Succinat iIn Frage. Der fur andere
Crustacea nachgewiesene Abbau von Glucose zu Laktat Tfuhrt nach
Abbi ldung 1 nicht =zu einer CO2-Freisetzung, so dall eine
entsprechende Umrechnung entfallt. Die Succinatanreicherung von
0.0046 pmol*gTG_1*h-1 (Zebe 1982) beil Upogebia pugettensis ergibt
nach GI.13 eine CO2-Freisetzung von 0.003 umol*gTG-1*h_1. Das ist
nur ein Bruchteil der bei Callianassa subterranea  gemessenen
CO2 -Freisetzung und ein Hinweis darauf, dall die Umrechnung von
MelRergebnissen aus Untersuchungen an verschiedenen Arten nicht
sinnvoll sein mul, oder dal bei Callianassa subterranea andere
Metabolite angereichert werden.

Die kalorimetrischen Messungen an Callianassa subterranea wahrend
anoxischer Inkubation ergaben Werte von 0.35-0.50 J*gTG"1*h<1 (IG:
300-580mg) und eine Verringerung der Stoffwechselaktivitat auf
88.5% der Anfangswerte. Damit weisen auch diese Ergebnisse auf
die hohe  Aktivitat wvon C. subterranea unter anoxischen
Bedingungen hin. Unter Verwendung des kalorischen Aquivalentes
von ca. 70 mJ*pmol Laktat<1i in der Korperfliussigkeit des Tieres
(nach Gnaiger 1983) ergibt sich eine Laktatanreicherung von 5-7.1
umol Laktat*gTG_1*h-1. Die bei den verwandten Arten Upogebia
pugettensis und Callianassa californiensis im Korper
nachgewiesenen Laktatanreicherungen lagen bei ca. 0.3-0.4 umol
Laktat*gTG-1*h_1. Dieser Unterschied weist entweder auf andere
Abbauwege hin oder zeigt die Unzulanglichkeit des Vergleiches



von Ergebnissen aus Untersuchungen an verschiedenen Arten.

Auf die Abhangigkeit des Stoffwechsels vom Hautungszustand und vom
Fertilitatsgrad bei C. subterranea weisen Witbaard & Duineveld
(1989) hin.

In Tabelle 5 wird die CO02-Freisetzung durch Callianassa subter-
ranea bei unterschiedlichen 02-Verhaltnissen zusammengefal3t.

Tabelle 5: Vergleich von CO2-Freisetzungen von Callianassa sub-
terranea unter verschiedenen 02-Verhaltnissen. Die
Literaturwerte des Oa-Verbrauches wurden Uber einen
RQ=1.0 in CO2-Freisetzung umgerechnet.

oxisch anoxisch
(RQ=1.0)
CO2-Freisetzung 8.6 8.0
@ 1*gAFTG-1*"1) kleine Ind. (25mg AFTG) (gemittelt 25mg AFTG)
3.5 2.9

groBe Ind. (164mg AFTG)  (gemittelt 160mg AFTG)
(Witbaard & Duineveld ’89)

Verringerung der
Stoffwechselrate in
Bezug auf oxische o3

Raten ) 83

4.2.3. Halicryptus spinulosus

Der Priapulide Halicryptus spinulosus 1ist ein an extremen
Sauerstoffmangel angepallter Organismus, der sogar das Auftreten
von H2S Uberlebt und sehr geringe Nahrungsanspriche hat. In der
Kieler Bucht gehdort er zu den wenigen Arten, die sich trotz lang
anhaltender  02-Mangelsituationen in den Jahren 1981-1983
ausbreiten konnten (Weigelt & Ruroohr 1986). Die 15tagige anoxische



Inkubation bei 6»C, Uber die in dieser Untersuchung berichtet
wird, Uberlebte H. spinulosus. Oeschger & Theede (1988) und
Oeschger (1990) untersuchten den anaeroben Stoffwechsel von H.

spinulosus und konnten die typischen Endprodukte einer
biotopbedingten Langzeitanaerobiose nachweisen. Succinat
akkumuliert mit  zunehmender  Versuchsdauer (bis zu 40

Tagen), wahrend Acetat und Propionat nur bis zu einem Maximalwert
von etwa 10 umol*gTG 1 ansteigen und dann iIns umgebende Medium
ausgeschieden werden. Abbauprodukte einer anaerob ablaufenden
Glykolyse wurden  nicht  gefunden. Auler  Glykogen als
Hauptenergiequelle nahm auch Aspartat in der ersten Phase der
Anaerobiose auf nicht mehr nachweisbare Konzentrationen ab.
Oeschger (pers. Mitteilung) fihrte Messungen des Sauerstoff-
verbrauches von H. spinulosus durch. Unter oxischen Bedingungen
lagen die Raten bei 0.085 ml (3.79umol) 02*gTG-1*h 1. Nach
7téagiger anoxischer Halterung und anschlielender Messung des 02-
Verbrauches unter oxischen Bedingungen wurde eine bis zu
2_4fache Erhohung der Respiration gemessen (0.20 ml0O2 “gTG-1*~"1).
Weiterhin fand Oeschger (pers. Mitteilung) eine Verringerung des
Stoffwechsels bis auf 2% des Anfangswertes bei l4-tagiger
anoxischer Inkubation.

Bezieht man die CO2-Freisetzungsraten von H. spinulosus in Hohe
von 0.049+0.023 umolCO02* Ind. 1*h 1 auf einen m2 Meeresboden, so
erhalt man, unter der Annahme einer Abundanz von 60 Ind.*m-2
(Powilleit 1988), eine CO2-Freisetzungsrate von 2.94 umol
Co2*nr2*h-1 durch H. spinulosus auf der Station Dorschmulde in
der Kieler Bucht. Berechnet man aus den im Versuchsverlauf
zunehmenden CO2-Freisetzungsraten von H. spinulosus (0.46-1.01
umol CO2*gTG_1*h 1) duUber die von deZwaan (1983) aufgestellte
Beziehung (Gl.12) die Menge an Propionat, die im Laufe des
Versuches gebildet worden sein muBte, so erhalt man Raten von
0.91-2.01 umol Prop.*gTG-1*h 1.

Eine von Oeschger (1987) ebenfalls gemessene Glykogenabnahme bei
H. spinuosus (TG: ca. 50mg) von 0.346 umol Glc*gTG-1*h-1 ergibt
nach Umrechnung aus GI.12 eine CO*-Freisetzung von 0.298 umol
CO2 *gTG*“1*h-1 (29.5% der nach 15 Tagen gemessenen Rate von 1.01



umol Glc*gTG“1*h~1). Diese Ubereinstimmung mit den tatsachlichen
CO2-Freisetzungen deutet an, dall Glykogen von H. spinulosus als
Hauptenergiequelle genutzt wird.

Uber die Propionatanreicherung im Korper von H. spinulosus von
0.073 umol Prop.*gTG-1*h-1 (Oeschger 1990) kann man sowohl auf
die dabei freiwerdende CO2-Menge als auch auf die dabei
entstehende Warmemenge schliellen (nhach Gnaiger 1983: 150 mJ*ui®ol
Prop.-1). Daraus ergeben sich CO2-Freisetzungen von 0.036 pmol
CO2*gTG-1*h-1 (3.6% der gemessenen Rate) und eine Warmeproduktion
von 0.011 J*gTG-1*h_1 (8.3% der gemessenen Warmeproduktion). Diese
Raten sind deutlich geringer als die direkt gemessenen und zeigen,
dal andere Stoffwechselreaktionen sowohl an der CO2-Freisetzung
als auch an der Warmebildung beteiligt sind. Aus einer
Succinatanreicherung von 0.21 umol*gTG-1*h-1 in einem Zeitraum von
10 Tagen ergibt sich nach GI. 13 eine CO2-Freisetzung von 0.14
Umol*gTG~ 1*" 1 .

Kalorimetrische Messungen von Oeschger (pers. Mitteilung) ergaben
unter anoxischen Bedingungen Werte von 0.446-0.133 J*gTG~1*h~1,
das sind 10mal hoéhere Werte als aus der bloRRen
Propionatanreicherung im Korper von H. spinulosus 2zu erwarten
ware.

Tabelle 6 fal3t die Daten zur CO2-Freisetzung von H. spinulosus
unter verschiedenen 02-Verhaltnissen zusammen.



—6 - Vergleich der CO2-Freisetzung durch Halicryptus
spinulosus unter verschiedenen 02-Verhaltnissen.
Die Literaturwerte des 02-Verbrauches wurden uber
einen RQ=1.0 in CO2-Freisetzung umgerechnet.

oxisch 1 anoxisch
(RQ-1.0) I
CO2 -Freisetzung 3.79 | 1.01- 0.46
Umol1*gAFTG*“1*h 1) (10»C , 40-67mg TG) | (G: 37-75mg)
(OCeschger |
pers. Mitteilung) 1
Verringerung der 1
Stoffwechselrate in 1
Bezug auf oxische 1 12.1
Raten (D) 1

4.2.4. Arctica islandica
Die Islandmuschel Arctica islandica spielt eine wichtige Rolle 1im

Okosystem der Kieler Bucht. Sie bildet hier den Hauptteil der
benthischen Biomasse unterhalb der Haloclinen (unter 15m
Wassertiefe) und 1ist ein wichtiger Nahrungsbestandteil der
kommerziell genutzten Fischarten (Arntz 1980). Brey et al. (1990)
schatzten die jahrliche Produktion dieser Muschel auf ca. 40% der
gesamten benthischen Makrofauna-Produktion in diesem Gebiet.
Besonders der Dorsch (Gadus morhua) nutzt A. islandica als
Nahrung.

LTg«-Werte von 55 Tagen (10*C) zeigen die hohe Oberlebensfahigkeit
von A. islandica unter Sauerstoffmangel (Theede et al. 1969) .
Dieses Ergebnis wurde von Oeschger (1990) bestatigt.

Als Stoffwechselendprodukte im Gewebe der Muschel wurden Succinat
und Propionat in hohen Konzentrationen nachgewiesen. Wie auch bei



Halicryptus spinulosus spielen Aminosauren (z.B. Aspartat) als
Nahrungsquelle nur eine untergeordnete Rolle. Glykogen 1ist die
Hauptenergiequelle bei anaerobem Abbau.

Bei Untersuchungen zum Sauerstoffverbrauch, zur Warmeproduktion
und zum anaeroben Stoffwechsel von Mollusken werden haufig
Gewichtsangaben gemacht, die sich nur auf den Weichkérper
beziehen. Nach Rumohr et al. (1987) betrédgt der Umrechnungsfaktor
vom Trockengewicht mit Schale (in dieser Arbeit verwendet) zum
schalenfreien Trockengewicht (SFTG) 0.062, so dall die in der
vorliegenden Arbeit verwendeten |Individuen von A. islandica
Gewichte von 44-65 SFTG aufwiesen (entsp. 715-1048mg TG mit
Schale).

Der Sauerstoffverbrauch von A. islandica bei 10®C betragt nach
Oeschger (1990) 33.0 umol 02*gSFTG-1*h_1, wobei die Tiere ein SFTG
von 175-230 mg hatten. Er stellte insgesamt eine Verringerung des
Stoffwechsels innerhalb von 50 Tagen auf unter 1% des unter
oxischen Bedingungen ermittelten Wertes fest.

Die gemessenen CO2-Freisetzungsraten lagen in den ersten 8 Tagen
der anoxischen Inkubation zwischen 0.06 und 0.07 umol
C02*gTG~1*h-1. Der doppelt so hohe Wert am zweiten Tag, auch
durch seine hohe Standardabweichung auffallig, kann nicht mit
noch vorhandenem Sauerstoff erklart werden, sondern kodnnte an
individuellen Aktivitatserhéhungen der Muscheln (z.B. o6ffnen der
Schalen in 3 von 8 ParallelgefadlRen) gelegen haben. In der zweiten
Phase (Tag 11-21) liegen die Raten im Mittel bei 0.048
umolC02*gTG-1*h-1 (Verringerung auf 64% der Anfangsrate).

Von einer mittleren Rate von 0.045 + 0.012 umol CO2*Ind.-1*h"1
und einer angenommenen Abundanz von 37 Ind.*nr2 wirde eine
Arctica-Population 1.67 umolC02*m _2*h_1 im Sediment freisetzten.
Die auf Mollusken bezogene stdéchiometrische Beziehung von de
Zwaan (1983) lalkt sich eindeutig auf A. islandica anwenden. Nach
Umrechnung auf SFTG (ergibt sich eine gebildete Propionatmenge
von 1.539 umol Prop.*gSFTG~1*h~1. Ober die Glykogenabnahme und
Uber die Propionatbildung bei Individuen von A. islandica (ca.
200mg SFTG, Oeschger 1987) lassen sich folgende Raten berechnen:
0.51 umol GIlc*gSFTG~1*h~1 ergeben unter Verwendung von Gl.12 0.44



IimolCO2 *gSFTG-1*h-1 . Die Bildung von 0.44 jimol Prop. *gSFTG" 1*h-1
innerhalb von 20 Tagen ergibt eine CO2-Freisetzung von 0.22 ymol
C02*gSFTG-1*h-1. Ober das kalorische Aquivalent von 150 mJ*pmol
Prop.-1 (Gnaiger 1983) umgerechnet entsteht bei der
Propionatbildung eine warmeproduktion von 0.07 J*gSFTG~ 1*h-1.
Direkte kalorimetrische Messungen von Pamatmat (1980) zeigten
kBi Arctica islandica (SFTG: 2.912g) eine anaerobe Warmeproduktion
innerhalb von 10 Tagen bei 15®C von 0.18-0.28 J*gSFTG-1*h"1.
Oeschger (1987) ermittelte bei 10®C und Exemplaren von 164-182 mg
SFTG innerhalb von 24 Stunden beim Ubergang zum anaeroben
Stoffwechsel eine Reduktion der Warmeproduktionen von 18 auf 12
J*gSFTG~1*h~1 (35%)- Vergleicht man diese deutlich hoher
liegenden Werte der Warmeproduktion mit denen, die Uber
Propionat berechneten wurden, so kann man auf zusatzlich
ablaufende anaerobe Abbaureaktionen schlieflen.

Tabelle 7 falRt die Daten zur CO2-Freisetzung von Arctica islandica

unter verschiedenen SauerstoffVerhaltnissen zusammen.

Tabelle 7: Vergleich der CO2-Freisetzung durch A. islandica
unter verschiedenen 02-Bedingungen. Die Literatur-
werte des 02-Verbrauches wurden Uber einen RQ=1.0

in CO2-Freisetzung umgerechnet.

oxisch | anoxisch
(RQ=1.0) ]
0.774

(umol*gSFTG" 1*h~1) (10*C ,SFTG: 175-230mg) (SFTG: 44-65mg)

CO2-Freisetzung 33.0 ]
I
(Oeschger 1990) |

Verringerung der

1
Stoffwechselrate in 1
Bezug auf oxische 1

1

Raten ()



4.2.5. Golfinqgia (Nephasoma) spec.

Die Verbreitung des Sipunculiden Golfinqia (Nephasoma) spec. ist
nicht auf das Vflring-Plateau beschrankt. Er wurde auch in
Wassertiefen von ca. 1700m in einem weiter noérdlich gelegenen

Gebiet auf HOhe der Bareninseln gefunden.

Romero-Wetzel (1987) beschreibt das Gangsystem der Art
folgendermallen: je ein Individuum bewohnt einen tief ins Sediment
reichenden Gang, der sich in den oberen 10cm Sedimenttiefe 1in bis
zu 30 Gangarme verzweigt. Golfingia (Nephasoma) spec. ist ein
Sedimentfresser und tragt neben anderen Arten mit seiner

wWahltéatigkeit in erheblichem Umfang zur bioturbaten Sedimentdurch-
mischung der obersten 5cm bei (Romero-Wetzel & Gerlach im Druck) .

Die Experimente der vorliegenden Arbeit zeigen die Fahigkeit

dieses Sipunculiden, lang andauernde anoxische Phasen Zu
Uberleben. Von Sipunculus nudus., einer anderen Sipunculiden-Art
aus dem Gezeitenbereich, ist bekannt, dal er 1innerhalb eines

Zeitraumes von 24 Stunden sowohl funktionsbedingte (durch erhoéhte

Grabtatigkeit) als auch biotopbedingte Anaerobiose-Anpassungen

zeigt (Portner et al. 1984). Nach erhdhter Muskelarbeit wurde
als Hauptendprodukt Octopin nachgewiesen. Im Laufe einer
suboxischen Inkubation wurden als Endprodukte Strombin, Succinat,

Acetat und Propionat in erhodhten Konzentrationen gemessen.

Aus der CO2-Freisetzungsrate VBH Golfingia (Nephasoma) spec. in

Hohe von 0.019+0.013 umoICOZ*ng* h 1 undl einer Abundanz von 24

Ind.*m-2 (@2cm) ergibt sich auf o - i} _
n auf VOormg-Pirateau in 1420m
N

T M 7 T 7 N
Wassertiefe eine durch die 99!f[ gﬂﬁ Bopulation hervorgerufene

CO2—-Freisetzung von mindestens
ens ®*46 umolCOz *m-2*h~1, da nur

Gesamtlange betrachtet wurden und der

Anteil kleinerer Individuen dazu*, . .
azuzurechnen ware. Im Laufe der fiunf-

fﬁgfgen anoxischen [Inkubation kr,™-« e i
Konnte eine Verringerung der CO02-

Individuen groBer als 2rm

Freisetzungsrate von 8.4 auf & »

uf 4.4 mnol CO2*gTG*1*h_1  (53%)
festgestellt werden (1G: 2 w 1 X
untersuchten Flachwasserarten hoh ~ N ~ Vergleich zZU dén
werden, da* die sehr Welnen Xnd , " erH-rt
spec. AFTG: ca. Imgl u Verg © (»*««E»>»
von Callianassa— subterranea (S i T " el"" IndiVlidUen

10~40mg) entsprechend der



GrolRenabhdngigkeit einen etwa doppelt so hohen Stoffwechsel haben
kdénnen (Gerlach et al. 1985). Ein anderer Faktor, der die
gemessenen Raten beeinflul3t haben kénnte, ist das schon erwéhnte,
in diesem Versuch kleinere Verhaltnis der Korpergroéoile der
untersuchten Tiere zum Wasservolumen in den Inkubationsgefalien
(vergl. Kap - 4.1.).

Ein Grund fur die Anpassung des Sipunculiden an anoxische
Verhaltnisse kann darin liegen, daf er sich z.T. in
Gangabschnitten aufhalt, die 50cm tief im Sediment liegen und er
damit anoxischen Bedingungen ausgesetzt sein kann. Auflerdem muf}
Golfingia (Nephasoma) spec. mit wenig Nahrung auskommen, ein fur
Tiefseeorganismen grundsatzliches Problem. Durch einen
reduzierten anaeroben Sparstoffwechsel konnte der Sipunculide

langere Hungerphasen uUberstehen.

POrtner et al. (1984) wiesen als anaerobe Metabolite Propionat,
Succinat, Acetat, Alanin und andere Opine bei Sipunculus nudus
nach. Somit werden auch fur Golfingia ((ephasoma) spec. die
entsprechenden StoffWechselreaktionen als Grundlage fur
vergleichende Berechnungen herangezogen. Nach GlI.12 ergibt die
CO2-Freisetzungsrate von 4 _43pmol C02*gTG_1*h_1 eine
Propionatbildung von 8.81 yimol Prop.*gTG"1*h-1. Ober die von
Portner et al. (1984) bestimmte Propionatanreicherung bei S.

nudus in Ho6he von 0.043ymol Prop.*gFG-1*h~1 1innerhalb von 24
Stunden und einem Verh&dltnis des Feucht- zu Trockengewichtes von
10:1 ergabe sich als CO2-Freisetzungsrate 0.002 umol*gTG-1*h~1_. Da
auch in diesem Fall die tatsachlich gemessene C02-
Freisetzungsrate viel hoher ist, missen zusatzlich andere
Stoffwechselwege genutzt werden (z-B. der Aspartatabbau).
Auch in diesem Fall ist es fraglich, ob es zuléssig ist, Aussagen
von einer anderen Art aus einem vollig anderen Lebensraum

(S .nudus) auf die Verhaltnisse bei Golfingia (Nephasoma) spec. zu

Ubertragen.
Messungen des sauerstoffverbrauches von Sipunculiden liegen
bisher nicht vor, so dall keine Vergleiche zu den Raten dieser

Untersuchung méglich sind.



4.2.6. Zusammenfassung der Ergebnisse aus Stoffwechselmessungen

bei den untersuchten Arten

Far die untersuchten Makrofaunaarten Nephtys hombergii,

Halicryptus spinulosus und Arctica islandica liegen neben den in
dieser Arbeit gemessenen Daten zur CO2-Freisetzung und
wWarmeproduktion weitere Messungen der Stoffwechselrate
{02-Verbrauch, W&armeproduktion und Metabolitanreicherung) vor.
Es ist moéglich, diese Raten miteinander zu vergleichen, um  so
Aussagen daruber zu machen, wie hoch der anaerobe Kohlenstoff-
umsatz im Vergleich zum aeroben ist, inwieweit unterschiedliche
Abbauwege beteiligt sind und welche Stoffe als Nahrung genutzt
werden.

Fiur Nephtys homberqii liegen die Uber die Anreicherung von
Propionat und Succinat berechneten CO2-Freisetzungsraten 1in dem
Bereich, der dem der gemessenen Werte entspricht (siehe Tab. 8).
Die zugrunde gelegten Stoffwechselreaktionen beschreiben den
anaeroben Metabolismus bei N. hombergii gut. Die Warmeproduktion,
SO umgerechnet als wirde nur Propionat gebildet, ergibt
erwartungsgemdfl hohere Propionatmengen als die, die gemessen
wurden. Gleichzeitige Succinatanreicherung und unterschiedlich
lange Inkubationszeiten sind Erklarungsmoéglichkeiten. Der
anaerob umgesetzte Kohlenstoff entspricht 3.9% des unter oxischen
Bedingungen ermittelten Kohlenstoffumsatzes.

Bei Halicryptus spinulosus wurde bestatigt, dal Glykogen ein

Hauptenergielieferant bei der Langzeitanaerobiose ist. Auller der
Anreicherung von Propionat und Succinat (Tab. 8) Iim Tiergewebe
ist Acetat als anaerober Metabolit bekannt. Ferner wurde die

Abgabe der flichtigen Fettsauren ins umgebende Medium nicht 1in
die Rechnung miteinbezogen, so dall die tatsachlich gemessene CO02-
Freisetzung hoéher sein mull als aus den Metaboliten berechnet
wurde. Die Warmeproduktion, abgeleitet aus der
Propionatanreicherung, ist dementsprechend ebenfalls niedriger
als die tatsachlich gemessene. Mit 12.1% des oxischen Kohlenstoff-
umsatzes kommt dem anaeroben Stoffwechsel bei H_spinulosus eine

hohe Bedeutung =zu. Die Tiere bleiben trotz des extremen 02—



Mangels noch erstaunlich aktiv, wie Lebendbeobachtungen und
erhbhte CO2-Freisetzungsraten im Laufe der Experimente andeuten
(siehe auch Oeschger 1990).
Tabelle 8; Zusammenfassung von Ergebnissen aus Stoffwechselmessungen:
COj -Freisetzung. 02-Verbrauch, Warmeproduktion und Metabolite
~ V. untersucht«
Stott- ' . Arten Nenht»s Callianassa Hillcryplus Arctlca GgllinrtL»
wechselrate bsmberoH niblminea anfnutom Islandicall (Neohasoma) soec.
nach 5 Tagen
CO 2~Freisetzung nach 5 Tagen 1.52 gr. Ind. nach tS Tagen MMielweH 1-21 Tag nach 5 Tagen
<Umol*gTG"*h % 0.57 und 2.04 3.63 Kl. Ind. 101 0.774 4.43 2
1.13 und 4.06 Pro|P 0.68 u. 0.245 -* 201 Prop. 2 *e 1539 Prop.2 6.61 Prop.
0 2-Verbrauch 147 oxlsch C 5 ii745 379
(pmol'gTG "*h "*) 5.0 suboxlsch (Withasrd-Duio"vew 89) ) 33.0
(PeMsgaard-Pelersen 91) (Oeschger per« Mitteilung) (Oeeehger 87)
Warmeproduktion 1.65-0.29 0.35 und 0.5 0.446-0.133 16-12
(I*gTG~,»h ) »1.9-11.0 Prop.4 » 5.0 und 7.1 Laktat* (0eschger perl Mitefirg (Oesehger 90)
n(%ch %]0 TagBe7n) Foach ﬁo Ta%%\
schgw eschger
((i!?/nk;ge?gb:ihﬂ? 0.346 . 0.51
imol™g — »0.296C02 — »0.44C0j 2
nach 30 SN ischofHer 82) nech 5 Tagen iOeecbger 90) nach 20 Tagen (Oeschger 90) nach 24 Std
Propionatanreicherung 1'8583 co” 0.073 06142 > 0.004
1*qTG’ "*h 'e - » y — » 0.036C022 — »U.2ZCO (Portnef et*1_84)
(I»nol*g ) » 0.25]4 » 0.011 J> » 0.07J4 - > .(IQCOZ.)
Laktatanreicherung nach 24 Sid
(Mmol'gTG **h ) 0.37 zmimsti
nach 30 Sld nach 24 Std FgCh :‘z Ta@;’; nach 20 Tagen
(Schéttter 82) (Zsbfl 62) eschger (Oeschger '87)
Siﬁﬂdggttfgg!eﬂfnf;g 0.64 0.0046 0.21 0.27 )
; > 0.43C025 »0.003C023 » 0.14co023 0.1s coZ
Angaben beziehen sich auf schalenfreies Trockengewicht (SFTG)
2 nach GL. 12 umgerechnet
9)
nach GL. 13 umgerechnet
4 "
kalorisches Aquivalent (Gnalger 1983)
5 Angabe Inurtol * Ind?* * h *
Die Stoffwechselraten bei Arctica islandica zeigen, daB Glykogen
ebenfalls die Hauptenergiequelle bei der Langzeitanaerobiose
ist. Die Abgabe von Propionat ist nicht ausgepragt, Acetat
wird offensichtlich nicht in groBem Umfang gebildet. Die

Metabolite Propionat und Succinat kdénnen Uber 50% der tatsachlich

gemessenen co:z-Freisetzung erkléaren. Bei Arctica islandica wurde
eine starke Stoffwechselreduktion im Laufe der 21 Tage
andauernden anoxischen Inkubation festgestellt. Mit 2.3% ist der



Anteil des anaeroben Kohlenstoffumsatzes im Vergleich zu unter
oxischen ermittelten Stoffwechselaktivitaten damit gering
(Tabelle 7). Durch einen reduzierten SparstoffWechsel ist AN
islandica aber in der Lage sehr lange Perioden ohne Sauerstoff zu

uberleben.

Fir Callianassa subterranea und Golfingia (Nephasoma) spec.
liegen keine Angaben uber Metabolite unter anoxischen
Bedingungen Vor. Angaben Uber Stoffwechselendprodukte von

verwandten Arten sind jedoch bekannt.

Die anaerobe CO2-Freisetzungsrate bei verschieden grollen
Individuen von Callianassa subterranea zeigt eine GréRenabhangig-
keit, die der des 02-Verbrauches entspricht. GrolRe Individuen
zeigen eine geringere gewichtsbezogene Stoffwechselaktivitat
(33-42%) im Verhaltnis zu kleinen Individuen.

Die CO2 Freisetzung bei C. subterranea ist um mehrere GrdlRen-
ordnungen hoéher als die aus einer Succinatanreicherung bei
Upogebia puettensis errechnete CO2-Freisetzung. Die Warmeproduk-
tionsmessungen bei C. subterrdnea ergeben Werte, die umgerechnet
viel hohere Laktatkonzentrationen erwarten lassen als sie bei der
verwandten Art nachgewiesen wurden. Im dem Fall, dall bei U.
puettensis und C. subterranea ahnliche Stoffwechselreaktionen
ablaufen wirden, miflRten demnach bei C. subterranea neben Laktat
andere Metabolite in erheblichem Umfang (z.B. Succinat) anfallen.
Das Ergebnis einer Verringerung der Stoffwechselaktivitat von C.
subterrdnea im Laufe der anoxischen Inkubation von nur 93 bzw.
83% bestatigt die Erkenntnis, dall Crustacea ihren Stoffwechsel
unter anoxischen Bedingungen kaum reduzieren, sondern dabei sehr
aktiv Dbleiben. Der anaerobe Kohlenstoffumsatz ist demnach
adhnlich hoch wie der aerobe Kohlenstoffumsatz.

Die Ergebnisse von Golfingia (N\ephasoma) spec. lassen sich nicht
mit Untersuchungen an Sipunculus nudus kombinieren. Die vollig
anderen Umweltbedingungen, andere Inkubationszeiten und fehlende
02 -Verbrauchsmessungen machen weiltergehende Aussagen 1iIn diesem
Zusammenhang unmoéglich. Bei Golfingia ((Nephasoma) spec. wurde
eine Verringerung der Stoffwechselaktivitat auf 53% wé&hrend der
anoxischen Inkubation gemessen.



Man kann zusammenfassend feststellen, dal bei den untersuchten
Flachwasserarten ein Zusammenhang zwischen der Stoffwechsel -
aktivitdt gemessen als CO2-Freisetzung und der Verringerung
des Stoffwechsels in Bezug auf oxisch ermittelte Raten besteht.
Eine Steigerung der CO2-Freisetzungsrate im Laufe der Experimente
kei C. subterradnea geht mit einer nur geringen Stoffwechsel-
reduktion (83-93% in Bezug zu oxischen Raten) einher. Die leicht
erhodhte CO2-Freisetzungsrate im Versuch mit H. spinulosus
steht im Zusammenhang mit einer Stoffwechselreduktion auf eine
Rate von 12.1 Prozent. Bei N. homberqii und A. islandica ent-
spricht eine verringerte Aktivitat auch einer starken Stoff-

wechselreduktion auf Raten von 3.9 bzw. 2.3 Prozent.

4.3. CO2-FluBberechnungen aus SCO2-Konzentrationsprofilen

im Sediment

Die Berechnung von ECO2-Fliussen aus Porenwasserprofilen mit Hilfe
des 1. Fick"schen Diffusionsgesetzes Iist, neben der direkten
Messung von freigesetztem Kohlendioxid 1im Wasser (Uber dem
Meeresboden im Verlauf von EinschluRexperimenten, eine
Méglichkeit, Aussagen Uuber den Abbau organischer Substanz 1iIm
Sediment zu machen (z.B. Andersen et al. 1986, McNichol et al.
1988) . Nach Gleichung 8 gehen der Konzentrationsgradient Uber
eine bestimmte Sedimenttiefe, die Porositat des Sedimentes und
ein Sediment-Diffusionskoeffizient (Dsed) in die Berechnung ein.
Die Porositat wurde in einer Mischprobe aus einer Sedimentschicht
von 1 cm Dicke bestimmt und stellt einen integrierten Wert U(ber
diesen Bereich dar. Genauere Untersuchungen von FoOrster (1991) an
Sedimenten der Station Schlicksandgrund (Deutsche Bucht) zeigten,
dal die Porositat bei hoherer Aufldsung der Schicht O-Icm im
obersten Millimeter bis auf <ca. 0.9 ansteigt. Bei gleichen
Konzentrationsgradienten an der Grenzflache Sediment/Wasser
wirde das eine Erhdéhung des in dieser Arbeit berechneten ZC02-
Flusses (1512 jjmol*nr2*h™1) um 67% ergeben. Fir die anderen
Sedimente ist die Unterschadtzung des Flusses durch solche

feinskaligen Porositatsunterschiede nicht so gravierend, da die



gemessenen Werte schon UUber 0.8 liegen und die Erhdhung zur
Sedimentoberflache nicht mehr grol3 sein kann.

Ein anderer kritischer Punkt bei FluBberechnungen dieser Art 1ist
die Verwendung eines Sediment- Diffusionskoeffizienten, da dieser
je nach Sedimenttyp und Makrofaunabesiedlung verschieden ist und
auch innerhalb der Sedimentséule variiert. In Tracerexperimenten
mit Bromid =zeigte Kitlar (1991) diese Anderung des effektiven
Dsed. (Detf) mit der Sedimenttiefe an 2 Stationen in der Deutschen
Bucht. Dabei zeigte sie Schwankungen des Detf in der Sediment-
schicht 0-0.5cm um den Faktor 2 auf der Station Schlickgrund
(5-.0-11.8*10"6cm2*s-1) wund um den Faktor 16 auf der Station
Schlicksandgrund (5.0-80*10-6cm2*s-1).

Ein sehr ahnlicher Deff (10.7*10”6cm2*s_1) wurde auch von Rutgers
van der Loeff et al. (1984) in Tracerexperimenten mit 22Na 1in
einem Sediment aus dem Skagerrak bestimmt.

In der vorliegenden Arbeit wurden keine Korrekturen an CO2-Flissen
aus dem Sediment durchgefuhrt, die eine eventuell stattfindende
Karbonatldésung bericksichtigen. Sowohl eilgene Messungen als auch
Messungen von Lapp (1991) uUber die Ca-Konzentrationen im
Porenwasser von Sedimenten aus der Dorschmulde (Kieler Bucht)
zeigten nur dgeringe Unterschiede zwischen Bodenwasser und
Porenwasser und im Porenwasser verschiedener Sedimentschichten.
In karbonatarmen, kistennahen Sedimenten kann man den Anteil des
CO2-Flusses, der auf Karbonatldsung beruht, als gering ansehen
(z-B. Hargrave & Phillips 1986). Genauere Untersuchungen von
Aller (1983) und Andersen et al. (1986) =zeigten, dal die CaCCb -
Lésung in kistennahen Schlicksedimenten positiv durch
physikalische und biologische Sedimentdurchmischung beeinflul3t
wird, und dalB dieser Vorgang unter anoxischen Verhdltnissen 1in
EinschluBexperimenten bei FlulRberechnungen eine Rolle spielt.

Das Sediment auf dem Vasring-Plateau in 1420m Wassertiefe enthalt
im obersten Zentimeter einen hohen Kalziumkarbonatanteil von 34.5
Gew.% (Paetsch 1991). Ober rezent stattfindende L&dsungsvorgénge
an der Sedimentoberflédche auf dieser Station liegen keilne genauen

Berechnungen vor. Allerdings werden sie fur den Bereich der



Norwegischen See als gering angesehen (Henrich 1986, J.Rumohr
pers. Mitteilung).

Ein Vergleich der gemessenen ECO2-Konzentrationsprofile aus der
Kieler Bucht mit Ergebnissen anderer Autoren bestatigen die
Profile in der vorliegenden Arbeit. Lapp (1991) ermittelte C02-
Konzentrationen von 2.3 mmol*dnr3 im Bodenwasser und ansteigende
Werte bis auf 4_.0mmol*dnr3 im Porenwasser bis in 10cm
Sedimenttiefe. Balzer (1989) zeigte ein CO2-Profil im
Porenwasser an einer in 21.5m Wassertiefe gelegenen Station 1in
der Kieler Bucht mit Werten zwischen 2.0 und 5.5 mmol*dirr3 1in
Sedimenttiefen bis zu 22cm.

Lapp (1991) errechnete aus dem CO2-Profil der Station Dorschmulde
einen CO02-FIuRd vom Sediment (4-5cm Sedimenttiefe) ins
Uberstehende Wasser von 108.3 umol*m2*h-1, und einen CO2-Flul3 von
17.9 umol*m2*h~1 innerhalb der Sedimentsaule (15-16cm bis 4-5cm).

Untersuchungen von Andersen et al. (1986) an einem Schlicksediment
im Gullmarfjord (Skagerrak) und von JOrgensen et al. (1990) an
einer Station im Grollen Belt (Beltsee) zeigten CO2-Profile im
gleichen Konzentrationsbereich. Auf der Station im Gullmarfjord
resultierte aus der Konzentrationsdifferenz zwischen Bodenwasser
und oberster Sedimentschicht ein CO2-FIull von 625 umol*m2*h-1. In
tieferen Sedimentschichten verringerte er sich deutlich.

Fur die Stationen in der Deutschen Bucht Jliegen keine Daten
anderer Autoren vor. Forster (1991) ermittelte an Sedimentkernen
der Station Schlicksandgrund jedoch mit Hilfe von Mikroelektroden
einen entsprechenden Sauerstoffflull von 275umol*m2*h*1 .

Der Verlauf von ZCO2-Porenwasserprofilen in Schlicksedimenten 1in
den hier untersuchten Tiefenhorizonten, die wenig mit Makrofauna
besiedelt sind (z.-B. Station Schlickgrund), wird hauptsachlich
mit der dort unter Sauerstoffmangel stattfindenden mikrobiellen

Sulfatatmung erklart. Mit steigender bakterieller Mineralisation
organischer Substanz erhoht sich die ZC02-Konzentration
entsprechend. Viele Untersuchungen zur Frihdiagenese zeigen

diesen Zusammenhang zwischen SO«-Abnahme und C02-Zunahme in den
verschiedensten Sedimenten (McCaffrey et al. 1980, Elderfield et
al. 1981, Howes et al. 1984, Mackin & Swider 1989, Jtfrgensen et



al. 1990, Kristensen et al. 1991) bzw. den Zusammenhang zwischen
ECO2-Produktion und Mineralisation des organischen Kohlenstoffes
im Sediment (McNichol et al. 1988).

Das CO2-Profil auf der Station Schlicksandgrund =zeigt keinen
Gradienten im Sediment und weist auf andere profilbestimmende

Faktoren hin, auf die in Kapitel 4.4. weiter eingegangen wird.

4_4. Beitrag der Makrofaunaarten am CO2-FIluR und Auswirkungen
auf ECO2-Profile

Tabelle 9 falRt die errechneten CO02-Flisse in den untersuchten
Sedimenten zusammen und gibt einen Uberblick iUber den Anteil der
Makrofauna an diesen Flissen unter verschiedenen

SauerstoffVerhaltnissen.

Dabei werden unter anaeroben Bedingungen ermittelle Co02-
Freisetzungsraten auf die gesamte Population einer Art
hochgerechnet. Sie werden dann mit CO2-Flussen von der
Sedimentoberflache ins Uberstehende Wasser verglichen, uber den

Prozentsatz der Stoffwechselreduktion (im Vergleich zu oxisch
ermittelten Raten, vergl. Tabellen 4-7) wird auf den Anteil der
Arten an den CO2-Fliussen unter oxischen Bedingungen geschlossen.
Diese Berechnung fuhrt allerdings zu einer Uberschatzung des
Makrofaunaanteiles, da unter der Sedimentoberflache kaum oxische,
sondern eher suboxische Verhaltnisse vorherrschen. Wie
Literaturwerte und eigene Messungen bel Nephtys hombergii zeigen
(Tab. 4 und Tab.9), liegen die Anteile, die auf der Grundlage von
suboxisch ermittelten Raten berechnet wurden, um den Faktor 3-8
niedriger als die , die auf oxischen ermittelten Raten basieren.
Da die unter suboxischen Bedingungen berechneten Anteile der
Makrofauna an CO2-Flussen den im Sediment herrschenden

SauerstoffVerhdltnissen am ehesten entsprechen, werden diese



Faktoren fur die anderen untersuchten Arten Ubernommen (Tabelle
9). Die unter vollig anoxischen Bedingungen ermittelten CO2-
Freisetzungsraten sind nur teilweise dazu geeignet, die
Verhaltnisse iIm Sediment und damit die Aktivitat der Makrofauna
unter natdrlichen, Uberwiegend suboxischen Bedingungen zu
beschreiben. Hier ist der besonders hohe Anteil (ca-17%) wvon
Callianassa subterranea am CO2-FluR3 unter anoxischen
Bedingungen zu nennen (siehe Tab. 9). Diese Rate reprasentiert
die Extremsituation , 1in der C. subterranea i(ber mehrere Tage
kein Sauerstoff zur Verfigung stand und die Tiere auch durch
erhdhte Pleopodenaktivitdt keinen Sauerstoff herantransportieren
konnten. Auch diese Rate wirde zu einer Oberschatzung des
Anteiles von C. subterranea fihren, wahrend die anderen
anoxischen Raten eher zu einer Unterschatzung des Anteiles der

Fauna am CO2-FluR im Sediment fihren wirden.



Tabelle 9: Beitrag der Makrofauna-Arten zum CO2-FIulR auf den
untersuchten Stationen

Deutsche Bucht Kieler Bucht Norw. See
Schlicksand- Schlickgrund Dorschmulde Vtfring-

grund Plateau
COz-Flul 151 1244 217 94
(Limol*m_2*h"1)
N .homb . C.subt. N.homb. A.isl. H.sp. Golf.
CO2-Freisetzungs-
rate (anox.) 0.035 4 24 kl. 0.035 0.045 0.049 0.019
(vimol*Indl1*h~1) 0.68 gr.
Abundanzen 68 50 kI .1> 46 37 60 24
(Ind.-*m-2) 21 gr.
populations-
bezogene Rate 2.38 12.0 Kkl. 1.61 1.67 2.94 0.46
(Umol*m-2*h_1) 14_.3 gr.

Anteil der pop. -bez.
Rate am CO2-FIluR

unter verschiedenen

02-Verh. (¢))
anoxisch 1.6 17.4 0.1 0.8 1.4 0.5
suboxisch 13.8%> 2 .5-6.62> 1.1“> 4.2-11.22>1.4-3.72> -
5.23) 0.43> 0.93>
oxisch 40.4“> 19.9“> 3.3“> 33.5> 11.2*)

1>abgeschatzte Abundanz nach Angaben von Forster (1991)
2>Verringerung der CO2-Freisetzung von oxischen zu suboxischen

Raten aus Ergebnissen von N. homberqii (Faktor 3-8, siehe
Tab. 4) dbernommen

3>Werte berechnet aus eigenen CO2-Messungen

4>Literaturwerte des 02-Verbrauches iber RQ=1.0 umgerechnet auf
CO2-Freisetzung



Aus Tabelle 9 lassen sich unter Bericksichtigung der eben
dargelegten Uberlegungen folgende Aussagen zur Beeinflussung der
CO2-Flusse durch die untersuchten Arten treffen:

Callianassa subterranea und Nephtys homberqii machen einen Anteil
von 7.7-20,4% am CO2-Flu3 auf der Station Schlicksandgrund aus
Andere, hier nicht untersuchte, aber auf der Station
Schlicksandgrund lebende Arten sind in diesen Angaben noch nicht
enthalten und wirden folglich den Anteil der gesamten Makrofauna
noch erhdhen. Da gleichzeitig der CO2-FluBR eher 2zu niedrig
angegeben ist (vergl. 4.3.), wird der Anteil der gesamten
Makrofauna am CO2-FIuR aus dem Sediment auf dieser Station durch
den ermittelten Bereich 7.7-20.4% gut beschrieben. Die Versorgung

der Makrofauna mit Sauerstoff hat, wie die Ergebnisse zeigen,

einen entscheidenden EinflulR auf 1ihren Kohlenstoffumsatz im
Sediment. Witbaard & Duineveld (1989) geben fur C. subterranea
einen Anteil wvon 17% am gesamten Sauerstoffverbrauch des

Sedimentes auf eilner Station in der Nordsee an.

Auf der Station Schlickgrund spielt Nephtys homberqii. obwohl
Hauptvertreter der hier nur in geringer Zahl lebenden Makrofauna,
nur eine sehr geringe Rolle in Bezug auf den Anteil am CO2-Flul3
ins Bodenwasser (0.4-1.1%).

Die beiden Arten Arctica islandica und Halicryptus spinulosus
zusammen haben einen Anteil zwischen 5.6 und 14.9% am CO2-FIul}
auf der Station Dorschmulde und leisten einen entsprechend hohen
Anteil am Kohlenstoffumsatz auf dieser Station, wenn man von
Uberwiegend suboxischen Verhaltnissen im Sediment ausgeht und
wenn man die bei N. homberqgii in der Nordsee gemessenen
suboxischen Raten im Vergleich zu oxischen Raten (Reduktion um
den Faktor 3-8) auf &m islandica und IL__ stinulosus in der Kieler
Bucht Ubertragt.

Zu dem Ffur Golfingia (ephasoma) spec. unter suboxischen
Bedingungen angegebenen Anteil am CO2-FIu3 von 0.9% mu3 ein
nicht n&her bestimmter Anteil, der auf kleine Individuen dieser
Art zurickgeht, addiert werden. Nach Romero-Wetzel (1989) kommt
Golfinaia Nephasoma) spec. mit einer durchschnittlichen Abundanz
von 72 Ind.*m*2 auf der Zentralstation auf dem Vtfring-Plateau



vor. Da in der vorliegenden Arbeit nur eine Abundanz der grol3en
Individuen dieser Art von 24 Ind.*nr2 beriucksichtigt wurde, wird
der Anteil der kleinen Individuen am gemessenen CO2-Flu3 nochmal
ungefahr 1-2% ausmachen. Damit ergibt sich ein Anteil der
gesamten Sipunculiden-Population am COz-FlIuR von ungefahr 2-3
Prozent.

Nach Absch&dtzungen von Blackburn (1987) schwankt der Anteil der
Makrofauna am Kohlenstoffumsatz in verschiedenen Sedimenten der
Bering-See zwischen 5 und 70%, abhdngig von der Art der
Makrofaunabesiedlung und der Erndhrungsweise der vorkommenden
Arten.

In der Benthosdkologie ist es eine Ubliche Methode, durch Messung
von 02- und CO2-Fliussen auf dem Meeresboden Aussagen (uber den
Umsatz organischer Substanz im Sediment zu machen. In einigen
Untersuchungen ergibt sich dabei ein RQ-Wert fur den
Sedimentstoffwechsel von lUber 1.0 (z.B. Hargrave & Phillips 1981,
Andersen & Hargrave 1984). Dieses wird als ein Ausdruck anaerob
ablaufender Abbaureaktionen gedeutet.

Der iIn dieser Arbeit benutzte Ansatz Aussagen zum Kohlenstoff-
umsatz Uber CO2-Porenwasserprofile und FluBberechnungen zZu
machen, ist eine andere Moglichkeit. Der Vergleich solcher Flisse
mit COz- Freisetzungsraten von Makrofauna ist ein bisher
selten durchgefuhrter Ansatz, um bei anaeroben Bedingungen den
Einfluld der Fauna 2zu bestimmen. Dieser Ansatz entspricht
Betrachtungen Uber den Sauerstoffverbrauch eines Sedimentes und
uber den Anteil bestimmter Makrofaunaarten daran (z.B. Kikuchi
1986, Witbaard & Duineveld 1989). Dal CO2-Flusse auch durch

geochemische und physikalische Prozesse beeinflul3t werden, wurde

bereits erwdhnt. Es besteht also nicht unbedingt ein kausaler
Zusammenhang zwischen beiden MeRgroRen (CO2-FIluR, CO2-Frei-
setzung durch Makrofauna), wie aus Kapitel 4.1. und 4.3. hervor-
geht. Eine Abschatzung des Makrofaunaanteiles am Kohlen-

stoffumsatz im Sediment ist jedoch moéglich.
Inwieweit dabei die direkte CO2-Freisetzung der Fauna selbst ein
COz-Profil und damit den Flul3 beeinflussen kann, soll im folgenden

diskutiert werden: Die Ergebnisse aus den Experimenten mit



erhohter Besiedlungsdichte durch Arctica islandica in der Kieler
Bucht und durch Nephtys hombercfii in der Deutschen Bucht zeigen,
dafi die direkte CO2-Freisetzung der Tiere nicht zu einer
entsprechenden Erhohung der ECO2-Konzentrationen im Porenwasser
fuhrt. Abbildung 29 zeigt im Gegensatz dazu eine Verringerung
der ZCO2-Konzentration 1in der Sedimenttiefe, in der sich die
Muscheln im Laufe des Versuches aufhielten. Vor dem Hintergrund
einer sehr hohen CO2-Konzentration von mehreren mmol*dnr3 im
Porenwasser ist die CO2-Freisetzung durch die Muscheln, selbst bei
starker Oberbesiedlung, zu gering (liegt im ymol-Bereich), als
dall sie das Profil verédndern kdnnte.

Ein indirekter Einflull von Makrofauna auf das CO2-Profil wird aus
den Ergebnissen in Abb. 29 und aus den Messungen an Gangwandungen
von Callianassa subterranea und Lanice conchilega deutlich. In
dem Experiment mit Arctica islandica haben die Muscheln die
Sedimentstruktur durch ihre Wihltatigkeit stark veréandert. Das

kdnnte dazu gefiuhrt haben, dall es iIn 2-3cm Sedimenttiefe zu hoher

mikrobieller chemoautotropher Aktivitat kommen konnte, d.h. zu
CO2-verbrauchenden Prozessen, wodurch sich der Konzentrations-
gradient zur Sedimentschicht O-Icm noch erhéhen konnte.
Dementsprechend zeigte Aller (1978) die Verédnderung von

Alkalinitédtsprofilen des Porenwassers in Tankexperimenten (haupt-
sédchlich durch die Konzentration von HCO03" bestimmt), in denen
Yoldia [limatula (Bivalivia) durch ihre wahltatigkeit einen
geringeren Anstieg der Alkalinitdt verursachte als der, der im
Kontrollkern ohne Fauna gemessen wurde. Aller (1978) stellte
aulBerdem eine erhohte mikrobielle Aktivitat in dem Sediment fest,

das durch Y. limatula beeinflullt wurde. Kristensen & Blackburn
(1987) fuhrten Experimente an kinstlichen Sedimenten mit
Besiedlung durch den Polychaeten Nereis. durch und fanden

ebenfalls verringerte ZC02-Konzentrationen in Kernen mit Nereis
im Vergleich zu Kontrollkernen ohne Makrofauna.

Die erhéhten CO02-Konzentrationen an den Ro6hren von Lanice
conchilega weisen auf erhohten mikrobiellen Abbau organischen
Kohlenstoffes hin. In seiner Ro6hre befdrdert L,— cpnchilega mit

dem Atemwasserstrom Sauerstoff von der Oberflache in tiefere



Sedimentschichten und schafft somit fur Meiofauna- und
Mikroorganismen in direkter Umgebung seiner Rohre die
Voraussetzung, organische Substanz aerob abzubauen. Nach Férster
(1991) dringt der Sauerstoff nur wenige mm in die Réhrenwand ein,

bevor er u.a. auch durch chemische Oxidationen verbraucht ist.
Dabei stellt die Réhrenwand selbst, besonders Tfir Anionen, eine
Diffusionsbarriere dar (Aller 1983). Erhéhte mikrobielle

Aktivitdt oder erhohte Abundanzen von Meio- oder Mikroorganismen
wurden u.a. von Hylleberg (1975), Yingst & Rhoads (1980), Reise
(1981a,b und 1983) , Aller & Yingst (1985) und Thomsen (1991)
an Gang- oder Ro6hrenwandungen von Makrofauna beschrieben.

Die in Wandungen von Callianassa-Bauten gemessenen, im Vergleich
zum umgebenden Sediment verringerten CO2-Konzentrationen zeigen
dagegen den Einflull des von C. subterranea ins Sediment gepumpten
Wassers mit geringeren CO2-Konzentrationen. Der Irrigationsstrom
von C. subterranea ist so grofR, dall standig eine CO2-Diffusion
in die Gange und damit ein Abtransport von co2 zur
Sedimentoberflache stattfindet. Durch die Bauten erhdhen sich die
fur den Stoffaustausch wichtigen Grenzflachen um den Faktor 2.6
(Forster 1991). Daraus kann man schliellen, dall der Uber CO2-
Profile errechnete CO2-Flull ins Wasser nicht dem gesamten CO2-Fluf
entspricht. Ein Teil verladlRt das Sediment uUber das Gangwasser,
ohne dalR man es iIn den Porenwasser-Konzentrationen wiederfinden
wurde. Dieser zusatzliche CO2-Anteil ware nur in
EinschlulRexperimenten zu erfassen. Ein weiterer Hinweis auf hdhere
CO2-Flusse sind auch die sehr hohen Diffusionskoeffizienten
(Deff) von Uber 100*10-6cm2*s-1, die Kitlar (1991) in tieferen
Sedimentschichten der Station Schlicksandgrund in der Deutschen
Bucht bestimmte. DalR besonders Gangwandungen die aktiven
Grenzflachen des diffusiven Austausches sind, wurde ebenfalls von
ithr bestatigt. Ahnlich hohe Transportraten von ECO02 aus dem
Sediment wurden auch von Kristensen & Blackburn (1987) gemessen
und auf die Ventilation des im Sediment Jlebenden Polychaeten
Nereis zuriuckgefihrt.

Konzentrationsunterschiede zwischen Gangwasser und Wasser Uber dem
Sediment wurden auch von Aller et al. (1983) an Upogebia-Bauten



nachgewiesen. DalR auch diese Art von Bauten (ohne feste Wande) 1iIm
Wandbereich einen spezieller Lebensraum fiur Meio- und Mikrofauna
darstellen, zeigen Untersuchungen von Koike & Mukai (1983) und
von Dobbs & Guckert (1988).

Dem erwdhnten Wasseraustausch von Callianassa subterranea ist es
zuzuschreiben, dall sich auf der Station Schlicksandgrund keine
CO2-Konzentrationgradienten ausbilden kodnnen. Durch diese Art der
Bioturbation hat C. subterranea einen entscheidenden Einflull auf
die CO2-Konzentrationsprofile. Selbst eine hohe CO2-Freisetzung
der Tiere 1in (gro6fBerer Sedimenttiefe zeigt sich nicht in einer
Veradnderung des CO2-Profiles, da der eben beschriebene 1indirekte

Bioturbationseffekt diesen Vorgang uberlagert.

AbschlieRend 1aRt sich sagen, dall die untersuchte Makrofauna durch
indirekte Effekte das CO2-Profil im Sediment entscheidend
beeinflussen kann, dalR die direkte CO2-Freisetzung durch die

Makrofauna selbst aber nicht zu einer erkennbaren Veranderung des

1CO2-Profiles auf den untersuchten Stationen fuhrt. Unter
suboxischen und anoxischen Bedingungen, also unter
Verhaltnissen, die Uberwiegend im Sediment vorliegen, ist der

Anteil der untersuchten Makrofauna-Arten am Kohlenstoffumsatz
z.T. sehr hoch. Auf der Station Schlicksandgrund in der Deutschen
Bucht betragt er bis zu 20%, auf der Station Dorschmulde in der
Kieler Bucht bis zu 15% und auf dem Voring-Plateau
(Zentralstation) in der Norwegischen See 2-3%. Der Kohlenstoff-
umsatz auf der wenig mit Makrofauna besiedelten Station
Schlickgrund in der Deutschen Bucht wird dagegen nur zu 1% durch

diese Makrofauna beeinflul3t.
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Anhang
Tabelle A1 -Al 1



und in der Kieler Bucht

pH-Wert im Sediment Sedimenttiefe (cm)  pH Aug. 1989  pH Januar 1990

Station Schlicksandgrund 0 7.95 8.09
1 7.60 7.95
2 7.44 7.74
3 7.50 7.43
4 7.48 7.34
5 7.47 7.35
6 7.46 7.40
7 7.43 7.45
8 7.39 7.48
9 7.35 7.43
10 7.31 7.43
u 7.29 741
12 7.27 7.42
13 7.26 7.48
14 7.26
15

pH-Wert im Sediment Sedimenttiefe (cm)  pH Aug. 1989  pH Januar 1990

Station Schlickgrund 0 7.87 7.98
1 7.73 7.82
2 7.64 7.71
3 7.63 7.48
4 7.59 7.49
5 7.55 7.48
6 7.53 7.47
7 7.52 7.46
8 751 7.45
9 7.49 7.44
10 7.45 7.43
u 7.42 7.42
12 7.38
13 7.32
14 7.26

pH-Wert im Sediment Sedimenttiefe (cm)  pH Aug. 1989  pH Januar 1991

Station Dorschmulde 0 7.50 7.87
1 7.25 7.26
2 7.00 7.19
3 7.00 7.47
4 7.12 7.63
5 7.20 7.48
6 7.16 7.40
7 711
8 7.05 7.36
9 6.95
10 6.94 7.35
u 6.93
12 6.93 7.32
13
14 7.30
15
16 7.29
17

7.27

=
0]



Sedimenttiefe (cm)

EREBowmwounrwmr

Dorschmulde

November 1990 Januar 1991 Januar 1990

0.87
0.80
0.78
0.77
0.70
0.68
0.00
0.71
0.00
0.71
0.00
0.71
0.00
0.67
0.00
0.65
0.00
0.69

Dorschmulde Schlickgrund Schlicksandgrund Schlicksandgrund Schlickgrund  Schlicksandgrund Schlickgrund

0.86
0.84
0.82
0.82
0.83
0.84
0.00
0.77
0.00
0.71
0.00
0.69
0.00
0.64
0.00
0.75
0.00
0.78

0.82
0.83
0.79
0.75
0.73
0.77
0.00
0.85
0.00
0.82
0.00
0.70
0.00
0.70
0.00
0.78
0.00
0.75

Januar 1990
0.50
0.47
0.47
0.50
0.47
0.48
0.00
0.50
0.00
0.50
0.00
0.48
0.00
0.49
0.00
0.52
0.00
0.52

Oktober 1989
057
0.62
0.52
0.57
0.54
0.55
0.00
0.57
0.00
0.54
0.00
0.54
0.00
0.52
0.00
0.55
0.00
0.53

Oktober 1989
0.83
0.84
0.84
0.87
0.87
0.87
0.00
0.87
0.00
0.71
0.00
0.70
0.00
0.64
0.00
0.61
0.00
0,75

August 1989
0.58
0.49
0.57
0.57
0.55
0.52
0.00
0.47
0.00
0.47
0.00
0.46
0.00
0.47
0.00
0.47
0.00
044

August 1989
0.92
0.91
0.82
0.87
0.88
0.84
0.00
0.84
0.00
0.88
0.00
0.71
0.00
0.78
0.00
0.65
0.00
0.74

Anhang 2



Tabelle: A-3 ZC02- Porenwasserprofile (hnmol C02*cm™) in Sedimenten der Deutschen Bucht
und der Kieler Bucht

Sedimenttiefe Dorschmulde
Marz 1989 Januar 1991 November 1990

(cm)

BREBowowwonrwnpm o

N el T~
[ RTRCRNERTINN

Sedimenttiefe
(cm)

[
(e BENTN< IS NN

0.00
2.30
0.00
2.50
0.00
3.25
0.00
0.00
0.00
3.07
0.00
0.00
3.66
0.00
0.00
3.86
0.00
0.00
3.84
0.00
3.98

Schlickgrund
Mai 1989
2.70
3.89
5.66
0.00
7.59
0.00
8.95
0.00
9.52
0.00
9.98
0.00
11.45
0.00
1141
0.00
14.45
0.00
17.20

193
248
2.93
3.14
3.68
4.82
5.50
0.00
6.89
0.00
7.36
0.00
741
0.00
7.80
0.00
7.59
0.00
7.36

August 1989 Oktober 1989

4.00
991
15.34
18.02
20.61
21.86
26.57
32.00
33.75
0.00
35.11
0.00
38.91

1.86
2.70
3.02
3.48
4.05
4.27
4.64
0.00
5.37
0.00
5.95
0.00
5.77
0.00
5.84
0.00
5.98
0.00
6.32

2.84
5.36
8.89
11.95
14.57
17.09
21.05
0.00
2241
0.00
26.18
0.00
32.77
0.00
34.23
0.00
33.18
0.00
32.59

August 1989
1.93
248
2.75
2.86
2.77
0.00
2.82
0.00
3.45
0.00
3.48
0.00
3.73
0.00
3.77
0.00
3.89
0.00
4.05
0.00
3.98

Januar 1990
3.50
8.77
13.82

23.23
29.77

mit Arctica isl.
6.52
6.86
2.25
2.45
3.75
4.64
4.98
0.00
4,77
0.00
4.25
0.00
4.14
0.00
3.98
0.00
3.89
0.00
3.86

Schlicksandgmnd
Mai 1989 August 1989 Oktober 1989 Januar 1990

Arctica Kontr.
4.82
5.02
3.77
3.59
4.32
4.80
4.93
0.00
5.14
0.00
4,75
0.00
4.09
0.00
4.36
0.00
4.02
0.00
4.00

261
3.16
3.20
0.00
3.32
0.00
3.27
0.00
3.75
0.00
3.45
0.00
3.64
0.00
3.25
0.00
3.48
0.00
3.45

241
311
3.48
3.39
3.77
3.43
3.48
3.55
3.57
3.20
341

0.00
2.64
2.75
2.82
316
3.00
2.82
0.00
2.84
0.00
3.00
0.00
2.75
0.00
2.98
0.00
3.00
0.00
3.05

2.23
3.02
3.18
3.30
3.59
3.57
4.09
0.00
3.50
0.00
4.55
0.00
3.48
0.00
3.57
0.00
3.16
0.00
4.25

Juni 1990
2.70
3.33
3.15
3.43
3.17
3.39
341
0.00
3.65
0.00
3.27
0.00
3.36
0.00
3.17
0.00
321
0.00
3.17
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GefalBnummer  Volumen (ml)

k. 1 13.0040
k. 2 13.4368
k. 3 12.7196
K. 4 12.5972
k. 5 13.1750
k. 6 13.0090
K. 7 13.5013
ki. 8 12.2756
k.9 13.1139
kl.10 12.9137
kl. 11 12.5405
kl.12 12.8467
kl.13 13.0378
kl. 14 13.1168
kl. 15 13.0816
kl.16 13.2407
kl.17 13.0992
ki.18 12.2894
kl.19 12.4759
kl.20 13.0983
gr. 4 59.4862
or.12 58.8944
gr.13 58.7699
gr.14 59.5105
Gr.12 60.2900
Gr.13 61.1500
Gr.14 59.7900
Gr.15 60.4400
Gr.16 59.7800
Gr.17 60.7000
Gr.18 58.8500

Gr.20 59.4900



GefaRnummer Konzentration zu Konzentrationzu abs.Calziumdiff. 2COj- Korr.

Versuchsbeginn ~ Versuchsende (VSCa'™) (ngzeoj
kl.12 392 391 -16 -18
kl.13 397 395 -29 -32
NEPHTYS HOMBERGII kl.14 394 389 -68 -75
kl.15 394 389 -73 -80
kl.16 389 390 8 9
kl. 11 395 462 943 1035
k.12 396 426 504 553
CALLIANASSA SUBTERRANEA kl.13 381 443 927 1018
kleine Individuen kl.14 409 468 882 968
kl.15 387 457 1036 1137
kl.16 389 419 514 564
or4d 391 407 999 1097
grofRe Individuen flr.12 395 414 1184 1300
gr.13 388 417 1728 1897
gr.14 392 403 714 784
K.1 413 421 173 190
k.2 416 416 62 68
k.3 425 417 -29 -32
GOLFINGIA SPEC. k.4 420 419 52 57
kl.5 427 416 -84 -92
kl.6 420 425 126 138
kl.7 429 440 224 246
k.8 415 427 -215 -236
kl.12 215 221 55 60
kl.14 223 214 -140 -154
HALICRYPTUS SPINULOSUS kl.16 231 217 -208 -228
kl.17 214 218 20 22
kl. 18 219 214 -86 -94
Gr.12 225 238 451 495
Gr.13 221 241 928 1019
Gr.14 222 230 201 221
ARCTICA ISLANDICA Gr.15 222 239 764 839
Gr.16 229 241 409 449
Gr.17 240 236 -548 -602
Gr.18 223 265 2143 2353
Gr.20 225 275 2708 2973
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Versuch 03

oxische Ink.

suboxische Ink.

Inkubationsdauer
Tage (h)

1 (23,25)

1(23.5)

1(23,75)

2(45,0)
2 (45,25)
2 (45,25)

4 (94,75)
4(95,0)
4 (95,25)

5(120,0)
5(120,25)
5(120,75)

1(24,0)
1(24,25)
1(24,5)

2 (45,75)
2(46,0)
2 (46,0)

4(95,5)
4 (95,75)
4(96,0)

5(119,5)
5(119,75)
5(120,0)

GefaRnummer

kl. 14
kl. 15
kl. 16

kl. 14
k. 15
kl. 16

kl. 14
kl. 15
kl. 16

k. 14
kl. 15
kl. 16

kl.18
kl. 19
kl.20

kl. 18
kl. 19
kl.20

kl. 18
kl.19
kl.20

kl.18
kl. 19
kl.20

COg-Konz.
ppm/ ng'cm'3

120
140
3.0

17.0
20.0
14.0

20.0
23.0
220
21.0
20.0
240
7.0
3.0
3.0
10.0
6.0
11.0
17
10
23

13

abs. C02-Freiselz.
(lig COz* Qe(afl ")

157.4
183.1
39.7

223.0
261.6
185.4

262.3
300.9
291.3

2755
261.6
317.8

86.0
37.4
39.3

122.9
74.9
144.1

208.9
62.4
131

282.7
99.8
170.3

Mittelwert + SD

(Hg COz* GefaR'l)

126,7+76,5

223,3138,1

284,8+20,1

285 +29,3

54,2 +27,5

114,0+35,5

134,5+73,3

184,3+92,2

Mittelwert £ SD
(Hmol C02* GefaR"1)

2,89+1,75

5,07 0,86

6,48 +0,45

6,48 +0,66

1,23 +0,64

2,59 +0,82

3,07 +1,66

4,18 +2,09

Rate
(Hmol XCOg'gTG'V1)

2.28
2.67
0.66

1.66
1.98
1.63

0.93
1.09
1.22

0.77
0.74
1.05

111
1.37
0.6

082
1.45
1.16

0.67
0.58
051

0.43
0.74
0.53

Mittelwert + SD
(HmollC02*gTG 1*h 1)

1,87 £1,07

1,76 0,19

1,08 +0,15

0,85 +0,17

1,03+0,39

1,14 +0,32

0,59 +0,08

0,57+0,16
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C%2 - Konz. abs. COp-Freisetz.  Cakorr. abs. COz-Freisetz,  Mittelwert + SD Rate Rate Mittelwert + SD

Versuch 07 Inkubationsdauer ~ GelaRnummer ppm/ MCfem3 (R CO2* GefaR']) (lig CO2* GefaRr') (Mmol (Mg) C02*GelaR'l]) (My IC02-gTG-1*h-1)  (Mmol£C02'gTG1'h"l) (MmolIC02*gTG 1*h 1)
Tage (h)

suboxische Ink. 1(21,5) kl.12 20 25.0 25.0 106 240
1(21,5) kl.13 3.0 39.0 39.0 129 293
1(21,5) Kl.14 0.0 0.0 0.0 0,75+0,20 (33 +9) 0 0.00 2,67 +0,37
1(21,5) kl.15 0.0 0.0 0.0 0 000
1(21,5) kl.16 0.0 0.0 0.0 0 000
3 (66,25) k.12 0.0 0.0 0.0 0 0.00
3 (66,25) kl.13 6.0 78.0 81.0 87 1.97
3 (66,25) kl.14 4.0 52.0 60.0 1,75 +0,64 (77 £28) 49 112 1,41 +0,48
3 (66,0) kl.15 8.0 105.0 115.0 71 1.62
3(66,0) kl.16 4.0 53.0 52.0 40 092
4 (89.75) kl.12 15.0 1930 199.0 196 4 46
4 (89,75) kl.13 16.0 209.0 219.0 173 3.93
4 (89,75) kl.14 19.0 249.0 274.0 4,57 +1,30 (201 +57) 166 3.77 3,14 +1,26
4 (89,25) kl.15 13.0 170.0 197.0 90 2.05
4 (89,25) kl.16 9.0 119.0 116.0 67 151
5(110,25) kl.12 13.0 167.0 177.0 142 3.23
5(110,25) kl.13 13.0 169 0 179.0 115 2.62
5(111,0) kl.14 7.0 920 134.0 3,567 £0,70 (157 £31) 66 149 2,04 £0,90
5(110,5) kl.15 130 1700 113.0 42 0.95

5(110.5) kl.16 14.0 185.0 180.0 84 1.90

Anhang 7



Callianassa subt.

suboxische Ink.

Inkubationsdauer GetalBnummer

Tage(h)
1(19,25)
1(19.251
1(19.25)
1(19,25)
1(19,25)
1(19.0)

1(19,25)
1(19,25)
1(19.25)
1(19,25)

2(45,5)
2(45,5)
2(45.5)
2(45,5)
2(45,25)
2(45,25)

2(45,75)
2 (45,75)
2(45,75)
2 (45,75)

3 (68.25)
3(68.25)
3(68,25)
3(68,25)
3(68.25)
3(68,25)

3(68,5)
3(68.5)
3(68,5)
3(68,5)

4(93,25)
4(93,25)
4(93,25)
4(93,25)
4 (93,25)
4(93,25)

4(93,5)
4(93,5)
4193,5)
4(935)

kl.11
kl.12
kl.13
kl.14
kl.15
kl.16

gr.4

gr.12
or.13
gr.14

kl.11

kl.12
kl.13
kl.14
kl.15
kl.16

Q4

gr.12
or.13
qr.14

kl.11

kl.12
W.13
kl.14
kl.15
kl.16

gr.4

9ri12.

or.13
qr 14

kl.11
kl.12
kl.13
kl.14
kl.15
kl.16

qr 4

gr.12
qr 13
qr 14

COg- Konz.

102.0
42.0
33.0
60.0
61.0
20.0

7.0
170
210
19.0

157.0
750
77.0
112.0
109.0
340

240
270
400
390

abs. CO2 - Freisetz.
(HBCO2* GeffiR"1)

138.0
154.0
65.0
26.0
170.0
79.0

0.0
59.0
0.0
119.0

577.0
116.0
91.0
275.0
419.0
198.0

59.0
118.0
0.0
119.0

1279.0
540.0
430.0
787.0
798.0
265.0

416.0

1001.0
1234.0
1131.0

1967.0
963.0
1004.0
1469.0
1426 0
4500

1428 0
15900
23510
2321 0

Ca-korr. abe. COg-Frelsetz.
(PSCO02* Geial3“1)

138.0
154.0
65.0
26.0
170.0
79.0

0.0
59.0
0.0
119.0

473.0
61.0
0.0
178.0
305.0
142.0

59.0
118.0
0.0
119.0

968.0
430.0
2260
4960
456.0
153.0

1960
741.0
8540
9750

1349.0
798.0
6980
8890
745.0
2820

1098 0
12000
1781 0
20870

Mittelwert + SD
(nmol (pg) COg* GefalR'1)

2,3911,30 (105157)

2,02+095  (89142)

5,2713,66 (2321161)

2251077 (991 34)

10,3416,50 (455 1286)

15,7317,62 (692 1344)

18,0517,82 (794 1344)

35,051 10,73 (1542 1472)

Rale
(pg XCOgQ'gTG“1*h“1)

0O U w

145

118
95
46

20
24

148
89
121
154
114
63

24

37
67

Rate
(nmol XCQg'gTG"1*h"1)

1.67
1.88
1.25
0.50
2.87
197

0.00
0.13
000
0.42

242
0.32
000
1.44
2.19
148

006
0.11
000
0.18

330

1.22
267
2.17
105

013
045
055
098

337

201

275
351
2.59
142
055

084
153

Mittelwert! SD
(nmolIC O j gTG-1'h'1)

1,6910,79

0,2810,21

1,5710,82

0,1210,06

1.9810.89

0,5310,35

2.61 10,80

0,87 10,46
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CO"-Konz. a6 CO2- Freisetz.  Cakorr. abs.co» Froisgyy  Mittelwert + SD Rate Rate Mittelwert + SD

Callianassa subt. Inkubationsdauer GefaRnummer s coz- GelaB'l) lue co2‘ Geiaal) (nmol (ng) COj' GefaR'l) (MD ICCygTG-H-1) (MmolHCOg'gTG'1'h'l) (limol XCCt/gTGT'h #)
Tage(h)
suboxische Ink. kl. 11 0.0 0.0 0.0 0 000
5(116.75) kl.12 127.0 1429.0 1203.0 107 2.42
5(116,75) k.13 134.0 1538.0 1132.0 26,89+ 1,02 (1183 +45) 157 357 3,63+125
kl.14 0.0 0.0 0.0 0 000
kl.15 0.0 0.0 0.0 0 000
5(116,25) kl.16 1250 1442.0 1214.0 216
5(116,5) gr.4 59.0 2974.0 2427.0 43 0.98
5(116,5) gr.12 79.0 4123.0 3473.0 79,0+ 17,11 (3474 £753) 55 1.25 1,52 +0,55
5(116,5) ar.13 96.0 5113.0 4166.0 69 158
5(116,5) ar.14 80.0 4225.0 3831.0 99 226
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Halicrvrtusspin.

suboxische Ink.

COg-Konz. abs. COg-Freisetz.  Ca-korr. abs. COMFrelsetz.  Mittelwert + SD Rate Rate Mittelwert + SD

Inkubationsdauer Gefal-Nr. (ngCOj* GefoRR'1) (ng co 2- Getad']) (imol (]jg) C02' Gelal'l) ((jgXCO~gTG-H-1) (nmolXCOj'gTG'V1) (nmolXC02'gTG'1*h'1)

Taae(h)

1(25) kl.12 1.0 13.0 13.0 7 016

1(25) kl.14 4.0 52.0 52.0 39 0.89

1(25) ki.16 0.0 0.0 0.0 1,00+0,57 (44 £25) 0 000 0,92+0,63

1(25) kl.17 3.0 39.0 39.0 42 0.95

1(25) kl.18 6.0 72.0 72.0 74 1.69

2(49) kl.12 5.0 65.0 65.0 18 040

2(49) kl. 14 3.0 39.0 39.0 15 0.34

2(49) kl.16 10 13.0 13.0 1,20+0,64 (53 +28) 6 013 0,54 +0,36

2(49) kl.17 5.0 65.0 65.0 36 081

2(49) kl. 18 7.0 84.0 84.0 44 101

3(72) kl.12 0.0 0.0 0.0 0 000

3(72) kl.14 2.0 26.0 26.0 7 015

3(72) kl.16 0.0 0.0 0.0 1,32+1,27 (58 +£56) 0 000 0,46 +0,47

3(72) kl.17 2.0 26.0 26.0 10 022

3(72) kl.18 10.0 123.0 123.0 44 1.00 o))
4(94) kl.12 9.0 117.0 117.0 17 038 j@)]
4(94) kl.14 16.0 208.0 208.0 42 095 %
4(94) kl.16 0.0 0.0 0.0 3,36 £0,93 (148 +41) 0 000 0,76 0,25 <
4 (94) kl.17 10.0 131.0 131.0 37 085 %
4(94) kl.18 11.0 135.0 135.0 37 084

511151 kl.12 16.0 206.0 206.0 24 055

5(115) kl.14 26.0 3410 341.0 56 127

5(115) kl.16 0.0 0.0 0.0 4,48 +241 (197 +106) 0 000 0,77 0,35

5(115) kl.17 11.0 1440 1440 34 076

5(115) kl.18 8.0 98.0 98.0 22 050

8(186) kl.12 33.0 4240 424,0 31 070

8(186) kl.14 37.0 4850 485.0 49 112

8(186) kl.16 5.0 66.0 660 6,68 +3,77 (294 +166) 8 018 0,7210,34

8(186) kl.17 19.0 249.0 2490 36 082

8(186) kl.18 200 246.0 2460 34 078

11(258) kl.12 50.0 643.0 631 0 33 075

11 (258) kl.14 650 853.0 8840 65 147

11(258) kl.16 13.0 172.0 2180 11,48+5,86 (505 +258) 19 043 0,90 +0,38

11(258) kl.17 32.0 419.0 4150 43 098

11 (258) ki 18 29.0 3560 3750 38 085



Halicryplus spin. Inkiijationsdauer GefaB-Nr.

suboxische Ink.

Taae(h)

13(306)
13(306)
13(306)
13(306)
13(306)

15(353)
15(353)
15(353)
15(353)
15(353)

kl.12
kl.14
kl.16
kl.17
kl.18

kl.12
kl.14
kl.16
kl.17
kl.18

C02 Konz,

ppm/ Mg'cm-3

64.0
87.0
20.0
43.0
37.0

69.0
96.0
23.0
45.0
45.0

ads. C02-Freisetz
(naC0Z Gof&s'1)

822.0
1141.0
265.0
563.0
455.0

887.0
1260.0
305.0
590.0
553.0

Ca-korr. at*. CC”-Froisetz.

(«COGetSB')

804.0
1187.0
333.0
5560
483.0

857.0
13370
419.0
579.0
600.0

Mittelwert + SD Rate Rate Mittelwert t SD
(nmol (jjg) C02' GelaR'l) (MgIC02'gTG'1-h'l) (Mmol LCOji'gTG'L'h 1) (pmolICOg'gTG 1°h 1)

35 080
73 166
15,30+ 7,59 (673 +334) 24 055 1,01 +0,42
49 in
41 093
33 074
71 162
17,32+ 8,18 (758 £360) 27 060 0,99i 0.39
44 1.00
44 100
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CO"-Konz. abs. COj-Frelsetz.  Ca-korr. ab6. CO2-FrelS8tz.  Mittelwert! SD Rate Rate Mittelwert + SD

Arctica isl. };’g‘:g}')"“s‘ja“er et m/iigiems (M COg' Gefar'1) (H1C02:Gefar'y  (jmol (ng) CO2*Gefal'l) (WICCVgTG'H'Y) (MmolICOMGTGLh'Y) (MmolICONMGTG1*h-1)
suboxische Ink. 1 (23) Gr.12 0.0 0.0 0.0 0 0
1(23) Gr.13 0.0 0.0 0.0 0 0
1(23) Gr.14 10 60.0 600 3.07 0.07
1(23) Gris 0.0 0.0 0.0 1344002  (59+1) 0 0 0,064 0,007
1(23) Gr.16 0.0 0.0 0.0 0 0
1(23) Gr17 0.0 0.0 0.0 0 0
1(23) Gri8 10 59.0 59.0 2.45 0.056
1(23) Gr.20 10 59.0 59.0 2.96 0.067
2(46) Gri2 0.0 0.0 0.0 0 0
2(46) Gri3 0.0 0.0 0.0 0 0
2(46) Gr.14 40 239.0 239.0 6.12 0.139
2(46) Gri5 5.0 302.0 302.0 498+2,52 (219 #111) 6.59 0.15 0,116 40,055
2(46) Gr16 6.0 359.0 359.0 831 0.189
2(46) Gri7 10 61.0 610 181 0.041
2(46) Gri8 40 235.0 235.0 487 0.111
2(46) Gr20 20 119.0 1190 2.98 0.068
3(69) Gri2 10 60.0 600 122 0.028
3(69) Gri3 0.0 0.0 0.0 0 0
3(69) Gr.14 20 1200 1200 2.05 0.047
3(69) Gr.i5 40 242.0 242.0 427+250 (188 110) 3.52 0.08 0,068 £0,037
3(69) Gr.16 20 1200 120.0 185 0.042
3(69) Gr.17 2 121 121 24 0.055
3(69) Gris 5 294 204 4.06 0.092
3(69) Gr.20 6 357 357 5.96 0.135
4(92) Gr.12 1 60 60 091 0.021
4(92) Gri3 0 0 0 0 0
4(92) Gr.14 4 239 239 3.06 0.07
4(92) Gris 2 21 121 484£2,05  (213%90) 132 003 0,06 10,026
4(92) Gr.16 5 299 299 3.46 008
4(92) Gri7 4 243 243 361 0079
4(92) Gr.18 4 235 235 2.44 0,055
4(92) Gr.20 5 297 297 372 0.085
5(117) Gr.12 2 121 121 145 0033
5(117) Gri3 2 122 122 106 0.024
5(117) Gr.14 6 359 359 361 0.082
5(117) Gris 6 363 363 748320 (329 +141) 31 0.071 0,072£0,031
5(117) Gr.16 6 350 359 3.27 0.074
5(117) Gr17 6 364 364 4.26 0.097
5(117) Gr.i8 7 412 412 3.36 0.076
SHT1 . .. G20 9 535 535 5.27 0.12
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CO¢- Konz. abs. COj-Frelsetz. Ca-korr. abe. CO2-Frelsetz.  Mittelwert + SD Rate Rate Mittelwert £ SD
Arctica ist. Inkiiiationsdauer GelaR-Nr.

Taas(h) ppmijigerf3  (WC02 Gefar'1) (HI COz* Gefar'l) (pmol (ng) C02* GelaR"l) (HgICO£*gTG'1,h-1) (MmollICOMgTG"1*h'1) ((imoliX/ONgTG"1*h"1)
suboxische Ink. 11(261) Gr.12 5.0 301.0 251.0 1.34 0.030

11(261) Gr.13 5.0 306.0 204.0 0.79 0.018

11(261) Gr.14 6.0 359.0 337.0 152 0.035

11 (261) Gr.15 7.0 423.0 339.0 9.68+4.27 (426 +188) 1.30 0.030 0,042+0,017
11(261) Gr.16 10.0 598.0 553.0 2.26 0.051

11 (261) Gr.17 5.0 304.0 364.0 191 0.043

11(261) Gr.18 15.0 883.0 648.0 2.37 0.054

11(261) Gr.20 17.0 1011.0 714.0 3.15 0072

13(309) Gr.12 7.0 422.0 372.0 1.68 0.038

13(309) Gr.13 4.0 245.0 143.0 0.47 0.011

13(309) Gr.14 6.0 359.0 337.0 1.28 0029

13(309) Gr.15 11.0 665.0 581.0 1341 +£7.27 (590 £320) 1.89 0.043 0,049+0,025
13(309) Gr.16 14.0 837.0 792.0 2.73 0.062

13(309) Gr.17 7.0 425.0 485.0 2.15 0.049

13(309) Gr.18 20.0 1177.0 942.0 291 0.066

13(309) Gr.20 23.0 1368.0 1071.0 3.99 0.091

15(355) Gr.12 100 603.0 504.0 1.98 0.045

15(355) Gr.13 8.0 489.0 285.0 0.82 0.019

15(355) Gr.14 9.0 538.0 494.0 1.64 0.037

15(355) Gr.15 14.0 846.0 678.0 16,50+6,68 (726 £294) 1.92 0.044 0,053+0,02
15(355) Gr.16 180 1076.0 986.0 2.96 0.067

15(355) Gr.17 10.0 607.0 728.0 2.80 0.064

15(355) Gr.18 25.0 1471.0 1001.0 2.69 0.061

15(355) Gr.20 29.0 1725.0 1130.0 3.67 0.083

18(429) Gr.12 12.0 723.0 575.0 1.87 0.043

18(429) Gr.13 12.0 734.0 429.0 1.02 0.023

18 (429) Gr.14 120 718.0 653.0 1.79 0.041

18(429) Gr.15 19.0 1148.0 897.0 17,39+ 4,64 (765 +204) 2.09 0048 0,046+0,012
18(429) Gr.16 16.0 956.0 822.0 2.04 0.046

18(429) Gr.17 10.0 607.0 788.0 251 0.057

18(429) Gr.18 27.0 1589.0 883.0 1.96 0.044

18(429) Gr.20 33.0 1963.0 1071.0 2.88 0.065

21X500) Gr.12 14.0 844.0 696.0 1.95 0.044

21 (500) Gr.13 19.0 1162.0 857.0 174 0.040

21 (500) Gr.14 14.0 837.0 772.0 1.82 0.041

21(500) Gr.15 16.0 967.0 716.0 22,66+6,16 (997 +271) 1.44 0.033 0,052 0,015
21(500) Gr.16 22.0 1315.0 1181.0 252 0.057
21 (500) Gr.17 16.0 971.0 1152.0 3.15 0.072

21(500) Gr.18 32.0 1883.0 1177.0 2.25 0.051

21(500) Gr.20 39.0 2320.0 1428.0 3.29 0075

Anhang 10b



CO”-Konz. ate. C02- Frelsetz.  Ca-korr. ate. CO2-Frelsetz, Mittelwert +SD Rale Rale Mittelwert + SD

Golfingiaspec.  Inkubationsdauer GefaSnummer . jgem'3  (ig C02' GefaB'1) (ng COa- GefaB'1) (iimol (ng) C02 GefaB") (WD ICOjj'gTG-H-1) (pinol £ECQj‘gTG'1*h'l) (MmoliCa,*gTG'1'h-1)
Tage(h)

suboxische Ink. 1(23) K.1 10 13.0 13.0 138 313
1(23) kl.2 0.0 0.0 0.0 0 0.00
1(23) K.3 40 51.0 51.0 964 21.01
1(23) k.4 5.0 63.0 63.0 0,86+0,52 (38+23) 435 9.88 841 +7,32
1(23) k.5 10 130 130 88 201
1(23) k.6 0.0 0.0 0.0 0 0.00
1(23) k.7 0.0 0.0 0.0 203 4.61
1(23) K.8 40 49.0 49.0 392 8.92
2(47) K.1 30 39.0 20.0 104 2.36
2(47) Kl.2 0.0 0.0 0.0 0 0.00
2(47) K.3 8.0 102.0 105.0 971 22.08
2(47) K.4 50 63.0 57.0 155+0,84 (68+37) 193 438 8,87 8,98
2(47) k.5 6.0 79.0 88.0 293 6.65
2(47) k.6 10 13.0 0.0 0 0.00
2(47) K.7 0.0 0.0 0.0 0 0.00
2(47) k.8 20 25.0 0.0 0 0.00
3(71) K.1 50 65.0 27.0 93 211
3(71) k.2 20 27.0 14.0 55 1.25
3(71) k.3 80 102.0 108.0 661 1503
3(71) Kl.4 9.0 113.0 102.0 1,64+1,09 (72 +48) 228 518 5,81 +5,48
3(71) k.5 7.0 92.0 110.0 242 5.50
3(71) k.6 0.0 0.0 0.0 0 0.00
3(71) k.7 20 27.0 0.0 0 0.00
3(71) k.8 40 49.0 0.0 0 000
4(955) K1 10.0 130.0 73.0 186 423
4(95,5) K.2 30 40.0 20.0 58 1.32
4(95,5) K.3 10.0 127.0 137.0 624 14 18
4(95,5) K.4 16.0 202.0 185.0 1,98+1,18 (87 £52) 307 6.99 5,21 +3,94
4(95,5) k.5 50 66.0 94.0 154 350
4(95,5) k.6 80 104.0 64.0 149 339
4(95,5) K.7 9.0 122.0 47.0 164 3.73
4(95,5) K.8 120 147.0 75.0 192 436
5(118,5) K.1 11.0 143.0 67.0 140 313
5(118,5) K.2 40 54.0 260 61 139
5(118,5) K.3 10.0 127.0 140.0 514 11.67
5(118,5) K.4 180 227.0 204.0 2,23+1,57 (98 +69) 273 621 4,56 +3,52
5(118,5) K.5 9.0 119.0 156.0 206 467
5(118,5) k.6 50 65.0 00 0 000
5(118,5) K7 50 68.0 36.0 101 230

5(118,5) kl.8 12.0 147.0 55.0 113 257

Anhang 11



