"OA0A

Makrozoobenthos-EinfluB und mikrobielle Kaltadaptation -

Schliisselfaktoren fiir die Effizienz
biochemischer Umsetzungen des
Kohlenstoffs in marinen Sedimenten

Als Habilitationsschrift

der Mathematisch-Naturwissenschaftlichen

Fakultdt der Christian-Albrechts-Universitat

zu Kiel

vorgelegt von

Wolfgang Reichardt

Kiel 1987



Vorbemerkung

Der iiberwiegende Teil des Inhalts dieser als
Habilitationsschrift eingereichten Arbeit ist bereits
ver6ffentlicht oder im Druck. Die auf der ndchsten Seiten
aufgefilhrten Einzelarbeiten habe ich als Appendix zu einem
"Quellen"-Band zusammengefalBt. Der Grundstein 2zu den
Arbeiten # 1-4 wurde noch wahrend meines ersten
Forschungsaufenthalts in den USA gelegt.

Erkldrung {iber den von mir geleisteten Anteil an den im
Appendix aufgefiihrten Verdffentlichungen:

Von den mit den Ziffern 1 bis 15 durchnumerierten Arbeiten
im Appendix betreffen die Ziffern 7 bis 15 unter
Beriicksichtigung der "Acknowledgements" zu 100 % meine
Eigenleistung. An den Arbeiten mit den Ziffern 1 bis 6
haben meine Coautoren die folgenden Anteile:

# 1 bis 3: Der Zweitautor hat die Arbeiten teilweise
finanziell unterstiitzt und sich an der kritischen
Uberarbeitung meiner Manuskripte beteiligt.

# 442 Der Zweitautor hat 3/4 der Computer-Arbeiten
durchgefiihrt; der Drittautor hat die Arbeit finanziert und
die kritische Durchsicht meines Manuskripts iibernommen.
#5: Der Erstautor hat 2/3 der experimentellen
Freilandarbeiten durchgefiihrt und das Manuskript verfafit;
der Drittautor hat das Zustandekommen der Arbeit durch
logistische Hilfeleistungen ermdglicht.

#6: Der Zweitautor hat 1/3 der experimentellen, im
Schichtwechsel oder gemeinsam erledigten Arbeiten
durchgefiihrt.

W.Reichardt



Liste der Einzelpublikationen im Appendix

& Reichardt, W. & R.Y.Morita (1982a), Temperature
characteristics of psychrotrophic and psychrophilic
bacteria. J.Gen.Microbiol.1l28, 565-568

2. Reichardt, W. & R.Y.Morita (1982b), Survival stages of

a psychrotrophic Cytophaga johnsonae strain.
Can.J.Microbiol.28, 841-850

3. Reichardt, W. & R.Y.Morita (1982c), Influence of
temperature adaptation on glucose metabolism in a

psychrotrophic strain of Cytophaga johnsonae.
Appl.Environ.Microbiol. 44, 1282-1288

4. Reichardt, W. , B. Gunn, & R.R. Colwell (1983), Ecology
and taxonomy of chitinoclastic Cytophaga and related
chitin-degrading bacteria isolated from an estuary.
Microb.Ecol. 9, 273-294

5. Dieckmann, G., W. Reichardt, & K. Zielinski (1985),
Growth and production of the seaweed Himantothallus
grandifolius at King George Island. In: W.R. Siegfried,
P.R. Condy & R.M. Laws (eds.): Antarctic Nutrient Cycles
and Food Webs. Springer Verlag, Berlin, Heidelberg, New
York, Tokyo, 104-108

6. Reichardt, W. & G. Dieckmann (1985), Kinetics and
trophic role of bacterial degradation of macroalgae in
Antarctic coastal waters. 1In: W.R. Siegfried, P.R. Condy,
& R. M. Laws (eds.): Antarctic Nutrient Cycles and Food
Webs. Springer Verlag, Berlin, Heidelberg, New York,
Tokyo, 115-122

7. Reichardt, W. (1986a), Polychaete tube walls as zonated
microhabitats for marine bacteria. Proceedings 2.Symposium



of Marine Bacteriology. IFREMER, Actes Colloques 3, 415-
425

8. Reichardt, w. (1986b), Enzymatic potential for
decomposition of detrital biopolymers from Kiel Bay.
Ophelia 26, 369-384

9. Reichardt, W. (1987a), Measurement of enzymatic
solubilization of P.0.M. in marine sediments by using dye
release techniques. Arch.Hydrobiol. Advances in Limnology
(in press)

10. Reichardt, W. (1987b), Carbon dioxide dark fixation in
marine sediments and its implications for benthic energy
flow concepts. Proceedings 21.European Marine Biology
Symposium 1986 (in press)

11. Reichardt, W. (1987c), Impact of the Antarctic benthic
fauna on the enrichment of biopolymer degrading
psychrophilic bacteria. Microb.Ecol.l5 (in press)

12. Reichardt, W. (1987d), Burial of Antarctic macroalgal
debris in bioturbated deep-sea sediments. Deep-Sea Res.
(in press)

13. Reichardt, W. (1987e), Differential temperature
effects on the efficiency of carbon pathways in Antarctic
marine benthos. Mar.Ecol.Progr.Ser.40, 127-135

14. Reichardt, W. (1987f), Microbiological aspects of
bioturbation. Proceedings 22. European Marine Biology
Symposium (1987) - (in press)

15. Reichardt, W. (1987g), Impact of bioturbation by
Arenicola marina on microbiological parameters in
intertidal sediments. (eingereichtes Manuskript)



Danksagungen

Eine Einladung, als Gastforscher in der Abteilung fiir
Marine Mikrobiologie des Instituts fiir Meereskunde an der
CAU tdtig zu werden, gab mir die Gelegenheit, nach einem
lédngeren Uberseeaufenthalt in die alte Heimat
zuriickzukehren. Ich danke Herrn Prof.Dr.G.Rheinheimer und
Herrn Dr.L.-A.Meyer-Reil fiir diese Mdglichkeit, mich hier
mit einem neuen Fachgebiet in einer sehr angenehmen
Arbeitsatmosphdre vertraut machen zu kénnen.

Ganz besonderen Dank schulde ich Herrn Prof.Dr.S.Gerlach,
der mich anschlieflend in die meeresbotanische Abteilung
des Instituts iibernahm, um der hier angesiedelten
Benthosdkologie eine biogeochemisch-mikrobiologische
Komponente anzufiigen. Ihm verdanke ich zahlreiche
Anregungen fiir neue Forschungs-Ansdtze, Einsichten in die
Notwendigkeit wund den Reiz intersdisziplindren Arbeitens
sowie die Durchsicht eines Manuskripts dieser Arbeit.

Meinen amerikanischen Fachkollegen Prof.Dr. R.R.Colwell,
Prof. Dr. R.Y.Morita, und Prof. Dr. D.C.White und ihren
Mitarbeitern danke ich herzlich fiir die kollegiale
Aufnahme in ihren Laboratorien.

Frau A.Scheltz danke ich fiir gewissenhafte technische
Assistenz im Rahmen eines DFG-Forschungsprojekts.

Herrn U. Rabsch danke ich fiir hilfreiche Unterstiitzung
meiner Arbeiten im Isotopenlabor des Instituts. Frau
H.Beumelburg gebiihrt Dank fiir jahrelange Unterstiitzung bei
Schreib- und Organisationsaufgaben.

Zahlreichen, ungenannten Institutsangehdrigen und
Besatzungen der Forschungs-Schiffe und Stationen sei auf
diesem Wege ebenfalls fiir tatkrdftige Unterstiitzung
gedankt.



Inhaltsverzeichnis

1. EINLEITUNG
2 UNTERSUCHUNGSOBJEKTE UND METHODEN
e Untersuchungsobjekte

Untersuchungsmethoden

3. ERGEBNISSE UND DISKUSSION

3.1, BAKTERIEN IM BENTHISCHEN NAHRUNGSNETZ
3.1.1 Makrophyten-Detritus als Anreicherungs-

Substrat

3.1.2 Bakterien-Anreicherung durch detritovoren

Nahrungsumsatz

3.1.3 Mutualistische Symbiosen als Extremfdlle

3.1.4 Epizoische Aufwuchsbakterien

3.1.5 Mikrobielle Anreicherung in bioturbaten

Strukturen (Wurmrdhren)

3.2 VERSUCH EINER TYPISIERUNG VON
BENTHOS-BAKTERIEN
3.2.1 Aufstellung von Kriterien

3.2.2 Sedimente als Lebensraum gleitender

Bakterien

3.3 KATABOLISMUS I. EXTRAZELLULARER ABBAU

VON DETRITUS-PARTIKELN (POM) IM
BIOTURBATEN SEDIMENT

3.3.1 Nachweismdglichkeiten des enzymatischen

Abbaupotentials

3.3.2 EinfluB verschiedener Milieufaktoren

in bioturbaten Sedimenten
3.3.3 Temperaturfaktor: Kaltadaptation

Seite

12

12
15

25

25

79

29

34

37

41

50

50

53

58

59

63
65



3.4.3

3.4.4
3.4.5

3.5.1
3D

3:5.3

3.5.4
3.5.5

KATABOLISMUS II. MIKROHETEROTROPHER
(INTRAZELLULKRER) ABBAU UND
MINERALISIERUNG VON DOM
Temperaturabhdngigkeit des
heterotrophen Potentials
Temperaturcharakteristik eines
psychrotrophen "Sedimentbakteriums"
Uberlebensstrategien eines zymogenen
"Sediment-Bakteriums"

EinfluB der Infauna
"Kurzgeschlossener" Kreislauf des Co,

ANABOLISMUS: COZ—DUNKELASSIHILATION
IM BENTHOS

Stoffwechselwege und Freilandmethoden
CO,-Fixierung in aphotischen,
bioturbaten Sedimenten
CO,-Dunkelfixierung in euphotischen
Litoralsedimenten

Okologische Wertungen

Ein "semantisches" Problem

ZUSAMMENFASSUNG

ZITIERTE LITERATUR

Seite

69

11

75

i

78
80

81

82

86

90

93

96

99

108



“There is more to life than being fit, and there is more

to ecological productivity than prey biomass" (Rich,
1984a)
2 EINLEITUNG

Die “"Detritus-fressende" Makrofauna mariner Sedimente
lebt von partikuldrer organischer Substanz, die zu einem
grofen Teil erst durch Sedimentation auf den Meeresboden
gelangt ist. Produktionsbiologische und
sedimentologische Konsequenzen (Bioturbation) dieser
Lebensweise werden gegenwdrtig intensiv erforscht (Gray,
1981, Rhoads, 1974, Reise, 1985). Wohngang- und R&hren-
bauende Infauna ist ortsgebunden. Daher erhebt sich die
Frage, wie weit es Riickkopplungseffekte mit dem
umgebenden, Nahrung liefernden Sediment gibt. In einigen
Fdllen ist bekannt, daB sich potentielle (mikrobielle)
Nahrungslieferanten im ndheren Umfeld der Benthostiere
anreichern, was als "gardening" bezeichnet wird
(Hylleberg, 1975, Gerlach, 1978). Die Rolle von
Bakterien in der Nahrung Detritus-fressender Makrofauna
ist bereits Gegenstand zahlreicher Untersuchungen (z.B.
Newell, 1965, PFenchel, 1970, Hanson, 1982, Tenore et
al., 1984, Levinton et al., 1984, Smith et al., 1985).

Dagegen sind Wirkungen der Infauna auf mikrobiell
gesteuerte benthische Stoffkreisldufe, die produktions-
biologische Aspekte nur indirekt beriihren, bisher wenig
erforscht (Aller & Yingst, 1978, Yingst & Rhoads, 1980).
Zwar befaBt sich die in geologischen Disziplinen ange-
siedelte Geochemie eingehend mit Stoffumsetzungen im
Sediment. Doch bleiben hierbei molekularbiologische
Aspekte wie biokatalytische Regulationsmechanismen meist
unbeachtet. Nur selten wird einmal der Versuch unternom-



men, geochemische, auf Konzentrationsmessungen und
mathematischen Diffusionsmodellen beruhende N&hrstoff-
"Fliisse" mit mikrobiellen oder enzymatischen Stoffum-
satzraten bzw. Aktivitdten in Einklang zu bringen
(Billen, 1982).

Mikrobiologische und enzymatische Analysen konnen

bickatalytische Reaktionspotentiale erfassen. Diese
gestatten einen Einblick in biochemische
Regulationsmechanismen und vermégen damit auch

kausalanalytisch begriindete Prognosemafistdbe zu setzen.
Insofern kann die mikrobiologisch-biokatalytische
Analyse im Sediment eine Briicke zwischen rein
produktionsbiologisch und rein geochemisch orientierten
Forschungsschwerpunkten schlagen. Aufgrund dieser
Briickenfunktion verspricht die molekularbiologische
Betrachtungsweise auch systemdkologisch eine neue

Dimension zu erschliefen.

In der vorliegenden Arbeit soll der Frage nachgegangen
werden, welchen Einfluf Detritus-Nahrungsketten und
Sediment-fressende sessile Infauna auf mikrobiell-
biochemische Umsetzungen des Kohlenstoffs haben. Mit
einer dhnlichen Fragestellung im terrestrischen Bereich
haben sich schon vor mehr als einem Jahrhundert der
vielzitierte C. Darwin (188l), und noch einige Jahre
davor bereits der Genius loci, V. Hensen aus Kiel
(1877), beschaftigt.

Einer Besonderheit des Meeresbodens galt es bei dieser
Fragestellung vor allem Rechnung zu tragen: Mehr als 90
Prozent des Meeresbodens sind permanent kdlter als 59¢
(Kinne, 1970). Das koénnte eine erhebliche Verlangsamung
der Abbauprozesse auf dem Meeresboden bedeuten (z.B.
Jannasch et al., 1971). Schon vor einiger Zeit haben
Vermutungen {iiber eine Temperaturlimitierung des



Kohlenstoffabbaus in k&lteren Meeresgebieten eine
heftige Diskussion iiber die Bedeutung des Exports
organischer Substanz aus polaren UberschuBgebieten
ausgeldst (Sorokin, 1971, Banse, 1974). Ferner ist die
Hypothese aufgestellt worden, daB gerade der
(extrazelluldr-enzymatische) Abbau partikuldrer
organischer Substanz , also der dem Benthos durch
Sedimentation und horizontale Advektion zugefiihrten
Energieform, primdr Temperatur-kontrolliert verl&duft.
Dagegen soll beim Abbau geldster Kohlenstoffverbindungen
der Temperatureinflufl hinter anderen Milieufaktoren
zuriicktreten (Godshalk & Wetzel, 1977).

Andererseits diirfte gerade beim enzymatischen Abbau
organischer Partikel dem mechanischen und biochemischen
"AufschluBl" durch Makrozoobenthos eine entscheidende
Rolle zufallen (Sieburth & Dietz, 1974). Demnach miifite
man den EinfluBgréBen "Makrozoobenthos" und "tiefe
Temperatur" entgegengesetzte Wirkungen auf den Umsatz
partikuldren Kohlenstoffs beimessen.

Extremwirkungen dieser beiden Parameter waren in einem
durch hohe Makrofauna-Abundanz gekennzeichneten
Untersuchungsgebiet im Antarktischen Ozean (NW Weddell-
See, Bransfield-StrafBe)zu erwarten. Vergleichsmdglich-
keiten lieferten weniger produktive Sedimente aus der
Norwegischen See. Vergleichende Einzeluntersuchungen,
die einen hohen Aufwand an Parallelproben erforderten,
wurden in Litoral- und Sublitoral-Sedimenten der Nord-
und Ostsee (Kieler Bucht) durchgefiihrt. Mikrobiologische
und biochemische Mefgr&éBen sollten exemplarisch die
wichtigsten Teilprozesse katabolischer und anabolischer
Kohlenstoff-Umsetzungen im “"bioturbaten", Makrofauna-
beeinfluBten Sediment erfassen. Sie sollten damit auch
einen Einblick in den benthischen Energieflufl gewdhren,
der nach einer Hypothese von Hopner-Petersen (1984) in
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hohen geographischen Breiten eine besondere Qualitit

besitzt.

Zundchst erhebt sich die Frage nach bakteriellen
Anreicherungsprozessen im Gefolge einer detritovoren
Infauna. Dabei ist stets zu beriicksichtigen, daf
"Detritus" (Definitionen in Abschnitt 3.1.1) nicht nur
die Nahrungsgrundlage dieser Benthostiere, sondern auch
das natiirliche Anreicherungssubstrat fiir bakterielle
Destruenten schlechthin darstellt. Am Beispiel von
Detritusnahrungsketten auf Makroalgenbasis soll daher
der Aspekt mikrobieller "Konditionierung" (White et
al.,1979) von potentieller Detritus-Nahrung erdértert
werden. Zum Nachweis Zoobenthos-induzierter Bakterien-
Anreicherungen dienten kleinskalige Analysen der
Kérperoberfédche von Detritus-Fressern sowie ihrer
Wohngangwandungen im Vergleich zum unmittelbar
umgebenden, Bioturbations-freien Sediment. Wegen
bekannter Unzuldnglichkeiten herkémmlicher mikrobiolo-
gischer Analysenmethoden in Sedimenten wurde ein beson-
deres Gewicht auf die Analyse chemischer Biomasse-Marker
gelegt.

Mikrobiologisch-enzymatische Aktivitédtsmessungen erfolg-
ten im wesentlichen auf drei Ebenen:

1. fir Primdr-Reaktionen des extrazelluldr-enzymatischen
Abbaus organischer Partikel, also der Umsetzung von
partikuldrer zu geldster organischer Substanz; 2. fiir
die nachgeordneten Stufen der Inkorporation und
Mineralisierung geldster (niedermolekularer)
"Modellsubstrate" wie Glucose und Acetat zu CO,; sowie
3. fiir die entgegengesetzten Prozesse der CO,~Fixierung

(vor allem durch fakultativ und obligat
chemolithoautotrophe  Bakterien). Damit waren die
wesentlichen Bakterien-Funktionen in aquatischen
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Nahrungsketten reprédsentiert (Ehrlich,1986).

Wahrend mikrobiologische Aspekte bei der Formulierung
systembkologischer Grundlagen bisher wenig
beriicksichtigt wurden (Reichardt, 1978), hat die
mikrobiologische Analytik auch der Sedimente in der
letzten Zeit eine stiirmische Entwicklung erfahren. Im
Gegensatz zu den fiir Okosystemtheorien bisher maBgebli-
chen Eukaryonten besitzen Prokaryonten eine grofle
physiologische Mannigfaltigkeit. Deshalb erhebt sich oft
die Frage nach dem &kologischen Stellenwert bestimmter
mikrobiologischer Mefparameter. Ein Beispiel hierfiir ist
die 0Okologische Wertung der chemolithoautotrophen C02-

Fixierung.

SchlieBlich stehen viele Methoden der mikrobiologischen
Sedimentanalyse noch in der Bewdhrungsprobe. Daher ist
es auch 1in diesen Untersuchungen unvermeidlich, der
Er6rterung methodischer Fragen mehr Aufmerksamkeit =zu
widmen, als dieses in anderen Sparten der Biologischen
Meereskunde iiblich ware.

2. UNTERSUCHUNGSOBJEKTE UND METHODEN

2.1 UNTERSUCHUNGSOBJEKTE

A) Polare Meeresgebiete

Antarktische Makroalgen fiir Wachstumsmessungen und
Versuche mit kiinstlich hergestelltem Detritus wurden im
Litoralbereich der King George Insel vor der Antarktis-
Station "H.Arctowski" geerntet (Dieckmann et al., 1985,
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Reichardt & Dieckmann, 1985).

GroBkastengreifer-Proben (0.25 mz) antarktischer
Sedimente stammten aus Meerestiefen von 70 bis 4420 m im
Bereich der nordwestlichen Weddell-See und der
Bransfield-Strafle (Abb.2.1.-1). Die Probenentnahmen
erfolgten an Bord des Forschungsschifs "Polarstern"
wahrend 2zwei aufeinander folgender Siidsommer (25.11.-
23.12.1983 und 18.11.-4.12.1984; Fiitterer, 1984; Hempel,
1985).

Auf die gleiche Weise wurden ©Proben aphotischer
Sedimente des Vd8ring-Plateaus (Norwegische See) aus 480
bis 1960 m Wassertiefe erhalten. (Abb. 2.1.-2). Hierzu
gab eine Reise des Forschungsschiffs "Poseidon" wihrend
des Nordsommers (20.7.-28.7.1985) Gelegenheit (Gerlach,
1987).

B) Kiistennahe Meeresgebiete der gemdBigten Klimazone

Im Rahmen ldngerer Untersuchungsserien wurden bestimmte
Probenstationen im Flachwasser in ca. 1-3-wbchigen
Abstdnden vom Herbst bis zum Frilhjahr mit kleineren
Forschungsschiffen angelaufen.

Flir bakteriologische Bestimmungen und Isolierungen
dienten Wasser- und Sedimentproben, die mit Hilfe eines
Niskin-Schépfers bzw. eines Backengreifers aus der
oberen Chesapeake Bay (Annapolis-Baltimore) entnommen
wurden (Reichardt et al., 1983).

13
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Reineck-Kastengreifer-Proben aus dem Forschungsgebiet
"Hausgarten" bei Boknis Eck in der Kieler Bucht (Wefer
et al., 1974) dienten fiir Enzymanalysen und Laborexperi-
mente. Zum Transport von Teilproben wurden in der Regel
Plexiglas-Rohre (60 mm Durchmesser, ca. 30 cm Linge)
benutzt (Reichardt, 1986 a und b, 1987 a).

2.2 UNTERSUCHUNGSMETHODEN

1. Aufteilung und Vorbereitung der Sedimentproben zur
Analyse

Die Sedimente wurde in der Regel unmittelbar nach der
Entnahme von Teilproben (Plexiglasrohre oder
hitzesterilisierte Metallstechkdsten) bei der in situ
herrschenden Temperatur und unter aseptischen
Bedingungen weiter verarbeitet. In den Polargebieten
stand ein auf 0 °C gekiihlter Labor-Container (Antarktis)
oder mindestens ein entsprechend eingestellter

Klimaschrank (Norwegische See) zur Verfiigung.

Der Aufnahme vertikaler Schichtungsprofile fir
verschiedene mikrobiologische Parameter gingen
Redoxpotentialmessungen mit einer Pt-Ag/AgCl-Elektrode
voraus, um die auszuwdhlenden MeBpunkte an der Lage der
Redoxpotentialsprungschicht zu orientieren. Bioturbate
Strukturen wie WurmrShren wurden durch Aufbrechen von
Stechkasten-Inhalten freigelegt und mit besonderen
Spateln abgetragen oder unter Erhaltung der Sediment-
Struktur inkubiert. Grundsatzlich wurde zwischen
Struktur-erhaltenden und Struktur-zerstdrenden Analysen
unterschieden: 1In die erste Gruppe fiel die Inkubation

von Sedimentkern-Abschnitten mit Radioisotopen-
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markierten Substraten, die injiziert wurden. Zur
Injektion dienten bis zu 5 cm lange Kleinkerne, die mit
5 cm3-Einmal—Spritzen gezogen und mit Lamellen-Stopfen
verschlossen wurden. Bei der zweiten Gruppe von Analysen
handelte es sich um die Inkubation einer
Sedimentaufschwemmung mit Radioisotopen fiir relative
Messungen (wie Temperaturabhdngigkeiten), um
Extraktionsmethoden fiir Enzymtests und chemische
Parameter oder um eine Bestimmung von Bakterien-Dichten.
In der Regel wurden Dreifachbestimmungen bei den in situ
herrschenden Temperaturen durchgefiihrt. Mikrobiologische
oder enzymatische Analysen wurden unverziiglich nach der
Proben-Entnahme angesetzt. Parallelproben zur Bestimmung
von Wassergehalt, Gliihverlust und KorngrtBe sowie fiir
organisch-chemische Analysen wurden oft bei =30 °©c
eingefroren und anschlieflend lyophilisiert. Proben zur
fluoreszenzmikroskopischen Direktzdhlung von Bakterien
(0.1 cm3) wurden zundchst in 4% Formaldehyd fixiert.

Allgemein Benthos-8kologische Methoden wie Gewichts- und
KorngrdBen-Analysen sowie Makrofauna-Untersuchungen
orientierten sich an Holme & Mc Intyre (1984). Bei der
taxonomischen Bestimmung einiger Makrofauna-Exemplare
haben dankenswerterweise Drs. L.Schulz und M.Schweimanns
aus dem Zoologischen Institut der Universitdt Kiel
geholfen.

2. Analytik

A) Eine Direktzdhlung von Bakterien (als epiphytischer
Aufwuchs oder in Sedimentproben) erfolgte unter einem
Auflicht-Fluoreszenzmikroskop an Acridinorange-geférbten
Prédparaten (Zimmermann & Meyer-Reil, 1974, Weise &
Rheinheimer, 1979; Reichardt & Dieckmann, 1985,
Reichardt, 1987 g).
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B) Flir verschiedene physiologisch definierte Bak-
teriengruppen wurden Keimzahl-Bestimmungen auf Agarplat-
ten ("colony forming units: CFU") im Spatelverfahren
oder in flissigen Anreicherungsmedien ("most probable
number: MPN") durchgefiihrt (Reichardt, 1978). GewBhnlich

wurden 0.1 cm° Sedimentprobe in einer abgesdgten 1.0

cm3-Einmalspritze in 10 ml sterilem kiinstlichem Seewas-
ser 2 mal 15 s unter Eiskiihlung mit einem hochtourigen
Ultraturrax-Handmixstab dispergiert, um als Anfangsstufe
einer Verdlnnungsreihe (in Zehnerschritten) zu dienen.
Epizoische Bakterien wurden mit einer Agar-Abdrucktech-
nik wvon vorher gehdlterten und mehrfach mit sterilem
Seewasser gespiilten Makroinvertebraten isoliert

(Reichardt, 1987c).

Selektive Anreicherungsmedien wurden zum Nachweis der
folgenden Bakteriengruppen eingesetzt: Fe-Reduzierer,
Mn-Oxydierer, Thiosulfat-Oxydierer,Ammonium-Nitrifizie-
rer, Desulfurizierer (Desulfovibrio); proteolytische
(Gelatine-abbauende), Cellulose-abbauende, Chitin-
abbauende und Agar-abbauende Bakterien (Reichardt, 1978;
1986a, 1987c). Die Salzkonzentration dieser Medien war
auf die Salinitdt der untersuchten Sedimente abgestimmt
und betrug maximal 25 /oo (siehe Reichardt et al.,
1983). Inkubiert wurde bis zu sechs Wochen bei 18°C
unter aeroben und (teilweise) anaeroben Bedingungen (Ar-
Atmosphdre). Psychrophile und psychrotrophe Bakterien
wurden bei 0 °C inkubiert (Reichardt, 1987c).

C) In einer numerisch-taxonomischen Analyse Chitin-
abbauender Bakterien orientierte sich die Auswahl
physiologischer Merkmalskriterien iiber rein taxonomische
Erfordernisse hinaus auch an Skologischen MaBstdben wie
Salztoleranz, Temperatur- und pH-Spannen des Wachstums
sowie  Abhdngigkeit des Chitin-Abbaus von einer
organischen N-Quelle, Zur Computer-Auswertung wurden
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zwei  verschiedene Ahnlichkeitsindices (Sy und S
herangezogen (Reichardt et al.,1983).

3)

D) Phospholipid-Fettsduren-Biomarker:

Extraktion und Analytik folgten den von White et al.
(1979a), Bobbie & White (1980), Guckert et al.(1985) und
Kerger et al. (1986) beschriebenen Methoden.

20 mg Zellen oder 1-10 g lyophilisiertes Sediment wurden
in 50 mM Phosphat-Puffer, pH 7.4, suspendiert und in
Scheidetrichtern einer zweiphasigen Lipid-Extraktion
nach Bligh & Dyer unterworfen (l1.Phase: ca. 12 h,
2.Phase: 2-24 h). Nach Trocknung der Chloroform-Phase im
Rotationsverdampfer wurde die extrahierte Lipid-Fraktion
in 0.1 ml Chloroform aufgenommen und einer Kieselsdure-
Sdulenchromatographie unterworfen (Unisil, 100-200
mesh). Elution mit Chloroform, Aceton und Methanol
lieferte die Fraktionen der Neutralfette, der
Glycolipide und der Phospholipide. Diese wurden nach
Trocknung im Stickstoffstrom bei -20 °C aufbewahrt.

Zur Methylierung der in den Phospholipiden gebundenen
Fettsduren wurde eine milde alkalische Methanolyse
durchgefiihrt (White et al., 1979). Dazu wurde die
Phospholipid-Fraktion in 1 ml Methanol:Toluol (1:1, v:v)
und 1 ml 0.2 N KOH in Methanol geldst, 15 min bei 37 ¢
inkubiert und mit 1 M Essigsdure auf pH 6.0 gebracht.
Nach 5 min intensiven Schiittelns mit je 2 ml Chloroform
und aqua dest. sowie Zentrifugation konnten die
Phospholipid-Fettsdure-Methylester und nicht verseif-
baren Glycerophosphate in der organischen Phase von den
(aus Diacyl-Phospholipiden gebildeten) Glycerophosphaten
in der Wasserphase abgetrennt werden. Die Fettsdureme-
thylester wurden in drei Extraktionsgdngen in der Chlo-
roformphase gesammelt und anschliefend unter Stickstoff
getrocknet. Die Wasserphase wurde fiir Diacyl-Bestimmun-
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gen aufbewahrt.

Vor der gaschromatographischen Analyse wurden die
Fettsduremethylester und die Hydroxy-Fettsduremethyl-
ester diinnschichtchromatographisch gereinigt. Hierzu
dienten Whatman K6-(250 #m)-Silicagel-Platten mit n-
Hexan:Didthyldther als Laufmittel. Die Fronten der Fett-
sdure-Methylester (FAME, RF 0.55-0.65) und der Hydroxy-
fettsdure-Methylester (OH-FAME, RF 0.30-0.36) wurden mit
0.01% wdBriger Rhodamin-L&sung unter UV-Licht sichtbar
gemacht, quantitativ von der Glasunterlage in pridpa-
rierte Pasteurpipetten iiberfiihrt und hierin mit Chloro-
form (FAME) oder 1l:1-Chloroform:Methanol (OH-FAME)
eluiert. Die unter Stickstoff getrockneten Eluate dien-
ten zur Einspritzung in den Gaschromatographen.

Die gaschromatographische Quantifizierung der Fettsdure-
Methylester erfolgte mit einem "Varian 3700"~-
Kapillargaschromatographen mit FID-Detektor (und
Autosampler) durch Vergleich mit einem internen Standard
(19:0)- Bobbie & White, 1980). Co-Elution in polaren und
apolaren Kapillarsdulen (0.2 mm innerer Durchmesser)
diente zur vorldufigen Bestdtigung der Peaks. Hydroxy-
Fettsduremethylester wurden vor ihrer Injektion mit N.O-
bis-(trimethylsilyl-)trifluoracetamid derivatisiert.

Zur Identifizierung der FAME mit Bestdtigung
ungesdttigter Bindungen und Methylverzweigungen diente
eine Gaschromatographie-Massenspektrometer-Kombination
(GC-MS) mit einem Hewlett-Packard RTE-6/VM-Daten-System
(Guckert et al., 1985). Doppelbindungen wurden nach
Bildung von Dimethylsulfid-Addukten im GC-MS
nachgewiesen. - Reichardt, 1987f).

E) Polyhydroxy-B-buttersdure wurde gaschromatographisch
nach der Methode von Findlay & White (1983) bestimmt
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(Reichardt, 1987f).

F) ATP diente als ein globaler Biomasse-Analogwert
(Reichardt, 1978) und wurde enzymatisch im Luciferin-
Luciferase-Test nach Extraktion der Probe mit Tris-HCl-
Puffer, pH 7.7, (5 min bei 100 0C) bestimmt (Reichardt &
Dieckmann, 1985).

G) Der Proteingehalt von Bakterien-Kulturen und
Sedimenten wurde nach einer Modifikation der Methode von
Lowry et al. (Herbert et al., 1971) bestimmt.

H) Kurz-Zeit-Inkubation von 3

H-markiertem  Methyl-
Thymidin in DNA diente als ein MaB fiir Bakterien-
Produktion im Sediment. Diese Bestimmung erfolgte nach

Findlay et al. (1984). <Reichardt, 1987 g>.

I) Die untersuchten mikroheterotrophen Aktivitdten
umfaBten Inkorporation wvon Glucose und (teilweise)
Acetat in makromolekulare und sdurestabile (pH 2.0)
intrazelluldre Pools sowie die gleichzeitige
Mineralisierung dieser Substrate zu CO, (Reichardt &
Morita, 1982c).

In kleine Sedimentkern-Segmente (0.4 cm3 aus abgesdgten

5 cm3—Spritzen) wurden Mikromengen (5 H1l) von (U)-14C-
Glucose hoher spezifischer Aktivitdat (9.3 - 13.3
MBg/FMol) injiziert. Alternativ wurden Sedimentvolumina
von 0.1 bis 0.5 cm3 mit 100 bis 500 »1 (11.1 kBg) (U)-
14C--Glucoae (163 kBg/MMol) oder Acetat (89 kBg/WMol) in
sterilem kiinstlichem oder membranfiltriertem Seewasser

inkubiert.
Inkorporation und Mineralisierung wurden gleichzeitig

wahrend 0.5 = 2 Stunden Inkubation und gewShnlich bei
in situ-Temperaturen bestimmt. Nach dem Reaktions-Stop
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mit 4% Formaldehyd und Ansduerung mit 1 N H,SO, auf pH
2.0 wurde das Sediment zweimal in 8 ml sterilem
Seewasser gewaschen und abzentrifugiert (15 min, 6000 q)
sowie schlieBlich bei 60 °c getrocknet. Der von den
14C-Kohlenstoff wurde
COZ in einem Verbrennungsautomaten

Mikroheterotrophen inkorporierte
nach Umsetzung zu 14
und nachfolgender Messung im Fliissigkeitsszintillations-
zdhler ermittelt. Der wdhrend der Inkubation zu co,
mineralisierte Kohlenstoffanteil wurde in Phenyldthyla-
min-getrdanktem Filterpapier aufgefangen und in einer
Szintillationsfliissigkeit auf Toluol-Basis gemessen. Bei
der Berechnung der potentiellen Umsatzraten wurden die
Mefilwerte aus Formaldehyd-(4%)-vergifteten Blindansdtzen
subtrahiert.- Reichardt & Morita, 1982 b und &,

Reichardt, 1987 b,e und g).

K) Radiorespirometrische Bestimmungen mit
positionsmarkierten Glucose-Substraten wurden analog
durchgefiihrt (Reichardt & Morita, 1982c, Reichardt,
1987e).

L) Um CO,~-Dunkelfixierung unter weitgehender Erhaltung

14

der Sediment-Feinstruktur zu erfassen, wurde NaH CO3in

Klein-Kerne (bis zu 5 cm Lange, in abgesdgten 5 cm>-
Spritzen) mit Hilfe einer speziell konstruierten
Injektionsvorrichtung injiziert. (Diese wurde
dankenswerterweise von V. Martens, I.f.M., hergestellt).
Aus einer 50 Kl-Hamilton-Spritze , die mit einem
Mikroskop-Feintrieb verbunden war, wurden 5 H1 Substrat
pro cm® Sediment abgegeben. Ferner wurden 2-3 mm dicke
Oberfldchen-Segmente (Mikrophytobenthos oder ausge-
stanzte Teile von WurmrShrenwandungen) in den Vertiefun-
gen von "Multiwell"-Platten inkubiert. Diese Ansdtze
wurden wdhrend der Inkubation mit Lamellenstopfen ver-
siegelt. Weitere Bestimmungen, die u.a. der Temperatur-

abhdngigkeit der C02—Fixierung galten, wurden in Auf-
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schwemmungen von Sedimentproben in sterilem Seewasser
durchgefiihrt.

Sterile, alkalische Stammldésungen von NaHl4

Co5 (370 -
37000 kBqg pro ml in 1.5 mM NaH12C03, pH 10.2) wurden vor
dem Gebrauch mit sterilem kiinstlichem Seewasser der
Salinitdt der Sedimentproben angepafit. In der Regel
wurden aktivierende und inhibierende Zusdtze gemeinsam
mit der Substratldsung injiziert. Blind-Ansatze

erhielten 4 (Volumen)$% Formaldehyd (Endkonzentration).
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Die Proben waren mit Verdunkelungshiitchen vor
Lichteinfall geschiitzt und wurden 0.5 - 4 h (gew8hnlich
bei der in situ herrschenden Temperatur) im Dunkeln
inkubiert. Zur Hemmung der Ribulose-1,5-bisphosphat-
Carboxylase-abhdngigen CO,-Fixierung wurde Iodacetamid
(IAM) in Konzentrationen bis zu 20 mM eingesetzt. Der
Nitrifikationshemmer "Nitrapyrin" (2-Chlor-6-trichlor-
methylpyridin) erreichte eine Endkonzentration in der
Sediment-Probe von 10 mg/l. Als potentielle Aktivatoren
dienten schlieflich 1-40 mi NayS03, s2-, N", NO,” und
Fe<",

Die Inkubation wurde durch 2ugabe von Formaldehyd
(Endkonzentration: 4%) wund 1 N H,S0, (End-pH 2.0)
beendet. Das Sediment wurde dann in 10 ml steril-
filtriertem Seewasser (lo ml) bei 0-5 ° ca. 30 min
geschiittelt und abzentrifugiert. Diese Waschprozedur
wurde einmal wiederholt. Nach Trocknung bei 60 °c wurden
ausgewogene Sediment-Mengen mit Cellulose-Pulver (etwa
gleiches Volumen) vermischt und in einer automatischen
Verbrennungsapparatur fiir 14C-Proben (Packard)
verbrannt. Der wurspriinglich zelluldre und nunmehr als
14C02 vorliegende Kohlenstoff wurde in einer Alkylamin-
("Carbosorb"-) haltigen Szintillations-LOosung aufgenom-
men und in einem  Fliissigkeits-Szintillationszdhler
bestimmt.

Die einer Sedimentprobe zugesetzte Menge radioaktiven
Substrats (NaH14C03) wurde iiber eine NaBverbrennung
alkalisch gemachter Sedimentproben (NaOH) nach Ablauf
der Inkubationszeit ermittelt (vgl. Abb. 2.1-3). Um CO,-
Fixierungsraten zu erfassen, mufite die Isotopen-Verdiin-
nung im MeB-Ansatz bekannt sein. Dazu wurde der Gesamt-
12c0,-Gehalt (£12c0,) der Probe iiber die Alkalinitit des
Porenwassers berechnet (Strickland und Parsons, 1972;

Gargas, 1975). Die fiir ein
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Inkubationsintervall ermittelten CO,-Fixierungsraten
wurden direkt auf das eingesetzte Gesamtvolumen der
Sedimentprobe (cm3) bezogen, wenn diese nur einen einzi-
gen Verbrennungsgang erforderte. Bei der Verbrennung von
Teilproben grdBer dimensionierter Ansdtze war zundchst
"g Trockengewicht" die Bezugsgrdfie. Eine Umrechnungsmég-
lichkeit auf Volumenbasis ergab sich aber stets aus dem
routinemdBig mitbestimmten Wassergehalt pro cm3.-
(Reichardt, 1986 a, 1987 b, e und g).

M) In Triton-X-100-Extrakten wurde =zusdtzlich die
Aktivitdt des Enzyms Ribulose-1,5-bisphosphatcarboxylase
(Rubisco) bestimmt (Glover & Morris, 1979, Reichardt,
1986a).

N) Enzymaktivitdten, die am Abbau von Strukturpolymeren
beteiligt sind (Skleroproteasen und Polysaccharasen),
wurden in Sediment-Extrakten (in Triton-X-100) mit
partikuldren Testsubstraten bestimmt. Diese waren mit
einem Reaktivfarbstoff in kovalenter Bindung markiert.
Die Aktivitdt "POM"-l8sender Enzyme ging aus der Zunahme
gelOster Farbstoff-markierter Verbindungen hervor, die
nach Zentrifugation photometrisch erfafBt wurde ("dye
release assay"). Menge und Korngr&Be des Substrats
wurden standardisiert. Die Inkubation erforderte in der
Regel mehr als 12 Stunden bei in situ-Temperaturen
(Reichardt, 1986b, 1987a, e und g).

Weitere hydrolytische Enzyme wie alkalische Phosphatase,
Sulfatase und N=-Acetyl-Glucosaminidase (Chitobiase)
wurden mit p-Nitrophenyl-markierten Testsubstraten bei
in situ-pH-Werten photometrisch bestimmt (Reichardt
(1987e=g) .

0) Pigmentanalysen von Chlorophyllen und Carotinoiden
erfolgten zundchst an Bord des Forschungsschiffs mit
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einem Spektralphotometer, das Prof. Tilzer, Konstanz,
dankenswerterweise zur Vefiigung gestellt hatte. An
weiteren, mit HPLC durchgefiihrten Analysen war J.Olie,
Tallahassee, USA, maBgeblich beteiligt: Die Extraktion
wurde in Methanol und Chloroform in einer Stickstoff-
Atmosphdre im Halbdunkel ausgefiihrt. Vorgereinigte
Pigmentextrakte (in Chloroform) wurden in ein "Waters'-
HPLC-System injiziert. Die Pigmente wurden in einem
linearen LOsungsmittel-Gradienten aus Acetonitril/Wasser
(9:1, V:V) und 75 % Athylacetat mit einer FluBrate von 2
ml/min eluiert.

Weitere methodische Einzelheiten sind im  Appendix
aufgefiihrt.

B3 ERGEBNISSE UND DISKUSSION
3.1. BAKTERIEN IM BENTHISCHEN NAHRUNGSNETZ
3.1.1 MAKROPPHYTEN-DETRITUS ALS ANREICHERUNGSSUBSTRAT

"Organischer Detritus" bildet die Nahrungsgrundlage der
hier untersuchten benthischen Makrofauna. Damit sei in
diesem Zusammenhang die Gesamtmenge partikularer
organischer Substanz gemeint, die sich aus
verschiedenen, auf ihrer jeweiligen Trophiestufe funk-
tionslos gewordenen Biomasse-Resten und Abscheidungs-
produkten rekrutiert. Fenchel und Blackburn (1979) haben
vorgeschlagen, den Begriff "Detritus" auf unbelebte
Materie einzuschrdnken. Dieses wdre systemtheoretisch
winschenswert, muB aber an der analytischen Praxis
scheitern. Detrituspartikel dienen heterotrophen Mikro-
organismen in der Regel als Aufwuchssubstrat und Ener-
giequelle. Auf diesen schwer 2zu trennenden Komplex
bezieht sich der eingebiirgerte "Detritus"-Begriff, der
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auch hier verwendet werden soll. Die funktionelle Ein-
heit aus Biomasse-"Abfall" und mikrobieller Sekunddr-
Biomasse unterliegt permanenten Umsetzungsprozessen und
wird oft durch "Reife"-Stadien ndher gekennzeichnet
(Povoledo, 1972). Detritus, der detritovoren Benthos-
tieren im marinen Sediment zur Verfiligung steht, kann
planktischen oder benthischen Ursprungs sein. Eigent-
liche Detritus-Nahrungsketten sind aber =zundchst in
solchen Regionen beschrieben worden, in denen benthische
Makrophyten die Detritusquelle bildeten (Newell, 1965,
Fenchel, 1970, Fenchel & J6rgensen, 1977, Mann, 1972 und
1976). Dennoch diirfte planktogener Detritus wegen seiner
gréBeren globalen Produktion auch eine  wesentlich
gréBere Rolle fiir das Zoobenthos spielen (Smetacek,
1984, Skjoldahl & Wassmann, 1986). Dies gilt insbeson-
dere fiir die Tiefsee (Lampitt, 1985 a, Rice et al.,
1986). Fiir den "Normalfall", daB pelagische und ben-
thische Konsumenten von der gleichen (planktischen)
Energiequelle abhdngen, sollte die Zooplankton- und
Zoobenthosdichte in Abhdngigkeit von der Meerestiefe
gleichsinnig abnehmen (Rowe et al., 1974).

Die Zufuhr von Detritus-Partikeln zum Benthal 1&Bt sich
grob durch Modelle des vertikalen Partikelflusses
quantifizieren (Suess, 1980, Pace et al., 1987) und soll
in 1000 m Wassertiefe nur noch etwa ein Zehntel des
Oberfliachenwertes betragen. Unterhalb dieser Wassertiefe
liegen aber etwa 60 Prozent des gesamten Meeresbodens
(Lampitt, 1985 b). Die Energiezufuhr zu dem hier
angesiedelten Benthos unterliegt in hoheren Breiten
auferdem starken jahreszeitlichen Schwankungen der
Primdrproduktion (Lampitt, 1985 a, Rice et al., 1986).
Die Bedeutung eines zusdtzlichen Detritus-Exports aus
dem Schelfbereich in tiefere Wasser-und Sediment-
Schichten des Kontinentalhangs wird gegenwdrtig gering
eingeschédtzt (Rowe et al., 1986).
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Andererseits bote gerade ein Export von Detritus aus der

Makrophyten-Produktion im euphotischen Benthal eine
Mbglichkeit, den saisonalen EinfluB  pelagischer
Primdrproduktion und Sedimentation auf die Versorgung
des Benthals mit Detritus-Energie zu dampfen.

Eigene Untersuchungen im euphotischen  Litoralgiirtel
einer antarktischen 1Insel haben die Existenz einer
permanenten Makrophytodetritus-Quelle aufgezeigt
(Dieckmann et al., 1985). Perennierende Makroalgen wie
Himantothallus grandifolius bilden hier bis in
wassertiefen von 30 bis 100 m dichte Bestdnde. Detritus
formt sich erstens durch Erosion der fruktifizierenden
Thallus-Enden. Der hierdurch erlittene Biomasse-Verlust
wird durch hohe Zuwachsraten (entsprechend 2.2 kg
Frischgewicht oder 4000 kJ pro 10 m Thallus im Monat)
ungefdhr wieder ausgeglichen. Ein zweiter Mechanismus
der Detritus-Bildung aus Makroalgen resultiert in dieser
Region aus der Mahlwirkung des im Tidenrhythmus iiber die
Algenbestdnde geschobenen Packeises. Hiervon wird
vornehmlich die im oberen Litoral angesiedelte, von
Rotalgen dominierte Vegetation erfafit. Phytodetritus aus
solchen antarktischen Makroalgenbestdnden wurde auch in
antarktischen Tiefsee-Sedimenten (bis in 2280 m Tiefe)
nachgewiesen (Reichardt, 1987 d). Damit waren die
Voraussetzungen fiir Detritusnahrungsketten auf
Makroalgenbasis auch im Tiefsee-Benthal erfiillt.

Andererseits stellten Detritusnahrungsketten auf
Makroalgenbasis in polaren Meeresgebieten eher ein novum
dar. Da die Nahrungsqualitdt von Makroalgendetritus
entscheidend von mikrobiellen Anreicherungs- und
Abbauprozessen abhdngt (Newell, 1965, Newell & Lucas,

1981), war eine ausreichende mikrobielle
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"Konditionierung" (White et al., 1979) von Makroalgen-
fragmenten unter den extremen Milieubedingungen in der

Antarktis nicht a priori 2zu erwarten. Die Existenz
extrem kaltadaptierter heterotropher Bakterien in diesem
Milieu war zwar belegt, ihr Gewicht bei Anreicherungs-
und Abbauprozessen in permanent kalten (ca.0 ©°C) Oko-
systemen aber unbekannt. Dariiber hinaus gab es AnlafB zu
der Vermutung, daB der Abbau von Detritus-Partikeln
stdrker temperaturlimitiert ist als andere mikrobielle
Abbauprozesse (Godshalk & Wetzel, 1977).

Experimentelle Untersuchungen an kiinstlichem aus Braun-
und Rotalgen erzeugtem Detritus zeigten schlieBlich, daB
die mikrobiologischen Voraussetzungen erfiillt sind, um
die Existenz von Detritus-Nahrungsketten in der marinen
Antarktis mit &hnlicher Effizienz wie in gemdBigten
Breiten zu gewdhrleisten (Reichardt & Dieckmann, 1985).
Fiitterungsversuche mit antarktischen Amphipoden ergaben,
daB gealterte, bakterienreiche Braunalgen-Thallusstiicke
viel intensiver konsumiert werden als frische
bakterienarme Thallusfragmente.

Bakterielle Aufwuchsbildung an frischem, kiinstlich
erzeugtem Makroalgen-Detritus erfolgte bei 0 Scrogn
grazing-freien Anreicherungs-Systemen nach einer 1-3-
tdgigen Adaptationsphase exponentiell mit Verdopplungs-
zeiten von 21-27 Stunden und filhrte zu Besiedelungsdich-
ten von 40 000 Zellen pro mm2 in der stationdren Phase.
Synchron mit dieser mikrobiell bewirkten Reifung des
Makroalgen-Detritus vervielfdltigte sich der ATP-Gehalt
und reicherte sich der im Detritus gebundene Stickstoff
relativ zur Kohlenstoff-Komponente an. Dieses war an
einem Abfall des C:N-Verhdltnisses (von 19 auf 10 bei
der Braunalge Himantothallus grandifolious, und von 9

auf 4.5 bei der Rotalge Leptosomia simplex) zu erkennen.
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Wenn eine relative Zunahme der Stickstoffkomponente im
Detritus durch eine Abnahme des C:N-Verhdltnisses
angezeigt wird, ist dies oft ein unzuverldssiger
Indikator fiir die Existenz eines leicht assimilierbaren
Bakterien-Aufwuchses (Thayer et al., 1977, Haines &
Hanson, 1979, Robinson et al., 1982, Hanson, 1982). In
einer Versuchsanordnung mit UV-bestrahlten Kontrollen
konnte aber nachgewiesen werden, daB die relative
Zunahme der Stickstoff-Komponente wesentlich durch
bakterielle Aufwuchsbildung verursacht wurde. Zugleich
bedeutete dieses eine qualitative Verbesserung des
Nihrwerts von Makroalgendetritus.

Auch zum Verstd@ndnis mikrobieller Anreicherungsprozesse
unter dem EinfluB einer detritovoren Makrofauna lieferte
die im grazing-freien System erzeugte bakterielle
Aufwuchsbildung grundlegende Informationen. In
natiirlichen Habitaten der Makrofauna war das Spektrum
potentieller EinfluBgrdfen vor allem durch grazing-
Effekte und Redox-Gradienten erweitert (3.1.2).

ke Bakterien-Anreicherung durch detritovoren
Nahrungsumsatz

Bereits in einer Pionierphase der aquatischen Mikrobio-
logie wurden Bakterien nicht nur als Destruenten gewer-
tet, sondern auch als Nahrungsquelle benthischer Makro-
fauna nachgewiesen (Baier, 1935, ZoBell & Feltham,
1937). AuBerdem k&nnen detritovore Benthostiere durch
Akkumulation und AufschluB potentieller Bakterien-Sub-
strate (z.B. Sieburth & Dietz, 1972) giinstige Voraus-
setzungen fiir eine erhshte Bakterienproduktion in ihrer
unmittelbaren Umgebung ("Zoosphdre", Reichardt, 1987 c)
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schaffen. Eine solche positive Riickkopplung zwischen
Makrobenthos und ingestierter Mikroflora hat Hylleberg
(1975) als "gardening" beschrieben.

Heute iiberwiegt die Tendenz, der mit dem Detritus
ingestierten Bakterienflora zunehmend eine geringere
Bedeutung als primdre Nahrungsquelle von Benthostieren
beizumessen (Ducklow et al., 1986, Kemp, 1987). Indessen
beriihrt dieses Umdenken hinsichtlich der
Rollenverteilung unter Detritus-Nahrungskettengliedern
in erster Linie Oberfldchen-Detritusfresser, die in
permanent ndhrstoffreichen Flachwasser-Sedimenten leben
(Levinton & Bianchi, 1981, Levinton et al., 1982, Tenore
et al., 1982, Smith et al., 1985).

Eine unterhalb der Oberfldche extrem bioturbierter
Tiefsee-Sedimente beobachtete Anhd&ufung von Makroalgen-
Fragmenten (Reichardt, 1987 d) erinnerte an
Beobachtungen von Makroalgen-Ingestion durch
Abarenicola-Arten in Flachwasser-Sedimenten (Hylleberg,
1975). Wiahrend ein experimenteller Nachweis des hierbei
beschriebenen "gardening"-Phdnomens im Tiefseebenthos
nicht méglich war, gab es mehrere Indizien dafir, daB
Thallusstiicke von Braun- und Rotalgen als Bakterien-
Aufwuchs-Substrate den Verdauungstrakt von Polychaeten
und Bivalvia passiert hatten. Erst in jlingster Zeit ist
auf eine enorme saisonale Energiezufuhr von
planktonbiirtigem Phytodetritus in das Tiefsee-Benthal
aufmerksam gemacht worden (Lampitt, 1985 a).

"Gardening" als eine durch Detritusfresser erhdhte
Bakterienproduktion (Hylleberg, 1975, Gerlach, 1978,
Aller et al., 1983) wiirde die Auswirkungen der extremen
Saisonalitat der Detritus-Sedimentation auf den
benthischen Energiehaushalt polarer Meere betrdachtlich
abschwdchen. Hinweise auf eine solche positive
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Riickkopplung zwischen Makrofauna und Detritusmikroflora
liefern in erster Linie Bakterien-Anreicherungen auf
Egestionsprodukten (Hyllebergqg, 1975) . Zooplankton-
Kotballen scheinen die 2zu ihrem Abbau befdhigten
Bakterien bereits in ihrem Inneren zu enthalten (Gowing
& Silver, 1983). Infauna-Kotballen k&nnen 104 mal so
viele vermehrungsfdhige heterotrophe Bakterien enthalten
wie das umgebende Tiefsee-Sediment (Meadows & Tait,
1984). Dagegen sind frisch egestierte Kotballen
aquatischer Invertebrate meist wesentlich A&rmer an
Aufwuchsbakterien als die ingestierte Detritus-Nahrung
(Wavre & Brinkhurst, 1971, Chua & Brinkhurst, 1973, Fry,
1982, Jacobsen & Azam, 1984). Dieses wurde auch in einer
Untersuchung der Zoosphdre von Arenicola marina deutlich
(Reichardt, 1987 g). Im Benthos produzieren vor allem
Muscheln eigene bakteriolytische Enzyme (McHenery et
al., 1979, Seiderer, 1984).

Wenn die Dichte vermehrungsfdhiger Detritusbakterien
infolge einer Darmpassage vermindert wird, ist dieses
ein notwendiges, aber noch nicht hinreichendes Kriterium
dafiir, daB Bakterien als Nahrung verwertet werden.
Entscheidend ist, daB eine Resorption (markierter)
Bakterien-Biomasse im Verdauungstrakt nachgewiesen wird
(z.B. Gophen et al., 1974). Denn Bakterienverminderung
im Verdauungstrakt von Invertebraten an sich 1laft sich
durch eine Vielzahl vom Verdauungstrakt unabhdngiger
Inaktivierungs- und Autolyse-Mechanismen erkldren (z.B.
Postgate & Hunter, 1964, Mason et al,, 1986).

Nach den recht sparlichen bakteriologischen Analysen im

Benthos , die zum Beispiel fiir Tubificiden-Kotballen
vorliegen, nimmt die Diversitdt kultivierbarer Sediment-
Bakterien infolge einer Darmpassage ab. Bestimmte
Bakterien-Populationen wie Flavobacterium werden

offenbar besonders stark dezimiert (Wavre & Brinkhurst,
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1971). In diesem Fall ist nicht auszuschlieflen und sogar

wahrscheinlich, daB Vertreter der taxonomischen
Sammelgruppe Flavobacterium-Cytophaga (Hayes, 1963,
Reichenbach, 1981, Reichenbach & Dworkin, 1981,

Reichardt, 1974) gemeinsam erfaBt wurden. Cytophaga spp.
und verwandte gleitende Bakterien produzieren wiederum
ein einzigartiges Spektrum von Polysaccharasen und auch
autolytische Enzyme (Reichardt, 1974). Da diese
Bakteriengruppe in aquatischen Sedimenten weit
verbreitet ist (l.c), diirften ihre Strukturpolymeren-
abbauenden Enzyme auch im Verdauungstrakt Detritus-
fressender Benthostiere ihre Aktivitdt entfalten (siehe
Abschnitt 3.3.2). Tatsdchlich sind viele Benthostiere
auf mikrobielle Enzymproduzenten zum Aufschluf von
Teilen ihrer Detritus-Nahrung angewiesen (Wildish &
Poole, 1970, Halcrow, 1971, Wainwright & Mann, 1982,
Waterbury et al., 1983). Einige andere Invertebraten
weisen dagegen praktisch sterile Verdauungsorgane auf
(Boyle & Mitchell, 1978).

Um “gardening"-Effekte 2zu ermbglichen, sollte die
Mikroflora bestimmte Voraussetzungen erfiillen. Hierzu
zédhlen vor allem: Adhédsions~- und andere zur
Aufwuchsbildung fiihrende Eigenschaften, starke
Wachstumsreaktionen bei "Substrat-Schiiben" ("zymogene"
und "copiotrophe" Bakterien, Kjelleberg et al., 1985),
aber auch eine hohe Stoffwechselflexibilitdt, um extreme
Schwankungen im Substrat-Angebot iiberleben =zu ko&nnen
("starvation survival"-Mechanismen). Nach
Kulturversuchen zur Wachstums- und Stoffwechsel-
Physiologie von Cytophaga-Isolaten besitzen diese
gleitenden Bakterien neben einem hohen Abbau-Potential
fiir organische Geriist-Substanzen auch eine ausgeprégte
Stoffwechsel-Flexibilitat (Abschnitt 3. 4:.3)
Plattenkeimzahl-Bestimmungen von Cytophaga-&hnlichen
Bakterien ("CLB", Reichenbach & Weeks, 1981) im Bereich
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von Arenicola marina-Wohnréhren lieferten héhere

Abundanzen in der "Zoosphdre" (RShrenwandungen, Faeces)
als im umgebenden Sediment (ABB.3.1.2-1). Dieses deutet
auf eine positive Riickkopplung 2zwischen Infauna und
bestimmten Bakterienpopulationen hin, deren extreme
Ausprdgung man als "gardening" bezeichnen wiirde.

0 5
CYTOPHAGA - LIKE BACTERIA L ! g = | = 1’
! 1 1
CFU cm?’
A in=46]
]
Abb, 3.1.2.1
Vertellungsmuster von Cytophaga-artigen Kolonien bei
Plattenkeimzahlbestinmungen im Arenicola-Watt. BW= Rihrenwandung
L
RS= Reduziertes, die Rihre umgebendes Sediment, S= Sediment-

Oberfliche, FC= Kothaufen,

Bereits im Verdauungstrakt von marinen Invertebraten
kénnen sich bestimmte Bakterienpopulationen vermehren
(z.B.Prieur, 1981, Herndl et al., 1985). Dieses gilt
auch fiir Vertreter der Gattung Vibrio, die in der
copiotrophen Darmflora mariner Benthostiere eine
dominierende Rolle spielen (Sochard et al., 1979,
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Ohwada, 1980, Prieur, 1981). Im Gegensatz zZur
Darminhalts-Mikroflora kann die Darmwandflora von
Tiefsee-Zoobenthos physiologische Eigenschaften

besitzen, die auf symbiotische Beziehungen schlieBen
lassen (Deming et al., 1981, Wirsen & Jannasch, 1983).

3.1.3 Mutualistische Symbiosen als Extremfdlle

Im Sinne einer gegenwdrtig in der Mikrobiologie
verbreiteten Definition (Schlegel, 1985, Fenchel &
Blackburn, 1979) fallen alle nicht rein zufdlligen
bakteriellen Vermehrungsprozesse in der engeren
Zoosphdre (d.h., auf inneren und dufleren Oberfldchen von
Benthostieren) unter den Begriff "Symbiose". Bereits die
Tatsache, daB bestimmte Bakterien auf KO8rperoberfldchen
von Invertebraten eine ©&kologische Nische finden,
spricht in diesem Sinne fiir das Vorliegen einer
"kommensalistischen Symbiose", aus der einer der Partner
(die Bakterien) Nutzen zieht. "Gardening" (Hylleberg,
1975) kann somit als besondere Form einer
"mutualistischen" Symbiose gelten.

Obwohl das Thema der hier erdrterten Untersuchungen nur
Makrofauna-Einfliisse auf die Mikroflora betrifft, kdnnen
gewisse Hinweise auf mutualistische Symbiosen nicht
ignoriert werden. So wurde bei Messungen der CO,-
Fixierung (Abschnitt 3.5.) in Sedimenten des

Oslofjords (aus ca. 300 m Tiefe) in den Kiemen der
Muschel Limatula subauriculata Ribulose-1,5-bisphosphat-
Carboxylase (Rubisco) nachgewiesen. Dies ist ein
Schliisselenzym des am weitesten verbreiteten
Stoffwechselweges autotropher CO,-Fixierung (Fuchs &
Stupperich, 1983, Abschnitt 3.5.1). Aus Mangel an
frischem Probenmaterial ist der Versuch einer
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elektronenmikroskopischen Bestdtigung endosymbiontischer
Bakterien bislang unterblieben. Doch sind aus diesem
Untersuchungsgebiet schon zahlreiche Bivalvia als Triger
chemoautotropher symbiontischer Bakterien bekannt (Dando
et al., 1985, Wood & Kelly, 1987, Dando, pers. Mitt.).

Eine wechselseitige, also "mutualistische" Symbiose ist
dort am wahrscheinlichsten, wo der bakterielle Symbiont
durch Chemo- oder Photolithoautotrophie aus einem
eigenen Energie-Pool schépfen kann. Andererseits mufl die
Aufwuchsbildung von Mikroorganismen mit
photosynthetischen Pigmenten auf bestimmten
Benthostieren noch keine mutualistische Symbiose
begriinden.

So wurden in sulfidreichen, etwa 500 m tiefen
aphotischen Sedimenten der BransfieldstraBle (Antarktis)
Echiuriden (wahrscheinlich: Thalassema antarcticum )

Tabelle 3.1.3.-1 . Picmentanalysen des Aufwucnses orln pigmentierter Einzeller auf antarktischen
Echiuriden (Methancl-Extraktion uné HFLZ) sowie in Faeces derselben Tiere ISpektralphotometrie von
Methanol-Extrakten). Absorptionsmaxirma in nr mRit prozentualen inteilen ar. den Gesamt-Maxirma (in glammern)
Aufwuchs (Methanol-Extrakt) Faeces (Methanol-Extrakt) AufwuchgfiFLC nach Methanolextraktion |
{nmy (3] tnm) (%) (nm) (%)
341 131}
350 (7G.9) jge 164.4)
404 167.8)
494 4.9 486 (5.6)
609 16.6) 610 114.0)
636 (17.6) 625 (18.9)
665 {18.2)

Zur Veraleich:Fhaeoporohyridin-Monometh-iester (Protophaeophytin, in prridin:Xther): 638, 587, 567,
€24 nm (Jones, 19863 aunc b)
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gefunden. Von diesen besaflien 10 bis 20 % einen
griinlichen {berzug aus einzelligen, etwa 1¥m groBen
Mikroorganismen auf ihrer schleimhaltigen Oberflédche.
Das Pigment dieser Aufwuchsflora hatte eine gewisse
Ahnlichkeit mit Vorstufen der Bacteriochlorophyll-
Synthese, konnte aber auch nach einer HPLC Analyse nicht
eindeutig klassifiziert werden (Tabelle 3.1.3-1).
Dagegen enthielten die Kotballen dieser Tiere ein
Pigment, das eindeutig als Phaeophytin a, also das Mg-
freie Abbauprodukt von Chlorophyll a, =zu identifizieren
war und wohl aus sedimentiertem Phytoplankton stammte.
Demnach war es zweifelhaft, daB der epizoische Aufwuchs
als Nahrungsquelle diente.

Ahnlich wie bei den Algen-Symbiosen von Invertebraten
(Taylor, 1973) scheint auch die Zahl der Bakterien-
Symbiosen mit dem Organisationsgrad der Tiere
abzunehmen. Eine Vielzahl von Protozoen und Schwdmmen
sind Wirtsorganismen von (h&dufig lithotrophen)
symbiontischen Bakterien (Preer et al., 1974, Imhoff &
Triiper, 1976, Wilkinson, 1978, Wilkinson et al., 1981,
Lee et al., 1985). Als Endo-Symbionten der h&her
organisierten Benthos-Fauna spielen vor allem
chemoautotrophe Schwefel-Oxydierer (a) und, nach neueren
Untersuchungen, auch Methan-Oxydierer (b) eine Rolle (a:
Cavanaugh et al., 1981, Southward et al., 1981,
Cavanaugh, 1983, Felbeck, 1983, Felbeck et al., 1983,
Dando et al., 1985, Vetter, 1985, Ott et al., 1982,
Giere, 1987, Giere & Langheld, 1987, Gaill et al., 1987;
b: Childress et al., 1985, Schmaljohann & Fliigel, 1987,
Cavanaugh et al., 1987).

Da im Verlaufe der Ontogenese eine Infektion der Tiere
mit potentiellen Symbionten zu erfolgen hat, stellt sich
die Frage nach der Identitdt dieser Bakterien mit den
gewdhnlich aus Sedimenten isolierten Schwefel-Oxydierern
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und Methylotrophen. Versuche, die Symbionten aus den
Invertebraten zu isolieren, sind erst in jlingster Zeit
bei Bivalvia gelungen (Wood & Kelly, 1987). Demnach
handelt es sich um stoffwechselphysiologisch &uBerst
flexible, fakultative Verwerter von C-l-Substraten.

{iber Infektionsmechanismen ist bei diesen C-1-Substrat-
verwertenden Symbionten noch nichts bekannt. Symbiosen
mit heterotrophen Bakterien k&nnen durch eine Bindung an
makromolekulare, tierische Aggregationsfaktoren wie
Lektine eingeleitet werden (Pistole, 1981), wie dieses
z. B. bei Schwdmmen der Fall ist (Miiller et al., 1981
a, b). Andererseits produzieren auch Bakterien Stoffe,
die ihre Anheftung auf tierischen Hautoberfachen
unterstiitzen ("Adhdsine", s.u.).

3.1.4 Epizoische Aufwuchsbakterien

Die oben dargestellten mutualistischen Symbiosen lassen
sich als eine extreme Steigerung lockerer Benthos-Fauna-
Bakterien-Assoziationen verstehen, die sich aus
Anreicherungen (z.B. Aufwuchsbildung) von Bakterien in
der Zoosphdre entwickeln kénnen. Solche Anreicherungen
sind vorauszusetzen, wenn mikrobielle Aktivitdten in der
Zoosphdre untersucht werden sollen. Bei diesen
Untersuchungen standen "perizoische" (Reichardt, 1986 a)
Anreicherungen in den Wohngdngen der detritovoren
Infauna im Vordergrund. Daneben wurde aber auch die

epizoische Aufwuchsbildung auf dieser Infauna
beriicksichtigt.
Obwohl verschiedene benthische Invertebraten

antibakterielle Abwehrmechanismen besitzen (Ashworth &
Cormier, 1967, King, 1986), bilden die
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stoffwechselaktiven Kdrperoberfldchen von Benthostieren
oft ideale Voraussetzungen fiir eine bakterielle
Besiedelung (Fry, 1982). Wo selektiv f&rdernde und
hemmende Impulse zusammenwirken, sollte sich auch eine

spezifische epizoische Bakterienflora entwickeln kénnen.

In bestimmten Fdllen k&nnen Bakterien, die mit

endemischen Invertebraten aus Extrembiotopen
vergesellschaftet sind, besondere 8kophysiologische
Anpassungen widerspiegeln, die die umgebende

Sedimentmikroflora (noch) nicht in diesem MaBe besitzt.
So enthalten detritovore Tiefsee-Holothurien barophile
Aufwuchsbakterien an ihren Darmwd@nden. Diese lassen eine
bessere Anpassung an den hohen hydrostatischen in situ
Druck erkennen, als die umgebende Bakterienflora (Deming

et al., 1981). Uberhaupt 1liefert Tiefsee-Zoobenthos
zahlreiche Belege dafiir, daB die mit ihm assoziierte
Mikroflora optimal an den Milieufaktor des

hydrostatischen Drucks angepafBt ist (Schwartz et al.,
1976, Yayanos et al., 1979, Ohwada et al., 1980, Deming
et al., 1981, Deming & Colwell, 1982, Wirsen & Jannasch,
1983).

Die Hypothese, daRB Benthostiere in Extrembiotopen (wie
dem Tiefsee-Benthal) die Selektion optimal angepaBter

Bakterien férdern  kdnnen, wurde in eigenen
Untersuchungen auf die bakterielle Kaltadaptation
angewendet (Reichardt, 1987 c). Untersuchungen im

Antarktischen Ozean fiihrten 2zu der liberraschenden
Erkenntnis, daB kaltstenotherme, d.h., "psychrophile",
Bakterien, die auBerdem "zymogen" sind (d.h., bei
relativ hohen Ndhrstoffkonzentrationen isoliert werden),
in groBer Zahl aus marinen Sedimenten isoliert werden
kénnen. Protein (Gelatine-), Chitin- und Cellulose-
haltige N&hrb&den wurden eingesetzt, um die Abundanz
psychrophiler und psychrotropher ("kalt-eurythermer")

38



Bakterien 2zu ermitteln. Unter den bei 0 Oc  Inkubation
erfaBten, zum Biopolymeren-Abbau befdhigten, zymogenen
Isolaten iiberwogen die Psychrophilen mit
Wachstumstemperaturoptima zwischen 4 und 12 0C.

Von insgesamt 605 bei 0 0

C wachsenden Isolaten von der
Kérperoberfldche benthischer Makroinvertebraten sowie
aus den Wohngdngen der Infauna und dem umgebenden
Sediment waren die epi- und perizoischen Chitin- und
Cellulose-abbauenden Bakterien am stdrksten
kaltadaptiert, wdhrend der relative Anteil psychrophiler
Bakterien aus den drei Einzelhabitaten Dbei den
proteolytischen Isolaten etwa gleich hoch war. Damit war
nachgewiesen, daBl auBer barophilen Bakterien auch
bestimmte physiologische Gruppen von Psychrophilen durch
benthische Makrofauna angereichert werden. Da ein
grofer Teil der antarktischen Benthosfauna endemisch ist
(Dell, 1972), kann man auch einen relativ langen
Zeitraum fir die Selektion einer epizoischen
psychrophilen Bakterienflora im permanent kalten Milieu
veranschlagen. Unter dem Gesichtspunkt des
Energiegewinns in antarktischen Detritusnahrungsketten
bedeutet es einen Gewinn an Effizienz, wenn detritovore

Infauna mit Detritus-abbauenden Bakterien
vergesellschaftet ist, deren Wachstum extrem
kaltadaptiert ist. Unklar bleibt zundchst die Art der
Assoziation. Fast alle untersuchten Vertreter der

Infauna, vor allem Polychaeten und Echiuriden, sonderten
Schleimsekrete durch ihre Haut ab.

Schleimsekrete scheinen allgemein intensiv von Bakterien
besiedelt zu werden (Jones, 1984). Epizoische Bakterien
gleiten gelegentlich mit ihrer Schleimdecke iiber die
K&rperoberfldche hinweg, ohne jemals einen direkten
Kontakt zum darunterliegenden Gewebe herzustellen
(Costerton, 1984). Spezifische Schleim-Glucoproteine des
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Wirtsorganismus kénnen als Bakterien-Akzeptoren
fungieren (Laux et al., 1984). Epidermale Zellen bilden
Anheftungsorte mit Rezeptoren fiir Adhdsine aus. Dieses
sind Anheftungshilfen, die von epizoischen Bakterien
produziert werden und meist aus Proteinen aufgebaut sind
(Pistole, 1981, Miiller et al., 1981, Jones & Isaacson,
1983, Jones, 1984).

Gleichsinnige Trends bei epizoischen Bakterien und
perizoischem Aufwuchs auf Gangwandungen (Reichardt,
1987 c) lassen vermuten, daB diese mikrobiellen

"Biofilme" gleichen Ursprungs sind; d.hos die
epizoischen Bakterien r&hrenbewohnender Polychaeten sind
nur locker in einer Schleimschicht gebunden, die
jederzeit auf die RoOhrenwandungen {ibertragen werden
kann. Eine solche Schlufifolgerung bot sich auch fiir
chemoautotrophe CO,-Fixierer an, deren Aktivitdtsmaxima
in den Gangwandungen von Nereis diversicolor und in

epizoischen Schleimsekreten lokalisiert waren
(Reichardt, 1986 a).

Eine Ursache fiir die Anreicherung von Bakterien in
Schleimsekreten der Infauna ist darin zu erblicken, daB
diese eine reiche Quelle von Ndhrsubstraten darstellen
(Defretin, 1971, Daly, 1973, Aller, 1983). Daneben iiben
organische Filme und Schleimsékrete, die wvon Tieren
produziert werden, wohl auch eine Schutzwirkung gegen
antibakterielle Stoffe aus (Ruseska et al., 1982,
Costerton, 1984).

Eindeutig als antibakterielle Abwehrmechanismen zu
identifizieren sind Ausscheidungen antimikrobieller
Wirkstoffe wie 2,4-Di-Bromphenol durch  benthische
Infauna (Ashworth & Cormier, 1967, King, 1986). Ob diese
"Allelochemikalien" nicht nur Dbestimmte (aerobe)
Bakterien, sondern auch rduberische Konsumenten
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(z.B.Raubfische) fernhalten, ist noch unbekannt, aber
fiir die Stoffklasse der halogenierten Phenole fast zu
erwarten. Um die Rolle einer Bakterien-Abwehr durch
Infauna nicht iiberzubewerten, muf3 man den noch
sparlichen Literaturdaten iiber antibakterielle
Abwehrmechanismen der Makrofauna Untersuchungen
gegeniiberstellen, welche die Notwendigkeit bestimmter
Bakterien im Lebenszyklus mancher Benthostiere betonen.
So hingt der libergang von der planktischen Lebensweise
der Larven zum sessilen Makrobenthos mindestens bei
einigen Scyphozoa und Bilvalvia vom Aufsuchen bestimmter
Bakterien ab, die entwicklungsphysiologisch wirksame
Stoffe produzieren (Hofmann et al., 1978, Weiner et al.,
1985). 1Insgesamt reichen die dokumentierten positiven
oder negativen Beziehungen mariner Infauna zu Sediment-
bakterien nicht aus, um so tiefgreifende allgemeine
Wirkungen in situ 2zu begriinden, wie sie bisweilen
gefolgert werden (Meadows, 1986).

3.1.5 Mikrobielle Anreicherung in bioturbaten Strukturen
(Wurmrdhren)

Aus dem Blickwinkel der Erndhrungsstrategie detritovorer
Benthostiere kdnnte man die oben diskutierten Bakterien-
Anreicherungen in tierischen Schleimsekreten als
Ausdruck einer positiven Riickkopplung zwischen
Makrofauna und Sediment-Bakterien werten. Die
Schleimsekrete sedentdrer Polychaeten wie Nereis und
Arenicola (z.B. Tenore & Gopalam, 1974, Goerke, 1371)
kénnten als Anreicherungssubstrate fiir "perizoische"
Sedimentbakterien gewissermaBen den Grundstein legen.
Mit bakteriologischen und chemischen (Biomarker)-
Analysen wurde daher versucht, perizoische Anreiche-
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rungseffekte im Wandungsbereich von Polychaeten-Gédngen
aufzuspiiren.

Bei den bereits erwdhnten Untersuchungen in bioturbaten
Antarktis-Sedimenten zeichneten sich die  Wandungen
bewohnter Wohngdnge der Infauna oft durch signifikant
héhere Dichten (Kolonienzahlen) von Protein- und
Polysaccharid-abbauenden Bakterien aus (Reichardt, 1987
c, Tabelle 2). Auch in einem flachen, durch Nereis
diversicolor bioturbierten Lagunensediment der Kieler
Bucht (Stein) waren die Keimzahlen (CFU) fiir
proteolytische, chitinolytische und agarolytische
Bakterien an den R&éhrenwandungen um maximal eine
Zehnerpotenz hoher als im umgebenden, Sulfid-reichen
Sediment (Reichardt, 1986 a, Fig.9).

In Sedimenten des nordfriesischen Wattenmeeres
(Westerhever Sand)

war die Abundanz Detritus-abbauender (chitinolytischer)
Bakterien an den Wandungen von Arenicola-R8hren
ebenfalls deutlich erhdht (Reichardt, 1987 g, Fig.l).
Dieses galt auch fiir die schon erwdhnte Gruppe
Cytophaga-&hnlicher Bakterien ("CLB", Abb.3.1.2-1). Da
detritovore Polychaeten organische Partikel durch ihre
Wohngédnge transportieren (Hylleberg, 1975, Reichardt,
1987 g), diirfte die erhdhte Abundanz Detritus-abbauender
Bakterien auf einem Substrat-Effekt beruhen.

Insgesamt hielt sich die Anreicherung Detritus-~
abbauender Bakterien in perizoischen Mikrohabitaten wie
Wohngang-Wandungen jedoch in engen Grenzen und
liberschritt selten einmal die Gr&Benordnung einer
Zehnerpotenz. Andere physiologisch definierte Bakterien-
Gruppen zeigten iiberhaupt keine Anreicherung. So wurden
die Wohngdnge von Nereis diversicolor =zwar als Orte

erh6hter chemoautotropher C02—Fixierung erkannt, doch
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lieferten Keimzahlbestimmungen (MPN) keinerlei Hinweise
auf erhShte Populationsdichten Thiosulfat-oxydierender
oder nitrifizierender, (d>hss potentiell
chemoautotropher), Bakterien in diesem "perizoischen"
Mikrohabitat (Reichardt, 1986 a, Fig.8).

Allerdings ist hier einzurdumen, daf die bis heute
verfiigbaren Methoden, Abundanzen (bestimmter
physiologisch definierter Gruppen) von Bakterien in
Sedimenten zu erfassen, &uferst unzureichend sind. Bei
den Keimzahlbestimmungen wird eine vollstédndige
Dispersion der Einzelzellen praktisch nie erzielt. Man
nimmt also Unterbestimmungen in Kauf und geht davon aus,
daB der hierdurch verursachte systematische Fehler durch
eine standardisierte Probenaufbereitung weitgehend
nivelliert werden kann (Reichardt, 1978, Scheraga et
% 1979, Seyfried & Owen, 1979 . Alternative
Verfahren, die z.B. auf Immunfluoreszenzmikroskopie oder
Mikroautoradiographie beruhen, scheiden meist aus, weil
ihre Spezifitdt zum Nachweis einer &kophysiologisch
definierten Gruppe von Bakterien (Reichardt, 1978)
entweder viel zu hoch oder viel zu gering ist.

Um Vergleiche mit makrobiologischen Parametern zZu
ermdglichen, wédre es auch erstrebenswert, anstelle von
(indirekt und selektiv ermittelten) Bakterien-Abundanzen
(m&glichst direkt und nicht-selektiv) Bakterien-Biomasse
zu erfassen. Diesem Bediirfnis kommt es sehr entgegen,
daB in letzter Zeit die Erforschung potentieller
Biomarker fiir die Biomasse bestimmter taxonomisch oder
physiologisch definierter Bakterien intensiviert worden
ist (White et al., 1979 a, Bobbie & White, 1980, White,
1985, Guckert et al., 1985). So wurde versucht, mit
Hilfe von Phospholipid-Fettsdure-Analysen herauszufinden,
inwieweit die Wohngangwandungen von Nereis diversicolor

als mikrobielle Anreicherungsorte gelten kdnnen
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(Reichardt, 1987 f).

Eine kapillarchromatographisch-massenspektrometrische
(GC-MS) Analyse gefriergetrockneter Proben aus dem
Bereich der (leicht oxidierten) Wohngangwandungen (A),
dem reduzierten umgebenden Sediment (B) und der
lichtexponierten Sedimentoberflédche (C) lieferte
Biomarker filir die gesamte Mikroflora (Gesamt-Phospholi-
pid-Fettsduren, - White et al., 1979 a), phototrophe

Eukaryonten (u.a. 20:5w3, Eicosapentaencarbonsdure),
heterotrophe Eukaryonten (Mikrofauna, U«
Arachidonsédure, 20:4wb,- Erwin, 1973) und diverse

Gruppen aerober und anaerober Bakterien (Harwood &
Russell, 1984, Brassell & Eglinton, 1984, White, 1983)
- Tabelle 3.1.5-1.

Wéhrend sich die héchste Gesamtbiomasse (als Summe der
ﬁhospholipidfetta&uren-Konzentrationen) in der obersten,
euphotischen Sedimentschicht fand, waren Biomarker fir
phototrophe Eukaryonten (Algen) deutlich in den
Gangwandungen angereichert. Trotz der betrdchtlichen
Redoxpotential-Unterschiede zwischen den untersuchten
Sediment-Bereichen (Reichardt, 1986 a) schienen keine
uniiberwindbaren Verbreitungsbarrieren fiir die Mikrofauna
zu bestehen. Denn ihr Biomarker (20:4w6) zeigte keine
signifikanten Unterschiede an (Reichardt, 1987 f).

Uberraschenderweise waren auch Bakterienbiomarker, die
unter der Sedimentoberfldche konzentriert waren, nahezu
gleichmdBig zu beiden Seiten der durch Gangwédnde
gebildeten Redoxpotential-Barriere verteilt. Dieses traf
ebenso auf ziemlich spezifische Biomarker wie
Tuberculostearinsdure (10Mel6:0) als Indikatoren Sulfat-
reduzierender Bakterien (Boon et al., 1977, Taylor &
Parkes, 1983, 1985) zu ( Reichardt, 1987 £, Fig.2 bis 6).
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Aktivierungsversuche hatten erhShte chemoautotrophe CO,-
Fixierungsraten durch Thiosulfat-oxydierende Bakterien
in den Gangwandungen angezeigt (Reichardt, 1986 a,
Abschnitt 3.5.3). Deshalb wurde vor allem versucht, die
Biomasse dieser Bakterien anhand ihrer
Phospholipidfettsdure-Biomarker zu quantifizieren. Dabei
war es moglich, auf Analysen von Thiobacillen
zurilickzugreifen, in denen man auf eine Reihe
ungewohnlicher Methoxy-, Cyclo-, Propyl-und
Hydroxycyclopropyl-Fettsduren gestoflen war (Kerger et
al., 1986). Es war aber unwahrscheinlich, daB jene aus
Stammsammlungen gewonnenen Thiobacilli auch fiir die
(natiirliche) Mikroflora des untersuchten

Lagunensediments reprédsentativ sein wiirden. Daher wurden

zundchst eine Anreicherungskultur Thiosulfat-
oxydierender Bakterien sowie Beggiatoa- und

Purpurschwefelbakterien-Rasen aus diesem Biotop und
einem angrenzenden Farbstreifensandwatt (Anagnostidis &
Schwabe, 1966) einer Phospholipidfettsduren-Analyse
unterworfen (Reichardt, 1987 £, Tabelle 1). Die
Thiosulfat oxydierende Anreicherungskultur stimmte nur
hinsichtlich weniger Fettsdurekomponenten (Cyl19:0, OH-
Cyl19:0, und Spuren von Mel8:1w6) mit den Thiobacilli aus
der Stammsammlung (s.0.) iiberein; hingegen wies sie
einen hohen Anteil von 17:1w8c auf. Die Hydroxy-
Fettsdure OH-Cy19:0 fand sich auch in
Schwefelpurpurbakterien-Rasen des untersuchten Standorts
sowie in Beggiatoa.

Ein Vergleich der Phospholipidfettsdure-Muster in den

oxydierten Gangwdnden von Nereis diversicolor und dem

reduzierten umgebenden Sediment lieferte keine
Anhaltspunkte dafiir, daB sich Schwefel-oxydierende
chemolithoautotrophe Bakterien in der Redoxpotential-
Sprungschicht (RPD-layer) der Gangwandungen angereichert
hatten.
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Anteile individueller Phospholipid-fettsturen in drei Kompartimenten bioturbaten Lagunen-
Sediments (Kieler Ftrde) in MolR. - (A)= oxydierte Wandungen der Polychaetengiinge; (8)=
reduziertes Mouptsediment; (C) = Sedimentoberfltche, I,II1,III,IV = Parallelproben.
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Bemerkenswert erscheint den das Verteilungsmuster der
Tuberculostearinsdure (10Mel6:0), da es auf eine hohe
Biomasse-Konzentration anaerober Sulfat-reduzierender
Bakterien in der RPD-Schicht schlieflen 1dBt. Dieser
Biomarker ist auch in der Thiosulfat-oxydierenden

Anreicherungskultur nachzuweisen. Mdglicherweise haben
Schwefel-oxydierende und Sulfat-reduzierende Bakterien
"Consortia" gebildet (JOrgensen, 1977, Biebl und Pfen-
nig, 1978). Dieses wiirde bedeuten, daB verschiedene
Bakteriengruppen den Schwefelkreislauf auf kleinstem
Raum (in den Gangwandungen) schlieBen kdnnen. Fiir h8here
Nahrungskettenglieder (Mikro- und Meiofauna), die sich
von dieser Schwefelbakterien-Mikroflora erndhren und
hier ihre Nische gefunden haben, scheint der Begriff des
"Thiobios" (Boaden, 1980) daher gut zuzutreffen.

ZusammengefafBt ergeben zwei voneinander unabhdngige
Methoden 2zur Bestimmung der Abundanz oder Biomasse
chemoautotropher Schwefelbakterien keine Unterschiede
zwischen den oxydierten Gangwandungen von Nereis
diversicolor und dem umgebenden Sediment. Dieses steht
im Gegensatz zum Maximum chemoautotropher CO,-Fixierung
in den Gangwandungen. Dieser scheinbare Widerspruch
konnte durch Messungen der Poly-A-hydroxybuttersaure
(PHB)-Konzentrationen in den entsprechenden
Sedimentkompartimenten gekldrt  werden. In den
Gangwandungen sind diese um ein Vielfaches hdher als in
den iibrigen Sedimentzonen (Reichardt, 1987f, Fig.7). Das
wiederum 1&Bt auf "unbalanced growth" (Nickels et al.,
1979) und "grazing" (Morrison & White, 1980) schlieflen.

Damit ist es sehr wahrscheinlich, daB die relativ
geringen oder gar nicht vorhandenen Unterschiede von
Bakterien-Biomasse in den Gangwandungen und im
umgebenden Sediment ein FlieBgleichgewicht
widerspiegeln, das in den Gangwandungen durch einen
hohen FraBdruck bacterivorer Konsumenten (Mikro- und
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Meiofauna) aufrecht erhalten wird. Diese Annahme wird
auch durch Messungen der Bakterienproduktion in den
R6hrenwandungen von Arenicola marina gestiitzt. Demnach
ist die Inkorporation von Thymidin in bakterielle DNA an
den Gangwdnden um ein Vielfaches hdher als im umgebenden
Sediment (Reichardt, 1987 g, Fig.3). Nach Kafig-
Experimenten von White et al.(1979) scheint detritovore

Makrofauna anaerobe und mikroaerophile Aufwuchsbakterien
zu bevorzugen.

Diese in Litoralsedimenten gewonnenen Ergebnisse lassen
den Schluf zu, daB Polychaeten-Génge auch als
"gardening"-Zentren in Betracht kommen .
Verteilungsmuster fiir die Meiofaunagruppe der
Gnathostomuliden, deren Nahrungsgrundlage eine
Schwefelmikroflora im Bereich der R&hrenwandungen von
Arenicola marina sein konnte, stiitzen diese These

(Reise, 1981). Das wiirde zugleich bedeuten, dafl die
beschriebene Form von "gardening" perizoischer Bakterien
durch benthische Makrofauna nicht zwangsldufig auf eine

drastische Verkiirzung der Nahrunsketten hinauslaufen
mulfl.

Positive Rickkopplungen zwischen Makrobenthos und
perizoischen Sedimentbakterien sind nicht auf das
Litoral beschrédnkt (Reichardt, 1987 c,d). Eine relativ
geringe Anzahl von Stichproben fiir GC-MS- Biomarker-
Analysen  reichte jedoch nicht aus, um globale
Makrofauna-Sedimentbakterien-Korrelationen zu untersu-
chen. Einen Eindruck von der Bandbreite mikrobieller
Biomarker-Konzentrationen in Oberfldchensedimenten (0-2
cm Sediment-Tiefe) vermitteln MeBwerte aus drei sehr
unterschiedlichen Regionen (Tabelle 3.1.5-2:) 1. dem
Makrofauna-reichen, flachen Lagunen-Sediment mit mehr
als 4000 Individuen/m2 Nereis diversicolor, 2. ebenfalls
Makrofauna-reichen antarktischen Sedimenten (Knox &
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Lowry, 1977) aus dem Bereich der Bransfield-Strafe in
115 m - 2280 m Wassertiefe und 3. dem diinner besiedelten
Véring-Plateau in der Norwegischen See in 1240 m und
1970 m Wassertiefe,

Tabelle 5.1.5=-2

MEFERANLIPID - BIOMASSE (PHOSPHOLIPID-FETTSAUREN)
IN MARINEN SEDIMENTEN

ZUM VERGLEICH:
ANTARTTS NORWEGEN-SEE  OSTSEE-LAGUNE
15m  460mM 2280 m 24 M 1999M 0.5M
GEsmr»Pmsn-n—l
LIPIDE (NDL G )
s ' 10,9 78 55 0.5 3.7 32.5
GRUPPENVE I SE
(ML %)
N'MWIGT ].70.1 gll 8!3 5!3 9-2 1‘{.5
1 & A -VERZVEIGT ]8.1l 45,1 12.8 4.0 7.9 4.2
ZYKLISCH - 5 69 649 1.6 1.8 23

—— e ——

Es fdllt auf, daB die Summe spezifischer Bakterien-
Biomarker (n-ungesdttigte, iso- und anteiso-verzweigte
sowie zyklische Fettsduren in Mol%) im antarktischen
Meeresboden HGchstwerte erreicht, wdhrend die Gesamt-
Phospholipid-Biomasse zwischen den Extremwerten des
Lagunensediments und des Véring-Plateaus liegt.
Eingehende GC-MS-Analysen antarktischer Litoralsedimente
in der McMurdo-Bucht haben inzwischen bestdtigt, daB in
diesem Lebensraum mit extrem hohen Bakterien-Biomasse-
Konzentrationen 2zu rechnen ist (Smith et al., 1986).
Zwei benachbarte , hinsichtlich ihres Makrobenthos als
eutroph und oligotroph eingestufte Teile der McMurdo-
Bucht (Dayton & Oliver, 1977) zeigen Bakterien-Biomasse-
Unterschiede von etwa einer Zehnerpotenz (Smith et al.,
1986).
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Ob erhbhte Bakterien-Dichten in permanent kalten
Sedimenten auch den Weg zu  einer "passiven”
Kaltadaptation des Kohlenstoffabbaus aufzeigen, soll
noch erdrtert werden (Abschnitt 3.3.3).

3.2. VERSUCH EINER TYPISIERUNG VON BENTHOS-BAKTERIEN

3.2.1 Aufstellung von Kriterien

Biomarker-Analysen (Guckert et al., 1985) sind
keineswegs weit genug entwickelt, um alle Prokaryonten
zu erfassen, die in marinen Sedimenten geniigend hohe
Abundanzen erzielen und daher als reprdsentativ gelten
kénnen. Vorstellungen, die mikroskopische Untersuchungen,
Isolierungen aus Anreicherungskulturen und Biomarker-
Analysen von der Dominanz und der Funktion bestimmter
Bakterien in Sedimenten vermitteln, sind sehr liickenhaft
(z.B. Rheinheimer, 1974). Versucht man dennoch, typische
Sedimentbakterien zu definieren, so ist es oft
unvermeidlich, von bestimmten physiologischen
Eigenschaften ausgehend auf eine 6kologische Nische zu
schlieflen.

Verteilungsmuster der Gesamt-Zelldichte von Bakterien in
Sedimenten lassen den SchluB zu , daf typische
Benthosbakterien dazu neigen, Aufwuchs auf
Sedimentpartikeln zu bilden. Nach einer
quasistatistischen "path"-Analyse iiben Kohlenstoffgehalt
und Makrozoobenthos einen stark positiven EinfluB auf
die Gesamt-Bakterien-Biomasse aus (Schwinghamer, 1983).

Dariiber hinaus unterscheiden sich mikrobielle
Lebensrdume in der Wassersdule und im Sediment durch
weitere Kriterien, die dazu beitragen koénnen,
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6kologische Nischen fir Sedimentbakterien etwas
deutlicher zu definieren (Tabelle 3.2.1-1).

Im Sediment abgelagerte Detrituspartikel bieten gerade
solchen Destruenten eine 8kologische Nische, die einen
engen Zellkontakt mit Struktur-Biopolymeren herstellen,
bevor ein nennenswerter Abbau dieser Substrate durch
extrazelluldre Enzyme erfolgen kann (Christison &
Martin, 1971, Sundarraj & Bhat, 1972, Berg et al., 1972
a und b, Wiegel & Dijkstra, 1984, Kauri & Kushner, 1985
sowie eigene Untersuchungen am Chitinzersetzer Cytophaga

johnsonae).

Weitere Bakterien-Mikrohabitate entstehen durch
Redoxpotential-Sprungschichten und chemische
Konzentrationsgradienten, in denen sich "Gradienten-
Organismen", insbesondere chemolithotrophe und
mikroaerophile Bakterien, anreichern. Die
Diffusionsbarrieren fiir geldste Gase in Sedimenten sind
hoch, so daB sich hier viel rascher Nischen fiir anaerobe
oder fakultativ anaerobe Bakterien bilden, als dieses im
freien Wasser der Fall ware (z.B. Jdrgensen & Revsbech,
1985).

Feinstrukturierte physikochemische Schichtungsstrukturen
k6nnen aus hydrographischen oder biologischen Griinden
(Bioturbation) plétzlich zusammenbrechen. Strategien,
solche Katastrophen zu iiberleben, k&énnten bestehen in:
hoher Mobilitédt, stoffwechselphysiologischer
Vielseitigkeit oder einem Zusammenschluf3 2zu syntro-
phischen Aggregaten und "Consortia" mit
kurzgeschlossenen Stoff-Kreisldufen (z.B. Biebl &
Pfennig, 1978). SchlieBlich wirkt das Zoobenthos lokal
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(A

Charakterisieruna bakterieller Lebensriume im marinen Sediment

Tabelle 3.2.1-1.
*) auch fiir bestimmte gleitende Bakterien tynisch

Milieu-Eigenschaften in: Wassersdule Sediment Bakterielle Anpassunden
in Secdimenten
Oberfldche fester,inerter
Substrate meist gering stets sehr arol Aufwuchsbildung
Organische Detritus-Partikel sedimentieren akkumulieren (u.a. Bakterien produzieren Zellober-
infolae Sedimentation) fldachen-cebundene Enzvme

| Zum PDM—Abbf? X3

kleinskalia,oft sehr Mikroaerophilie; aerobe Chemo-

Chemische Konzentrations- grofBrdumig
Gradienten (geldster Case steil lithoautotrophie
und Ndhrstoffe) |
Anoxie gering oft bedeutend Anaerobe Atmgnc u.Fermentation
S-Kreislauf,*hnaerobe Chemolitho-
autotrophie
L]
Stabilitit phvsikochemischer weniger empfindlich emnfindlich im "Cradientenorcanismen””bder
Fronten und Schichtungs- MikromafBstab: abhinaig phyvsiolocische Vielseitigkeit,
Strukturen von bioloc.Rhythmen iBildung von "Consortia"
Zerstdrungen von Milieu- geringer gqravierend, Physioloaische Vielseitiqke;t,*}
Strukturen uné deren z.B. Turbidite, Uberlebensstrategien copio-
biologische Folgen Bioturbation tropher Bakterien

verfiigbarkeit organischer
Ndhrstoffe (DOM) geringer oft hoch; flecken- {Copiotrophie*]
haft unter dem EinfluB
des Zoobenthos
Standorts-Bindunc h&chstens partiell charakteristisch
cer Mahrunoskettenglieder

1 o e
xetten,

Detritus-Nahrunos
"Carcdening"




als eine Quelle hoher Nahrstoff-Konzentrationen, die
"copiotrophe" (zymogene) Bakterien begiinstigen.

Diese Auflistung macht bereits deutlich, daB es sich bei
Sedimentbakterien um eine heterogene Gruppe handelt.
Soll der holistische Ansatz von Biotop-Analysen durch
Kulturversuche auf reduktionistischer Ebene untermauert
werden, so spielen die Kriterien zur Auswahl geeigneter
Kulturen eine entscheidende Rolle. Um einen Einblick in
die Physiologie der Kaltadaptation des Katabolismus
organischer Substrate und potentieller
Uberlebensstrategien zu gewinnen, wurden neben
psychrophilen Bakterien aus dem antarktischen Benthos
auch gleitende Bakterien (Flavobacterium-Cytophaga-
Gruppe) herangezogen (Abschnitte 3.4.2 & 3.4.3).

3.2.2 Sedimente als Lebensraum gleitender Bakterien

Keimzahlbestimmungen hatten gezeigt, daB die Abundanz
Cytophaga-artiger Bakterien ("CLB", Reichenbach & Weeks,
1981) in der Zoosphdre von Arenicola marina deutlich
erhéht war (s.o.). Andere Formen gleitender Bakterien,
die lange Filamente bilden, k&nnen mit bis zu 50 % zur

benthischen Bakterien-Biomasse beitragen (Godinho-
Orlandi & Jones, 1981 a). Schwefeloxydierende, chemoli-
thotrophe Verwandte dieser Formen wie Beggiatoa oder
Thioploca sind filir ihre Massenanreicherungen ("Matten")
und ihre Rolle in benthischen Nahrungsketten bekannt
(Gallardo, 1978, Henrichs & Farrington, 1984, Grant &
Bathmann, 1987).

Die Biomasse gleitender Bakterien in Sedimenten
quantitativ zu erfassen, ist problematisch. Denn
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epifluoreszenzmikroskopische Desorptions- und Prdpara-
tionsverfahren haben sich oft als unzureichend erwiesen
und die schlechte Kultivierbarkeit bestimmter Formen
setzt auch den Keimzahlbestimmungen enge Grenzen. Kiirz-
lich hat man nachgewiesen, daB eine Gruppe ungewdhnli-
cher Sulphonolipide (Capnoide) fiir die gleitende Beweg-
lichkeit von Bakterien verantwortlich ist (Abbanat et
al., 1986). Ob sich diese Stoffgruppe als ein Biomasse-
Marker zur Erfassung gleitender Bakterien im Sediment
eignet, muB noch untersucht werden. Filamentbildende
Formen wie Beggiatoa und Vitreoscilla besitzen wahr-

scheinlich keine Capnoide (Godchaux & Leadbetter, 1983).
Andere ungewdhnliche und fiir Biomarker-Diagnosen geeig-
nete Phospholipidfettsduren scheinen gegenwdrtig bei
gleitenden fadigen Formen nicht bekannt zu sein (Nichols
et al., 1986; Reichardt, 1987 f, Tabelle 1: Beggiatoa ).

Wie ist die Okologische Nische gleitender Bakterien in
marinen Sedimenten 2zu definieren? Ein verbreitetes
Merkmal benthischer Bakterien besteht in der
Aufwuchsbildung auf Sedimentpartikeln (Meadows &
Anderson, 1966, Weise & Rheinheimer, 1978, Schwinghamer,
1983). Trotz der Fahigkeit vieler Eubakterien, sich
irreversibel an feste Substrate zu binden (Berkeley et
al., 1980, Costerton, 1984, Fletcher & McEldowney,
1984), scheint die Mehrzahl der Aufwuchsbakterien in
einigen marinen Sedimenten nur reversibel an
Sedimentpartikel adsorbiert zu sein (Marshall et al.,
1971). Davidson & Fry (1987) haben in einer
Modellrechnung fiir Tiefseesediment errechnet, dafB die
AblSse-Rate von Aufwuchsbakterien mit 0.83 h~! diber 20
mal so hoch wie die Wachstumsrate (0.038 h'l)war.

Gleichwohl mag dieses Verhalten eher auf den Extremfall
solcher Sedimente beschrdnkt sein, deren Gehalt an
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organischem Detritus gering ist. Im anderen Extrem
bilden sich auf rein organischen Aufwuchssubstraten
duBerst dichte Bakterienfilme. Dabei ist die bakterielle
Anheftungstendenz zumindest in den Anfangsphasen der
Aufwuchsbildung wesentlich stdrker ausgeprdgt (Hossell &
Baker, 1979, Xirchman et al., 1980, Koop et al., 1982,
Reichardt & Dieckmann, 1985).

Reversible Adsorption bringt schlieBlich auch
physiologische Vorteile mit sich, die vor allem die
{lberlebensstrategie "copiotropher" mariner Isolate
bestimmen (Kjelleberg et al., 1982). Wenn "aktive

Motilit&dt" und kurze Verweildauer auf Sedimentpartikeln
typische Eigenschaften von Sedimentbakterien sind
(Davidson & Fry, 1987), dann haben gleitende Bakterien
diesen Dualismus von Motilitd@t und Sessilitdt auf eine
einzigartige Weise gelOst.

Gleitende Bakterien erreichen Geschwindigkeiten von
einigen rm bis maximal 150 Pm pro Minute (Burchard
(1981), wdhrend begeiflelte Bakterien sich mehrere
Millimeter pro Minute fortbewegen k&nnen (Schlegel,
1985). Daraus erhebt sich die Frage, ob begeiflelte
Formen im Sediment Vorteile aus ihrer wesentlich
schnelleren Beweglichkeit ziehen k&nnen.

Wie Berg (1975a und b) sowie Purcell (1977) gezeigt
haben, steht die Schwimmbewegung von Bakterien wegen
ihrer geringen Gr&éBe ganz unter dem Einflufl der
kinematographischen Viskositdt v, da die Reynold‘'sche
Zzahl R = a v/v infolge des geringen Trdgheitsmoments (a
v) duflerst klein ist. Bei einer so kleinen Reynold'schen
Zahl tibertrifft die 1lokale Diffusion die iibrigen
Transportprozesse und entscheidet daher iiber die
Verfiigbarkeit geltGster Néhrstoffe. Erst nach dem
Durchschwimmen einer relativ langen Mindeststrecke

55



gelingt es dem Bakterium, den EinfuB der lokalen
Diffusion (D) gleichsam abzustreifen. Diese Strecke 1 (>
D/v) ist etwa 30 Mm lang, wenn ein begeifBeltes Bakterium
mit einer Geschwindigkeit v= 0.03 cm s™! schwimmt und
die Diffusion eines geldsten Substrats hierbei D= ll'.)'5
cm2 gt betrdgt. Auf Sediment ilibertragen heifBt dies, da#
der freie Porenraum =zwischen den Sedimentteilchen
wesentlich gréBer als 30 Pm sein miite, damit ein
chemotaktisches, begeifleltes Bakterium durchschnittlicher
GrdBe einen Vorteil aus seiner hohen Beweglichkeit ziehen
kénnte.

Chemische Stoffgradienten unterliegen in marinen
Sedimenten rhythmischen Schwankungen, durch die auch
Bakterien-Mikrohabitate ihre Lage verdndern (Nelson et
al., 1986 a, b). "Gradientenorganismen" suchen aktiv die
fiir sie optimalen Stoffkonzentrationen auf und miissen
daher den instabilen Konzentrationsgradienten im
Interstitial folgen. Unter den gleitenden Bakterien sind
S-oxydierende Beggiatoa species in der Lage, mit Hilfe
der Chemotaxis die fiir sie optimale Mikronische zu
erreichen (Nelson & Jannasch, 1983, Troelsen &
Jérgensen, 1982, Nelson et al., 1986 a). Obwohl sie
durch ihre gleitende Motilitdt um Zehnerpotenzen
langsamer als begeiBelte Bakterien sind (s.o.), passen
sie sich einer allfdlligen Verlagerung stofflicher
Gradienten 1im Porenwasser mariner Sedimente so gut an,
daB sogar Massenentwicklungen (Mattenbildung) nicht
selten sind (z.B. Juniper & Brinkhurst, 1986).

Eine andere Mdglichkeit, widrige Lebensbedingungen in
instabilen Sediment-Mikronischen stoffwechselaktiv zu
iiberleben, wiirde ein ZusammenschluB von
Stoffwechseltypen, die sich physiologisch ergdnzen, zu
syntrophen Aggregaten bieten (Jones et al., 1984, Logan
& Hunt, 1987). Doch ist diese Strategie weder fiir glei-
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tende Bakterien noch fiir Sedimente spezifisch.

Heterotrophen Bakterien steht in Sedimenten gew&hnlich
ein reicherer Substrat-Pool als in der Wassersdule zur
Verfiigung (Nedwell, 1987). Vor allem Sedimentation und
Lebenstdtigkeit der Makrofauna treiben den organischen
Ndhrstoffpegel =zeitweilig und lokal begrenzt in die
H6he. An derartige Substratschiibe sind "copiotrophe"
(zymogene) Bakterien angepafit, die eine wesentlich
geringere Substrataffinitdt als planktische Bakterien
besitzen (Jones & Simon, 1986). Unter gleitenden,
Filament-bildenden Sedimentbakterien sind Vertreter mit
hoher und geringer Substrataffinitdt bekannt (l.c.).
Daneben zeichnen sich bestimmte Cytophagen durch eine
erhebliche Flexibilitdt ihres Stoffwechsels aus und
kénnen sich auch an extreme Schwankungen des
Nahrstoffangebots anpassen (Reichardt et aland983;
Abschnitt 3.4.3).

Aquatischen Cytophagen f&llt schlieBlich wegen ihrer
besonderen Fadhigkeit zum Polysaccharid-Abbau eine
wichtige Rolle beim AufschluB von Struktur- Biopolymeren
im sedimentierten Detritus zu ( Stevenson et al., 1974,
Reichardt, 1974, Fenchel & Blackburn, 1979, Vance et
al., 1980, 1982), Parsons et al., 1985, Reichenbach &
Dworkin, 1981, Reichardt et al., 1983).

Die soeben skizzierten besonderen Funktionen gleitender
Bakterien in benthischen Lebensrdumen zeigen, daB es
sich hierbei um eine heterogene Gruppe handelt, die
sehr wirksam an  verschiedene Sediment-typische
Milieubedingungen angepafit ist. Wollte man anhand von
Funktions-Kriterien und Abundanz-Schwerpunkten zwischen
planktischen und benthischen Bakterien-Typen unterschei-
den, so wdren die gleitenden Bakterien eher dem Benthos
zuzurechnen.
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Numerisch-taxonomische Untersuchungen Chitin-abbauender
Bakterien in Wasserproben (mit maximal 10* cru/ cm3) und
Sedimentproben (mit maximal 6 x 10° CFU/ cm3) eines
Astuars erbrachten zugleich neue Erkenntnisse fiir die
Taxonomie Cytophaga-artiger (CLB) Bakterien. Das
Isolierungsprogramm und die Testmerkmale waren S0
gewahlt, daB neben den taxonomischen auch
tkophysiologische Gesichtspunkte mitberiicksichtigt
werden konnten (Reichardt et al., 1983).

Die Astuar-Isolate besafen teils marine, teils
limnische, teils aber auch typische Eigenschaften von

Brackwasser-Bakterien. Die meisten Cytophaga-artigen
Isolate gehdrten 2zwei Hauptgruppen an. Eine recht

einheitliche , nur salztolerante Stdmme umfassende
Gruppe, zu der auch Cytophaga johnsonae und Cytophaga
aguatilis zdhlten, war fakultativ anaerob,
oligonitrophil und durch den Besitz besonderer Pigmente
(Flexirubine) gekennzeichnet. Die meisten Vertreter
dieser Gruppe bauten Chitin optimal in Abwesenheit einer
.organischen N-Quelle ab. Dagegen war eine zweite, aus
verschiedenen kleineren "Phdna" zusammengesetzte Gruppe
auf organischen Stickstoff (Pepton) angewiesen, um
wachsen und chitinolytische Enzyme produzieren zu
ktbnnen. Diese Isolate waren halophile (salzbediirftige)
Aerobier und produzierten keine Flexirubin-Pigmente
(Reichardt et al., 1983).

3.3. KATABOLISMUS I. EXTRAZELLULARER ABBAU VON DETRITUS-
PARTIKELN (P.0O.M.) IM BIOTURBATEN SEDIMENT

wahrend die Bedeutung des pelagisches Energieflusses in
den Tropen zu iiberwiegen scheint, spielt der benthische
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Energieflul in polaren und subpolaren Meeren eine
besondere Rolle. Man hat spekuliert, daB die Entstehung
der Polarmeere im Tertidr zur Evolution neuer Kategorien
und “"Strategien " des Energieflusses gefiihrt hat, die
durch die saisonale Sedimentation organischer Partikel
gepragt werden ("sinking chains" - (H8pner-Petersen,
1984). Um die Assimilation der in organischen Detritus-
Partikeln (POM) gebundenen Energie =zu gewdhrleisten,
miissen extrazelluldre Enzyme die POM in geldste
organische Substanz (DOM) iiberfiihren (Billen, 1982,
Reichardt, 1986 b). Die Einschleusung von Detritus in
den benthischen Energiefluff wdre desto wirksamer, je
enger die Wirkung Detritus-abbauender Enzyme an die
Lebenstdtigkeit des Makrozoobenthos gekoppelt ist und je
effizienter allfdllige Aktivitdtsminderungen infolge der
permanent niedrigen Temperaturen und des hohen
hydrostatischen Drucks in situ kompensiert werden.

Eigene Untersuchungen galten dem Nachweis jener
Enzymaktivitdten, die organische Geriistsubstanzen in
assimilierbare Kohlenstoffverbindungen (DOM) {iberfiihren
(Reichardt, 1986 b, 1987 a). Im Vordergrund standen
Auswirkungen der  Bioturbation durch Makrofauna
(Reichardt, 1987 oy g und f) sowie potentielle
Mechanismen der Kaltadaptation (Reichardt, 1987 c und e)
in polaren Meeresb&den.

3.3.1 Nachweismbglichkeiten des enzymatischen
Abbaupotentials

Wahrend geochemische Analysen die  Konzentrationen
potentieller Enzymsubstrate erfassen, liefern
Enzymaktivitdtsbestimmungen ein (maximales) MaB fiir die
Menge der am Umsatz dieser Substrate beteiligten Enzyme
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(z.B.Verstraete et al., 1976). So gelingt auch ein
Einblick in Regulationsmechanismen und Kinetik der
Umsetzungen. POM-16sende Enzyme, die die Umsetzung
partikuldrer Substrat-Komponenten (POM) zu geldsten,
assimilierbaren Produkten (DOM) katalysieren, stellen
hierbei einen Sonderfall dar. Denn das GréBenverhdltnis
zwischen einem extrazelluldr aktiven Enzym-Molekiil und
einem Substrat-Partikel ist umgekehrt wie bei den (meist
intrazelluldren) Umsetzungen geldster Substrate. Sorp-
tionsprozesse fiihren zu weiteren Komplikationen
(Reichardt, 1987 a, Fig. 6). Schlieflich zeigen Enzyme,
die partikuldre Substrate (Polysaccharide) angreifen,
eine extrem geringe, von der Partikelgrdfe abhdngige,
molekulare Aktivitdt (= Zahl hydrolysierter Glucosid-
Bindungen pro Zeiteinheit und Enzymmolekiil). W&hrend
diese bei kleinen geldsten Substratmolekiilen Werte von
107-108
Abbau um 4-5 Zehnerpotenzen geringer (Reese, 1977).

pro Minute erreicht, 1ist sie beim Cellulose-

Mit dem Nachweis POM-l8sender Enzymaktivitdten in
marinen Sedimenten wurde gréfBtenteils . Neuland
beschritten. Auch in der erheblich weiter entwickelten
terrestrischen Enzymologie ist dieser Aspekt lange
unberiicksichtigt geblieben (Burns, 1977). Eine von Stamm
(1963) und Hagen et al. (1966) entwickelte
Reaktivfdrbung von Struktur-Biopolymeren erbffnete
zugleich die M&glichkeit, definierte biopolymere Geriist-
Substanzen oder Detrituspartikel zu markieren, um die
geldsten  Abbauprodukte in einem  sehr einfachen
(photometrischen) Nachweis erfassen zZu kénnen
(Rinderknecht et al., 1967 und 1968, Poincelot & Day,
1972, Leisola & Linko, 1976, Reichardt, 1986 b).

Da mit dieser Methodik alle geldsten Spaltprodukte

pauschal bestimmt werden k&nnen, ist sie ganz darauf
zugeschnitten, enzymatische Losungsprozesse an
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Detrituspartikeln unabhdngig vom Molekulargewicht der
Reaktionsprodukte =zu erfassen. Dieses bedeutet, daB
vorwiegend Endo-Polysaccharasen und Endo-Proteasen
bestimmt werden, die Makromolekiile nach dem
Zufallsprinzip zerlegen (Linkins et al., 1984). Dagegen
spalten Exo-Enzyme definitionsgemdB terminal
niedermolekulare  Makromolekiilbausteine ab. Diese
Reaktion ist viel weniger geeignet, den Ubergang von der
partikuldren Detritus-Phase zum geldsten re-
assimilierbaren Substrat zu beschreiben, wird aber dank
einfacher fluorometrischer Nachweismdglichkeiten relativ
hdufig in aquatischen Okosystemen eingesetzt (Someville,
1983, Hoppe, 1983, Meyer-Reil, 1987).

Vergleicht man die gebrduchlichsten Methoden zZum
Nachweis enzymatischer POM-DOM-Umsetzungen (Reichardt,
1987a, Tabelle 1 ), so erscheint die auf dem Nachweis
geldster Farbstoff-markierter Reaktionsprodukte
beruhende Bestimmung (dye release assay) am besten
geeignet, um endo-enzymatische Aktivitdten fiir eine
maximale Zahl partikuldrer Substrate zu bestimmen. Thre
Empfindlichkeit ist mit der (langwierigeren) chemischen
Bestimmung von Biopolymeren-Spaltprodukten vergleichbar
(Reichardt, 1987 a, Tabelle 3). Durch Reaktivfarbstoff-

Markierung komplexer natiirlicher Substrate, wie von
Enteromorpha-Zellwdnden, (Reichardt, 1986 a, 1987 a)
lieB sich das komplexe POM-Substrat-Milieu in situ

weitgehend simulieren.

Gleichwohl hé&lt sich die Anpassung der Methode an die
Reaktionsbedingungen in situ in Grenzen. So ist mit
Unterbestimmungen zu rechnen, weil der Reaktiv-Farbstoff
einen Teil der enzymatischen Reaktionsorte blockiert
(Hagen et al., 1966) und weil durch die Herstellung
getrockneter Substrate die enzymatische Abbaubarkeit
eingeschrdnkt wird (Vance et al., 1982). Methodische
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Untersuchungen mit einem Skleroprotease-Substrat ergeben
ferner, daf die Enzym-Aktivitdt exponentiell mit
zunehmender Substratpartikelgréfle abnimmt (um den Faktor
i im Partikelgr&Benbereich von 63 bis 1000 Hm)=-
<Reichardt, 1987 a>.

Wdhrend Sediment-Extrakte Maximalwerte des enzymatischen
Abbaupotentials liefern, spielt in situ die Adsorption
an Sedimentpartikel eine iiberragende Rolle (Reichardt,
1987 a). Inaktivierungseffekte hdngen vom organischen
Film auf den Sedimentpartikeln ab und nehmen in
feinerkSrnigen Sedimenten rapide zu (so zum Beispiel
beim Ubergang von mittlerem Sand 2zu Silt um zwei
Zehnerpotenzen, - Reichardt, 1987 a, Fig.8). Ahnliche
Wirkungen sind von Enzymen in terrestrischen Bdden
bekannt (Filip, 1979, Kanazawa & Filip, 1986). Auch eine
fir geldste Protease-Reaktionsprodukte nachgewiesene
Adsorption an Sedimentpartikel (Reichardt, 1987 a,
Fig.10) mag eine regulatorische Inhibitorwirkung

(Produkthemmung) besitzen (Engasser & Horvath, 1974 b).

Ein Antagonismus zwischen Diffusionshemmung und
chemischer  Hemmung, der in Reaktionssystemen mit
gelésten, diffusiblen Enzym-Substraten wirksam wird
(Enggasser & Horvath, 1974 a), fehlt in Gegenwart
partikuldrer Substrate. Da diese nicht diffundieren
| kénnen, wird die auf Immobilisierung (Adsorption) des
Enzyms beruhende Aktivitdtshemmung durch Umlagerungen

der Partikel vermindert. Hierbei wiirde der
bioturbierenden Makrofauna eine besondere Rolle
zufallen. SchlieBlich treten zZu solchen

Umschichtungseffekten auch Desorptionswirkungen, wenn
Sediment in den Verdauungstrakt detritovorer
Benthostiere gelangt und sich die physikochemischen
Voraussetzungen fiir die Sorption &ndern.
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3.3.2 EinfluB verschiedener Milieufaktoren in bioturba-
ten Sedimenten

Aktivitdtsmaxima POM-l8sender Enzyme bleiben meist auf
bioturbate Sedimentschichten begrenzt (Reichardt, 1986
b, 1987 e und g). In bioturbierten Flachwassersedimenten
der Kieler Bucht (18 m Wassertiefe) spiegeln die
Aktivitdten verschiedener Enzyme recht einheitlich die
Rhythmik der Detritus-Zufuhr zum Sediment wider
(Sedimentation einer Phytoplankton-Friithjahrsbliite).
Substrat-Angebot und Enzymaktivitat sind positiv
miteinander korreliert. Dieses steht im Einklang mit der

landldaufigen Vorstellung von einer Stimulierung
benthischer Prozesse infolge von
Sedimentationsereignissen ("benthic response", -

Smetacek et al., 1978, Peinert et al., 1981, Graf et
al., 1982, Meyer-Reil, 1983, Davies & Payne, 1984, Kelly
& Nixon, 1984, Kelly et al., 1985).

Aufgrund der Schliisselstellung POM-l6sender Enzyme im
Energieflufl von Detritus-Nahrungsketten (s.o.,) sollte
man erwarten, daB deren Stimulierung im Benthos
mafigeblich an der Ausldsung eines "benthic response"
beteiligt ist. Laborversuche, die zum experimentellen
Beweis dieser Annahme mit kiinstlichem, Enzym-freiem
Detritus an Sedimentkernen der Kieler Bucht durchgefiihrt
wurden, sind jedoch negativ verlaufen (Reichardt, 1987
a).

Eine rasch abklingende Zunahme der Skleroprotease-
Aktivitdt unmittelbar nach der Partikel-Zugabe deutete
Regulationsmechanismen an, die eine Erh&hung des
Aktivitédtsspiegels im Sediment verhindern k&dnnten (l.c.,
Fig. 13). Eine andere Versuchsreihe zeigte schlieBlich,
dafl die Produktion Skleroprotein-l&sender Sediment-
Enzyme unter Sauerstoff-Mangel gehemmt wird (Reichardt,
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1986, Fig.5). Doch dieses wiirde die ausgebliebene Enzym-
Stimulierung im Experiment nur zum Teil erkldren. Denn
Polysaccharid-spaltende Enzyme (Cellulase, Chitinase und
Agarase) unterliegen héchstwahrscheinlich gdnzlich
anderen Regulationsmechanismen im Sediment als Proteasen
(Lackland et al., 1982, Vance et al., 1982). Darauf
lassen jedenfalls gegenlaufige rdumliche Verteilungen
und unterschiedliche Trends bei Volumen-bezogenen und
Biomasse (ATP)-spezifischen  Aktivitdten schliefien
(Reichardt, 1986 b, Fig.6 bis 10).

Abgesehen von einem Agarase-Maximum, das mit einem
winterlichen Makroalgen-Eintrag zusammenhing, ist eine
schlickige, Makrozoobenthos-arme Station der Kieler
Bucht (28 m Wassertiefe) stets durch erheblich geringere
Enzymaktivitdten gekennzeichnet als eine feinsandige,
stdrker von Makrofauna besiedelte Probenstation in 18 m
Wassertiefe. Sicher spielt der Aktivitdts-hemmende
EinfluB geringer Korngr&fien im tiefer gelegenen Sediment
eine entscheidende Rolle (Haska, 1975, Burns, 1977).
Zusdtzlich muf3 man hier aber auch den geringen
Makrofauna-Beitrag zur Bioturbation beriicksichtigen
(Poole & Wildish, 1979). In verschiedenen Sedimenten
durchgefiihrte Untersuchungen haben namlich eine
erhebliche Zunahme extrazelluldr wirksamer
Enzymaktivitdten in bioturbaten Strukturen (WurmrShren
und Kothaufen von benthischen Makroinvertebraten)
gezeitigt (Reichardt, 1987 g und f).

Ob Biopolymeren-abbauende Enzyme in Sedimenten
vornehmlich von der detritovoren Makrofauna oder von der
Mikroflora produziert werden, erscheint wenig geklédrt
(Zottoli & Carriker, 1974, Poole & Wildish, 1979, Stuart
et al., 1985). Nur relativ selten ist belegt, daB
Makrozoobenthos solche Enzyme synthetisiert (Foulds &
Mann, 1979, McHenery et al., 1979, Seiderer et al.,
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1984). Andererseits zeichnen sich bioturbate Strukturen
(Wohngangwandungen) nicht nur als Orte erhéhter
Enzymaktivitdt aus (Reichardt, 1987 g und f), sondern
sind auch durch maximale Abundanzen Enzym-produzierender
Bakterien gekennzeichnet (Reichardt, 1987 c).

Da extrazelluldre Enzymaktivitdten auch von der
Korngr&fen-Verteilung im Sediment abhd@ngen (Reichardt,
1987 a), erhebt sich die Frage nach den Auswirkungen der
Tier-spezifischen Partikel-Selektion. Die meisten
Detritovoren reichern selektiv kleinere Partikel an
(Taghon, 1982). Gangwdnde (a) und Kothaufen (b) von
Arenicola marina lassen nur eine geringfiigige Verengung

(a) bzw. Spreizung (b) des Korngr&fenspektrums erkennen
(Reichardt, 1987 g). Entsprechend gering ist der EinfluB
dieser Korngr&Ben-Verschiebungen auf extrazelluldre
Enzymaktivitdten zu veranschlagen.

Bioturbation durch Arenicola marina schafft zwei Pole

enzymatischer Aktivitdt im Sediment: Wéhrend die
Aktivitdtsgipfel alkalischer Phosphatasen und Sulfatasen
gemeinsam mit verschiedenen mikrobiellen Aktivitdten in
den Gangwandungen liegen, treten Skleroprotease-Maxima
in den Kothaufen auf (Reichardt, 1987 g, Fig.6). Dieses
Beispiel 1lehrt, daB sessile Infauna nicht nur Zentren
enzymatischer Abbauaktivitdt unter der
Sedimentoberfldche (in den Gangwandungen) schaffen,
sondern umgekehrt auch die Sedimentoberfldche mit
bestimmten Biokatalysatoren "versorgen" kann.

3.3.3 Temperaturfaktor: Kaltadaptation

Der grofhte Teil des Meeresbodens ist mit Temperaturen
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unter 2 0C permanent kalt (Baross & Morita, 1978);

dennoch war liber Temperaturadaptationen extrazellul&r-
enzymatischer Umsetzungen des Detritus (POM) zu DOM in
marinen Sedimenten nichts bekannt. Nach einer Hypothese
voen Godshalk & Wetzel (1977) ist dieser (enzymatische)
Detritus-Aufschlu3 im Gegensatz zur Mineralisierung
assimilierbarer, geldster Substrate ein Temperatur-
kontrollierter Prozel. Das wiirde bedeuten, daB die
Intensitdt des Partikel-Abbaus am Meeresboden minimal
ist. Im Pelagial hat die Primdrproduktion wdhrend einer
Phytoplanktonbliite bei -1 bis +2 0C Wassertemperatur ein
deutliches Ubergewicht iiber mikrobielle Abbauprozesse
(Pomeroy & Deibel, 1986). Demnach fehlt eine wirksame
katabolische Temperaturkompensation in der kalten Was-
sersdule. Die Frage, ob im permanent kalten Benthos
wirksamere "Strategien" des Energieflusses (HSpner-
Petersen, 1984) und damit auch der Kaltadaptation
anzutreffen sind, wurde in antarktischen Sedimenten
untersucht. Fiir Messungen im Temperaturgradienten wurde
Probenmaterial von der Oberfldchenschicht eingesetzt, da
hier der intensivste Kohlenstoffumsatz zu erwarten war
(Reimers & Suess, 1983; - Reichardt, 1987 c und e; siehe
auch Abschnitt 3.4.1).

Temperaturoptima POM-l&sender Enzyme (Skleroproteasen
und Chitinasen) in Extrakten antarktischer Sedimente
Oc (Reichardt, 1987e, Fig.2 und
3) . Im Vergleich mit Sedimenten der Kieler Bucht
bedeutet dieses keine Kaltadaptation gegeniiber temporér
kalten Sedimenten der gem&Bigten Klimazone, obwohl sich
die antarktische Benthosfauna (DeVries, 1977) und
Bakterienflora (Reichardt, 1987¢c, siehe Abschnitt
3.1.4.) durch stenotherme Kaltadaptation ihres Wachstums

lagen zwischen 40 und 55

auszeichnen. Wie Untersuchungen an  psychrophilen
antarktischen Isolaten zeigen, liegen die
Aktivitdtsoptima Detritus-abbauender Enzyme (wie
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Skleroproteasen) jenseits des Wachtumstemperatur-
Bereichs dieser Bakterien (z.B. Reichardt, 1987 ¢,
Fig.3).

Die mikrobiologische Literatur enthdlt nur wenige
Angaben iiber die Temperaturcharakteristik
extrazelluldrer Biopolymeren-abbauender Enzymaktivitdten
(McDonald, 1963, Weimer & Morita, 1974, Helmke &
Weyland, 1986). Wahrend Kaltadaptation bei extrazelluld-
ren Makromolekiil-spaltenden Bakterien-Enzymen nicht
belegt ist, sind intrazelluldre katabolische Funktionen
bei psychrophilen Bakterien durchaus kaltadaptiert
(siehe Abschnitt 3.4.1). In gewissem Umfange gilt dieses
auch fiir Hydrolasen, die (wie alkalische Phosphatasen)
als Zelloberflachen-gebunden gelten (Kobori et al.,
1984). Die verglichen mit Skleroprotease- und Chitinase-
Aktivitdten etwas niedrigeren Temperaturoptima fiir alka-
lische Phosphatase und Sulfatase im antarktischen Sedi-
ment stimmen darin {iberein (Reichardt, 1987 e).

Temperaturadaptation auf dem Enzymaktivitdts-Niveau ist
vor allem in Stoffwechselwegen, die der Energiegewinnung
dienen, bekannt; sie beschreibt nur die auffdlligste von
mehreren Moglichkeiten, temperaturabhdngige Riickgdnge im
Stoffumsatz 2zu kompensieren (Hazel & Prosser, 1974,
Somero, 1978). Gibt es daher Hinweise auf alternative
Strategien der Kaltadaptation, die von der Lage der
Aktivitdts-Temperatur-Optima unabhdngig sind?

Kaltadaptation auf der Enzym-Affinitdts-Ebene (Hochachka
& Somero, 1973) spielt in den untersuchten antarktischen
Sedimenten keine wesentliche Rolle (Reichardt, 1987 c).
Dagegen deuten Kulturversuche mit psychrophilen
Antarktis-Bakterien darauf hin, daB die Synthese
bestimmter Biopolymeren-spaltender Enzyme im unteren
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Tabelle 3.3.1-1

Wachstumstemperaturbereich erhSht sein kann (Tabelle
3-3.1-1).

Ferner hat sich am Beispiel Protein-, Chitin-, und
Cellulose~zersetzender Bakterien aus bioturbierten
antarktischen Sedimenten gezeigt, daB Kaltadaptation von
Wachstum und Abbauaktivitdt sich auch gegenldufig
verhalten kénnen (Reichardt, 1987 5 Fig.2).
Polysaccharid-abbauende Isolate aus der Zoosphédre
zeichnen sich trotz iiberwiegender psychrophiler
Wachstumscharakteristik seltener durch eine psychrophile
Aktivitdtscharakteristik aus als psychrophile Isolate
aus der Umgebung. Dagegen zeigen proteolytische
Psychrophile bis auf wenige Ausnahmen auch eine psychro-
phile Aktivitdtscharakteristik. Obwohl erst etwa zehn
der insgesamt 605 Isolate zZu einschlédgigen
Kulturexperimenten herangezogen werden konnten, diirfte
Kaltadaptation auf der Ebene der Enzym-Synthese (und
nicht der Enzym-Aktivitdt) als eigentliche Ursache der

ermittelten psychrophilen Aktivitdtscharakteristik in
Frage kommen.

Enzym= lktivititen eines antaritischen "Sedirientbakteriuns"

(Flavebhacteriun=Cvtonhosa=firunne, Stam ANT 540) in 3acto-

Panton=ultur hei 0°c und 13°c, als spezifische Aktivitit

(Zinheiten/ h . mx Protein).
. Proteinzehnlt Znzymalktivitiiten
RALEGE e A (m=/1) Protense Sulfatase Chitobinse
9% 673 11.1 21,6 51.6 4.3 100 $14.5
15 % h33 a1 25,5 80.0 16 125 22.3
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Méglicherweise ist Kaltadaptation der Synthese Detritus-
abbauender Enzyme nicht auf permanent kalte Okosysteme
und kalt-stenotherme Organismen beschriénkt. So weisen
zum Beispiel detritovore Fische gemdfigter Breiten bei
niederen Temperaturen einen erhdhten Aktivitdtsspiegel

(wahrscheinlich mikrobieller) Cellulasen auf (Moerland,
1985).

3.4. KATABOLISMUS II. MIKROHETEROTROPHER (INTRAZELLU-
LARER) ABBAU UND MINERALISIERUNG VON DOM

Definitionen fiir partikuldre organische Substanz (POM)
und geldste organische Substanz (DOM) orientieren sich
rein pragmatisch an der Ausschlufigrenze bestimmter
Membranfilter (0.22 oder 0.45 Ym,- Strickland & Parsons,

1972). DOM enthdlt die heterotroph direkt
assimilierbaren Kohlenstoff- und Energiequellen. Deren
Konzentration liegt in aquatischen Okosystemen

gewdhnlich um eine Zehnerpotenz unter der Konzentration
partikuldrer organischer Substanz (Parsons et al.,
1963). Obwohl in der Regel POM zu DOM umgesetzt wird
(s.o.), konnen bestimmte Prozesse diese Reaktion auch
umkehren (Menzel, 1966, Jensen & SOindergaard, 1982). In
Sedimenten kommt noch hinzu, daB die meisten
anorganischen Partikel, vor allem aber Ton und Silt, mit
einem Film organischer Substanzen iiberzogen sind. Als
Hauptursache hierfiir wird die Ingestion von Sediment
durch detritovore Infauna angenommen (Johnson, 1974).

Entsprechend der Verweildauer sedimentierender Partikel
in der Wassersdule vermindert sich auch die Menge und
Abbaubarkeit dieser potentiellen DOM-Quelle im Sediment.
Jdhrliche Sedimentationsraten von 40-200 g C pro m? in
Kiistengewdssern und 0.04-2.1 g C m 2 in der Tiefsee
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(Stephens et al., 1967, Zeitzschel et al., 1965; Rowe &
Gardner, 1979, Wiebe et al., 1976) beschreiben die
Gréfenordnung dieses Eintrags. Bereits in der
Wassersdule ist nur ein Teil der DOM leicht
assimilierbar wund mineralisierbar (Degens & Mopper,
1976). Im Sediment schrumpft dieser Anteil 1leicht
verwertbarer DOM noch weiter durch Sorptions- oder
Komplexbildungsprozesse (Mopper, 1980, Christensen &
Blackburn, 1980, Gordon & Millero, 1985, Henrichs &
Doyle, 1986). Gewbhnlich bleibt die 1labile, leicht
verwertbare DOM-Fraktion auf die cbersten Zentimeter des
Sediments beschrdnkt, widhrend die Gesamt-DOM-Fraktion
mit der Sedimenttiefe weiter zunimmt (Seki, 1968, Balba
& Nedwell, 1982, Nedwell, 1987).

Konzentrationsprofile der Verteilung organischer
Substanz oder ihrer Abbauprodukte ermdglichen die
Berechnung eines diagenetischen Modells, das den
Kohlenstoff-Fluff im Sediment beschreibt (Billen, 1982,
Henrichs & Farrington, 1984). Diese indirekte Methode
ist s0 genau wie das zugrunde liegende Modell.
Direktmessungen werden dagegen meist mit Radioisotopen-
Substraten durchgefiihrt, um vor allem iiber einzelne
Teilprozesse AufschluB zu erhalten. Erstmals von Parsons
& Strickland (1962) beschrieben, ist das “"relative
heterotrophe Potential" eine weit verbreitete Methode,
um Inkorporation und Mineralisierung (zu COy)
definierter Substrate in Wasser und Sedimenten zu
erfassen (Reichardt, 1978).

Um echte Stoffumsatzraten messen zu kOnnen, miiite die
verfiigbare in situ Konzentration der untersuchten
Kohlenstoffverbindung bekannt, eine gleichmdfige
Verteilung des Isotopen-markierten Testsubstrats in
allen intra- und extrazelluldren "Pools" gewdhrleistet
sein und die Randbedingungen fiir die Reaktion in situ
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durch die Manipulation unberiihrt bleiben. Diese
Voraussetzungen sind wvielfach, besonders aber in
Sedimenten, nicht erfiillbar (Christensen & Blackburn,
1980, King & Klug, 1982, King & Berman, 1984).

Eigene Messungen der relativen heterotrophen Aktivitdt
basieren auf der Inkorporation in makromolekulare Pools

(Baross et.al., 197§, Ramsay, 1976) und der
Mineralisierung (CO,-Freisetzung aus) Glucose und
Acetat. Als dominierender Baustein in Detritus-

Polysacchariden und als oft hdufigstes Monosaccharid im
Sediment-Porenwasser (Mopper et al., 1980) stellt
Glucose ein reprdsentatives Testsubstrat dar, um die

Intensitdt heterotropher Assimilations~- und
Mineralisierungsprozesse zu beschreiben. 2ugleich dient
14C-markierte Glucose dazu, Stoffwechselwege und

kinetische Regulationsprozesse in Bakterien-Kulturen zu
analysieren (Reichardt und Morita, 1982 a). Das meist
parallel eingesetzte Acetat nimmt eine zentrale Rolle im
DOM-Stoffumsatz anaerober Sedimente ein (z.B. Ansbaek &
Blackburn, 1980).

3.4.1 Temperaturabhédngigkeit des heterotrophen Potentials

Sorokin (1971) hatte die Hypothese aufgestellt, daB
durch die niedrigen Temperaturen des Antarktischen
Ozeans der mikrobielle Umsatz von DOM stark
eingeschrdnkt ist. Betrdchtliche DOM-Mengen wiirden daher
mit dem Tiefenwasser in niedere Breiten verfrachtet und
in Auftriebsgebieten der Tropen die  bakterielle
Produktion stimulieren. Erst kiirzlich wurde berichtet,
daB mikroheterotrophe Prozesse sogar im kalten Pelagial
des Nord-Atlantik  wdhrend des Auftretens von
Phytoplanktonbliiten erheblich blockiert sind (Pomeroy &
Deibel, 1986). Argumente fiir die Annahme eines solchen
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Mangels an Kaltadaptation beim mikrobiellen DOM-Umsatz
wurden bisher stets aus Pelagialuntersuchungen bezogen.
Daher erschien es iberfdlliqg, diesen auch
produktionsbiologisch wichtigen TeilprozeB des
Kohlenstoff-Umsatzes im Benthal zu untersuchen.

Nach eigenen Untersuchungen an Sedimenten des
Antarktischen Ozeans besitzt die Mineralisierung von
Glucose ihr Temperatur-Optimum (~20 °C) im Bereich des
Wachstumstemperatur-Optimums extrem kaltadaptierter
(psychrophiler) Bakterien (Reichardt, 1987 e, Fig.6). In
diesen Temperaturbereich fallen auch die Optima der am
stdrksten kalt-adaptierten bakteriellen Dehydrogenasen
(Takada et al., 1981). Vom Grad der Kaltadaptation
mikrobieller Dehydrogenasen wiederum hd@ngt die Effizienz
des DOM- Umsatzes und Abbaus ab. Denn die den
Mineralisierungsprozessen vorausgehende Assimilation von
DOM wiirde nicht als Geschwindigkeits-bestimmender
Schritt in Frage kommen, da ihre Temperaturoptima
niedriger, 2.T. sogar noch unterhalb des Wachstums-
Temperaturoptimums psychrophiler Bakterien liegen
(Morita et al., 1977, Hodson et al., 1981).

Im iibrigen wirken Temperaturkompensationsmechanismen,
wie schon beim POM-Abbau erwdhnt, nicht auf einer
einzigen Regulationsebene. So macht der Einsatz von C-
Positions-markierter Glucose (Hamilton & Austin, 1967)
gewisse  Aussagen iiber die Beteiligung einzelner
Stoffwechselwege am Mineralisierungsgeschehen mdglich.

Nach entsprechenden Versuchen mit antarktischen
Sedimenten scheint die Vermutung von Riiger (1984)
zuzutreffen, daf fermentative Stoffwechselwege in
Biotopen mit einer iiberwiegend psychrophilen

Bakterienflora oft bevorzugt werden (Reichardt, 1987 e).

Der gegenldufige, Coz—verbrauchande Prozef der
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chemoautotrophen CO,-Dunkelfixierung verlduft erst auf
einem etwas niedrigeren Temperatur-Niveau (meist nahe 10
°C) optimal (Reichardt, 1987 e, Fig.7). Noch tiefere
Temperaturoptima (nahe 0 ©°C) kennzeichnen die
photosynthetische CO,-Fixierung des arktischen und
antarktischen Phytoplanktons (Neori & Holm-Hansen, 1982,
Li et al., 1984). Beriicksichtigt man auBerdem noch, daB
fir die heterotrophe Assimilation organischen
Kohlenstoffs durch antarktische Bakterien ebenfalls
recht niedrige Temperaturoptima (0-5 °C) berichtet
wurden (Hodson et al., 198l1), so zeigen alle diese
anabolischen Kohlenstoffumsetzungen eine stdrkere
Kaltadaptation als der katabolische Prozefl der
Mineralisierung zu CO,.

Doch wdre es falsch, aus dieser Differenz den SchluB zu
ziehen, daB die Kohlenstoff-Remineralisierung in
permanent kalten Sedimenten wegen unzureichender
Temperaturkompensation blockiert wdre. Vielmehr scheint
im Grad der Kaltadaptation anabolischer
(assimilatorischer) und katabolischer
(dissimilatorischer) Prozesse global ein relativ
konstanter Unterschied zu bestehen. So liegt in
Winterproben aus einem tempordr kalten Sediment (Kieler
Bucht) das Temperaturoptimum fir Gluocose-
Mineralisierung immer noch um 10°C iiber dem in
antarktischen Sedimenten ermittelten Temperaturbereich.
Diese relative Kaltadaptation auf der
Mineralisierungsebene findet auch in der hohen Abundanz
zymogener psychrophiler Bakterien im antarktischen
Sediment ihren Ausdruck (Abschnitt 3.1.4).

DaB auch permanent kalte Sedimente zZu enormen
Abbauleistungen befdhigt sind, zeigten kiirzlich
Untersuchungen im Panamabecken, wo Mineralisierungsraten

von 180 mM C m™2Jahr™! im Tiefseebenthos gemessen worden
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sind (Cole et al., 1987). Selbst die bei Tiefsee-Studien
bislang meist in Rechnung gestellte Hemmwirkung des
hydrostatischen Druckes (z.B. : Jannasch & Wirsen, 1982)
auf mikrobielle ©Prozesse scheint nach neueren

Erkenntnissen nicht immer gerechtfertigt zu sein (Cahet
& Sibuet, 1986).

Glucose wird nicht nur von Prokaryonten, sondern auch
von Eukaryonten einschlieBlich der Metazoen
mineralisiert (z.B. Lopez et al., 1979, Manahan &
Richardson, 1983, Montagna, 1984). Da Bakterien sich
aber meist durch eine hShere Substrat-Affinitdt von der
Meiofauna unterscheiden (Montana, 1984), gelingt es, die
Messungen mit Hilfe niedriger Testsubstratkonzentratio-
nen weitgehend auf Mikroheterotrophe zu begrenzen.

Temperaturoptima der Glucose-Mineralisierung (Reichardt,

1987 e) und hohe  Abundanzen kaltstenothermer
(psychrophiler) Bakterien in antarktischen Sedimenten
(Reichardt, 1987 c) lassen annehmen, daB die

psychrophile Mikroflora eine entscheidende Rolle beim
DOM-Umsatz im permanent kalten Meeresboden spielt.
Bisherige Untersuchungen wiesen den psychrophilen
Bakterien aber eher eine AuBenseiter-Rolle zu. Zumindest
die zymogene, an plétzliche Schiibe geldster Ndhrstoffe
angepafte Bakterienflora permanent kalter Biotope wurde
fir weitgehend “"eurytherm" (psychrotroph) gehalten
(Baross & Morita, 1978). Es liegt daher nahe, die
Temperaturcharakteristik der Glucose-Verwertung eines
psychrotrophen Bakteriums zu einem Vergleich
heranzuziehen (Reichardt & Morita, 1982 c).
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3.4.2 Temperaturcharakteristik eines ‘pPsychrotrophen”
(kalt-eurythermen) "Sediment-Bakteriums"

Cytophaga johnsonae, (Stamm C21) ist ein psychrotrophes
Isolat aus einem Binnengewdsser (Reichardt, 1974). Die-
ses gleitende Bakterium ist nur md@Big halotolerant (bis
zu 15 oloo) und bildet mit anderen Chitin-abbauenden,
meist stdrker halotoleranten Stdmmen aus einem Astuar

eine taxonomische Einheit (Reichardt et al., 1983, siehe
Abschnitt 3.2.2).

Wachstums-Temperaturcharakteristik und Kaltadaptation
des Hexose-Stoffwechsels von "C21" hdngen jeweils von
der Temperaturadaptation ab, die etwa ein bis zwei
Generationszeiten beansprucht ( Reichardt & Morita, 1982
a, b und cC). Temperatur-Gradienten-Versuche mit
einheitlichem Impfmaterial sprechen fiir eine hohe
metabolische Flexibilitdt (Reichardt & Morita, 1982 c).

Die Mineralisierung von Glucose zu CO, verldauft bei
kaltadaptierten Kulturen im Bereich des Wachstums-
Temperatur-Maximums (~30 oC) optimal (Reichardt &
Morita, 1982 ¢, Fig.l und 2). Dieses trifft ebenfalls
fiir die Inkorporation von Glucose in Makromolekiile zu
(Fig.3). Temperaturoptima der Glucose-Verwertung im
tempordr kalten Sediment (72 °C) der Kieler Bucht
stimmen mit diesen Daten gut iiberein. DaB in diesem
Biotop die psychrotrophen Bakterien dominieren, mufl
einfach angenommen werden, da die Abundanz dieser Gruppe
selbst im permanent kalten Tiefsee-Benthal der
Norwegischen See die der Psychrophilen  iibertrifft
(Norkrans & Stehn, 1978). Seitdem Morita (1975) strenge
Kriterien =zur Unterscheidung von Psychrophilen und
Psychrotrophen eingefiihrt hat, mangelt es oft an
verwertbaren Freilanddaten iiber die Abundanzen dieser
Gruppen. Keine Ausnahme macht hierbei die Kieler Fdrde
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(Hafen), aus der vor 100 Jahren die ersten "psychrophil®
genannten Bakterien (Horowitz-Wlassowa & Grinberg, 1933)
isoliert worden sind (Fischer, 1887, Forster, 1888).

In nicht-temperaturadaptierten Kulturen unterliegen
Mineralisierung und Inkorporation von Glucose einer
"overshoot"-Reaktion. Solche Auswirkungen einer
Stof fwechsel-Ulberregulation sind iiberall dort zu
erwarten, wo sich ein Stoffwechsel-regulierender

Milieufaktor pldtzlich &ndert (Reichardt & Morita, 1982
c)l

Der psychrotrophe Cytophaga-Stamm ist auch in dem Sinne
"eurytherm, daB er in Abhdngigkeit von der
Wachstumstemperatur verschiedene Stoffwechselwege
bevorzugt. So {iberwiegt im unteren Temperaturbereich
(unabhdngig von der Substratkonzentration) der Embden-

Meyerhof-Stof fwechselweg (Glykolyse, - Reichardt &
Morita, 1982 ¢, Fig.4). Ein weiteres 1Indiz fiir
temperaturabhdngige Umschaltmechanismen liefern

enzymkinetische Parameter fiir Transport, Inkorporation
und Respiration von Glucose (l.c., Tabelle 2). Ahnliche
Mehrphasenkinetiken sind auch bei Freiland-
Untersuchungen im marinen Bakterienplankton nachgewiesen
(Azam & Hodson, 1981).

Temperaturabhéngigkeit von Stoffwechselwegen im Glucose-
Katabolismus ist auch bei psychrotrophen Vertretern
anderer Bakterien-Taxa bekannt (Olsen & Jezeski, 1963,
Lynch et al., 1975, Lynch & Franklin, 1978). Die
Dominanz psychrotropher Bakterien im marinen Milieu
(Baross & Morita, 1978) l&BSt vermuten, daf jenes hohe
MaB an metabolischer Flexibilitdt diesen Bakterien
iiberall dort einen Konkurrenzvorteil einrdumt, wOo
Schwankungen von Temperatur und Substratgehalt
ausgeprédgt sind. Selbst in antarktischen Sedimenten
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nehmen sie noch einen betrdchtlichen Anteil an der
kaltadaptierten Mikroflora zymogener Bakterien ein
(Reichardt, 1987 c). Physiologisch betrachtet liegen die
Konkurrenzvorteile im extrem kalten Milieu nicht
zwangsldufig auf der Seite der kalt-stenothermen
(psychrophilen), sondern gelegentlich auch bei den kalt-
eurythermen (psychrotrophen) Bakterien (Harder &
Veldkamp, 1971). Ferner ist auch im Antarktischen Ozean
mit einem stdndigen Eintrag kalteurythermer Bakterien
durch Warmbliiter (Wale, Robben und Pinguine) oder
terrestrische Einschwemmungen zu rechnen.

3.4.3 Uberlebensstrategien eines "zymogenen Sediment-
Bakteriums"

Die Umgebung detritovorer Benthostiere bietet zymogenen
(d.h., an hohe Substratkonzentrationen angepalBten)

Bakterien eine O&kologische Nische. Hier sind sie
prasent, wenn der Spiegel geldster  orxrganischer
Nahrstoffe im Sediment plétzlich steigt. Uberlebens-
strategien, die es diesen zymogenen (auch:

"copiotrophen") Bakterien erméglichen, Substrat-arme
Perioden 2zu iiberdauern, sind bei begeiflelten marinen
Bakterien bereits eingehend untersucht worden (Morita,
1985). In Hungerkulturversuchen , die an Cytophaga
johnsonae bei verschiedenen Temperaturen durchgefiihrt
wurden, hat sich erstmals gezeigt, dafl in der Gruppe der
gleitenden Bakterien, die hier als typisch benthisch

apostrophiert wurden (s.0.), ganz dhnliche
Uberlebensmechanismen anzutreffen sind (Reichardt &
Morita, 1982 b). Diese Reinkulturstudie an einem

psychrotrophen und zymogenen gleitenden Bakterium kdnnte
auch als ein Modellfall gewertet werden, um  das
Uberleben einer reprédsentativen Bakteriengruppe in
bioturbaten Sedimentstrukturen zu beschreiben.
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Uberlebensfdhige Hungerstadien treten in zwei von der
Temperatur abhdngigen Formen auf: Im Bereich des
Wachstumstemperatur-Optimums setzt eine Abrundung =zu
coccoiden Formen ein. Diese weisen eine gewisse Analogie
zu den (Uberlebensstadien mariner Vibrio species auf
(Amy et al., 1983, Amy & Morita, 1983). Dagegen bilden
sich bei suboptimalen (Standort-typischen) Temperaturen
verkiirzte Stdbchen, die keine Schleimhiille mehr besitzen
(Reichardt & Morita, 1982 b, Fig.2F).

Im Vergleich zu exponentiell wachsenden Zellen sind die
Uberlebenssstadien wesentlich besser an geringe
Substrat-Konzentrationen angepafBt. Dieses wurde an einem
Anstieg der Substrat-Affinitdten (1/ky) fiir verschiedene
Stufen der Glucose-Verwertung deutlich (Reichardt &
Morita, 1982 b, Tabelle 2). Ahnliche Fidhigkeiten, von
einer Art "r-Strategie" auf "k-Strategie" (z.B.Jannasch,
1974) umzusteigen, besitzen vor allem Vibrio species
(z.B. Morita, 1985), die oft mit mariner Makrofauna
vergesellschaftet sind (Sochard, 1979, Deming et al.,
1981). Wie bereits erwdhnt, waren auch Cytophaga-artige
gleitende Bakterien durch ihre Anreicherung in der
Zoosphdre (WohnrShren und Faeces von Arenicola marina)
aufgefallen (Abschnitt 3.1.2). Freilanduntersuchungen
im nordfriesischen Wattenmeer belegten schliefllich, daB
Wohnrdhren von Arenicola marina Orte intensivsten
Umsatzes geldster organischer Stoffe sind (Abschnitt
3.4.4).

3.4.4 EinfluB der Infauna

Benthische Makrofauna speist ihre unmittelbare Umgebung
(Zoosphdre) auf zwei Wegen mit gelSsten potentiellen
Néhrstoffen fiir Mikroheterotrophe. Erstens férdern
FreBverhalten und Verdauungsprozesse den AufschluB von
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Nahrungspartikeln und damit auch die Freisetzung
geldster Stoffe (Kraeuter, 1976, Hargrave, 1976, Fenchel
& Jorgensen, 1977, Taylor et al., 1985). Zweitens werden
verschiedene Stoffwechselprodukte ausgeschieden, unter
denen osmoregulatorisch wirkende Stoffe wie Alkylamine
(King et al., 1983, King, 1984, S8rensen & Glob, 1987),
"Opine" (G&de, 1980, Dion, 1986) und Aminosduren
(Haberfield et al., 1975) am bekanntesten sind.

Betrachtet man die WohnrShren von Arenicola marina als
eine Art Reaktorsystem, durch das laufend abbauféhige
organische Substanz transportiert wird, so verwundert es

nicht, daB die relativen Raten der mikroheterotrophen
Inkorporation und Mineralisierung von Glucose und Acetat
hier im Vergleich zu anderen Sedimentbereichen erheblich
erhSht sind (Reichardt, 1987 g, Fig. 4 und 5). Diese
relativen Unterschiede wurden eher noch unterbewertet,
da mit einem Isotopen-Verdiinnungseffekt durch relativ
héhere in situ Konzentrationen des Testsubstrates in den
Gangwandungen zu rechnen ist.

Diese kleinskalige Freiland-Analyse bestdtigt den engen
Zusammenhang zwischen der  Hdufigkeit  bioturbater
Strukturen und dem heterotrophen Potential, wie er schon
aus dhnlichen Messungen an Sedimentkernen tiefer
gelegener Proben-Stationen im Antarktischen Ozean und in
der Norwegischen See zu folgern war. Nach vergleichenden
Untersuchungen an flachen Sublitoral-Sedimenten verdop-
pelte sich der Glucose-Umsatz (Assimilation und
Mineralisierung) nach dem jahreszeitlichen Einsetzen der
Bioturbationsaktivitdt (Hines, 1982). Am gleichen
Standort stimulierte Bioturbation durch Polychaeten und
Bivalvia auch anaerobe Abbauprozesse (Sulfatreduktion)
und erhhte den Umsatz an Ndhrsalzen (NH4+, P043-) auf
das 3-5-fache (Hines & Jones, 1985). Infauna-Wohngédnge
sind schon lédnger als CO,-Quellen bekannt. So betrug die
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Coz-Freisetzung aus Gangen des Krebses Uca bis zu 90 %
der in einem Salzmarsch-Sediment gemessenen Respiration
(Montague, 1982).

3.4.5 "Kurzgeschlossener" Kreislauf des co,

Das Mineralisierungsprodukt CO, kann als Substrat
anabolischer Assimilations-Reaktionen wieder in
(mikrobielle) Biomasse eingeschleust werden. AuBerdem
herrscht gerade an der Redoxpotential-Sprungschicht der

R6hrenwandungen stédndig ein hohes Angebot an
Elektronendonatoren fir chemolithotrophe, CO,-
assimilierende Prozesse. Hieraus folgt, daf die

Voraussetzungen fiir einen kurzgeschlossenen Kreislauf
des co, im Bereich der R&hrenwandungen gegeben sind
(Reichardt, 1987 b).

Eine Bilanz iiber die Decarboxylierung und Re-
Assimilation des Co, scheitert allerdings an
methodischen Schwierigkeiten, die einander gegenldufigen
Prozesse getrennt fiir die Milieubedingungen in situ zu
quantifizieren. Zwar ist es mdglich, C02-Fixierungsraten
einzelner Sedimentbereiche in situ zu erfassen (s.u.),
doch hdngt die Messung der Mineralisierungsraten von der

ungekldrten Verfiigbarkeit des 14C-Substrates in situ
(Griffith et al., 1977, Jones & Simon, 1984) und seinem
h&chstens schdtzbaren Anteil an der den

Mikroheterotrophen zugdnglichen DOM in situ (Henrichs &
Doyle, 1986, Nedwell, 1987) ab.

Ein Schliisselenzym der quantitativ wichtigsten C02-
Fixierungsreaktionen (Rubisco) besitzt mit einer
Halbsdttigungskonstanten ky= 20 ¥M (pH 8.2; 25 ¢ -rin
vitro) eine sehr geringe Affinitdt zum €O, (Lorimer et
al., 1977). Fir Bakterien-Rubisco aus Rhodospirillum
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IR,

rubrum wurde sogar ein in vitro-kM-Wert von 1.4 mM 002
gemessen (Schloss et al., 1979). Noch hohere ky~-Werte
(4-30 mM) entstammten der &dlteren Literatur (Siegel et
al., 1972) und mégen zu hoch liegen (Lorimer et al.,
1977). Es bleibt ungewif, ob COz-liefernde
Mineralisierungsprozesse bei einer durchschnittlichen
C02-Konzentration im Seewasser von 2.1 - 2.5 mM (Park,
1969) als treibende Kraft in  Frage kommen .
z12c0,) in
einer Salzmarsch liefern deutliche tagesrhythmische

Direktbestimmungen der CO,-Konzentration (

Schwankungen, deren Amplitude bis 2zu etwa 30% der
maximalen Poolgr&fe betrdgt (Johnson et al., 1981). Als
COz-verbrauchender Proze  wird im wesentlichen
chemosynthetische C02—Fixierung vermutet.

3.5. ANABOLISMUS: COz—ASSIMILATION

Etwa 1/10 des im Weltozean enthaltenen CO, (129 x lUlsg)
werden jdhrlich durch Photosynthese im Pelagial gebunden
(Ryther, 1966, Morita et al., 1974). Photosynthetische
CO,-Fixierung findet aber auch im euphotischen Sediment
statt. Hier werden die Produktionsraten des dariiber
schwebenden Planktons oft noch iibertroffen (z.B.:Cadee &
Hegeman, 1974, Varela & Penas, 1985). Daneben wird co,
auch nicht-photosynthetisch assimiliert. Dieser selten
weiter aufgegliederte, heterotrophe und chemoautotrophe
Prozesse umfassende Dunkelfixierungs-Anteil kann in
Flachwasser-Sedimenten 2.B.13-27 % der Photosynthese-
Rate betragen (Nienhuis & DeBree, 1984).
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wahrend wenig iiber die chemosynthetische CO,-Fixierung
im aphotischen Pelagial und Benthal bekannt ist, wird
die potentielle Wichtigkeit dieses Prozesses im marinen
Energie- und Kohlenstoff-FluB des dfteren hervorgehoben.
Vor allem erschien es untersuchenswert, "bis zu welchem
Grade autochthone Primdrnahrung" auf dem abyssalen
Meeresboden von chemosynthetischen, autotrophen
Bakterien erzeugt wird" (Ekman, 1953). Seither hat man
chemosynthetische, auf Schwefeloxydation  beruhende
Prozesse in einigen O8kologischen Nischen des aphotischen
Pelagials eingehender erforscht (Sorokin, 1972, Tuttle &
Jannasch, 1979, Jannasch & Mottl, 1985). Demgegeniiber
sind Informationen iiber chemoautotrophe CO,-Fixierung am
Meeresboden immer noch &duBerst spdrlich und vage
geblieben, obwohl gerade die relativ stabilen Redoxgra-
dienten im diffusionsdrmeren Sedimentmilieu giinstige
Lebensbedingungen fiir chemoautotrophe Bakterien erwarten
‘ lassen. Im benthischen Bereich werden in der Regel CO,-
Dunkelfixierungsraten deshalb miterfaBfit, weil man sie
zur Korrektur benthischer Photosynthese-Raten bendtigt.
Diese wiederum haben Benthosdkologen immer wieder vor
methodische Probleme gestellt (Revsbech & J&rgensen,
‘ 1981).

3.5.1 Stoffwechselwege und Freiland-Methoden

Nicht-photosynthetische COZ-Fixierung wird seit

14

Einfihrung der C- Primdrproduktionsmessung durch

Steemann-Nielsen (1952) iiber eine Dunkelinkubation der
Proben mit NaH14CO3 bestimmt, soweit man nicht auf
Inhibitoren heterotropher Teilprozesse (z.B% DCMU)
zurilickgreift (Legendre, et al., 1983). Grundsdtzlich
konnen heterotrophe und chemoautotrophe Prozesse an der

Licht-unabhdngigen COz-Assimilation beteiligt sein.
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Heterotrophe COz-Fixierung ist nicht nur in der
Sediment-Mikroflora, sondern auch im marinen
Makrobenthos verbreitet (Hammen & Osborne, 1959, Hammen
& Lum, 1964; Quayle,1961). Als treibende Kraft dieses
Prozesses wirken "anaplerotische" Reaktionen in
zentralen, Katabolismus und Anabolismus verkniipfenden
Stoffwechselwegen (Kornberg, 1966). Empirischen Befunden
zufolge wurde der Anteil (R) heterotropher CO,-Fixierung
an der bakteriellen Gesamt-Kohlenstoff-Assimilation auf
konstante 4-6 % beziffert (Sorokin, 1966, Kusnetzov und
Romanenko, 1966). Dieser Wert hdtte durch Subtraktion
von der Dunkelfixierungs-Rate zur Chemosynthese-Rate
fiihren sollen.

In anderen Untersuchungen erscheint dieser Anteil jedoch
gemessen an sonstigen Parametern zu hoch (Jordan &
Likens, 1980) oder schwankt zwischen 0.4 und 30 %
(Overbeck & Daley, 1973, Overbeck, 1979). Heindnen und
Salonen (1984) arbeiteten mit Bakterien-Kulturen und
fanden eine Schwankungsbreite von R = 0.2-2%, aber eine
relativ konstante Beziehung zwischen heterotropher CO,-
Fixierung und Respiration. In Kurzzeit-Versuchen
inkorporierten steady state-Zellen eines marinen
Bakteriums CO, proportional zu ihrer Wachtumsrate (Li,
1982). Letztlich spiegeln die CO,-Fixierungs-Raten
heterotropher Bakterien die Umsatzintensitdt des
Tricarbonsdure-Zyklus wider (Overbeck, 1984). Zahlreiche
Untersuchungen haben schlieBlich gezeigt, daf
Aktivitdten anaplerotischer Enzyme des Tricarbonsdure-
Zyklus wie Pyruvat-Carboxylase und Phosphoenolpyruvat-
Carboxylase einer vielseitigen Regulation durch
intrazellulidre Metabolite unterliegen (z.B. Kornberg,
1966, Bushell & Bull, 1981, Overbeck, 1984). Als ein MaB
fiir heterotrophe Dunkelfixierungs-Aktivitat in
natiirlichem Probenmaterial erschienen Enzym-Assays daher
wenig erfolgversprechend.
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Fir den chemoautotrophen Anteil der CO,-Dunkelfixierung

sind iiberwiegend die gleichen Schliisselenzyme des
Calvin-Zyklus verantwortlich wie fir die
photosynthetische C02-Fixierung, ndmlich Ribulose-1,5-
bisphosphat-Carboxylase (Rubisco) und Phosphoenolpyruvat-
Carboxylase (PEPC)- (Fuchs & Stupperich, 1983, Codd,
1984). 1In Enzymtests mit marinem Plankton erweisen sich
die Aktivitdten jener Schliisselenzyme nur als ein
unzureichendes Mafl fir die in vivo-Photosynthese;
stattdessen spiegeln sie vor allem den physiologischen
Zustand des Phytoplanktons wider. Im Gegensatz zu PEPC
zeigt Rubisco eine positive Korrelation mit der
Photosynthese-Rate. PEPC spielt nur bei den geringen
Grundraten der Photosynthese eine quantitative Rolle,
wdhrend Rubisco Anstiege der Photosynthese-Kapazitédt
anzeigt (Glover & Morris, 1979).

Bei eigenen Versuchen, die chemoautotrophe COz-Fixierunq
im Sediment 2zu messen, wurde Rubisco ebenfalls eine
liberragende Rolle unterstellt. Dieses war zumindest fiir
aerobe Prozesse berechtigt, an denen vor allem S-
Oxydierer und Nitrifizierer beteiligt sind (Codd, 1984).
Alternative Stoffwechselwege der chemoautotrophen CO,-
Fixierung sind bei verschiedenen anaeroben Bakterien
bekannt: Acetogene und methanogene Bakterien benutzen
einen nicht-zyklischen Acetyl-Co~A-Stoffwechselweg
(Fuchs, 1986, Wood et al., 1986). Gleiches gilt fiir die
Gruppe der Sulfat-reduzierenden chemolithoautotrophen
Bakterien (Jansen et al., 1984, Fuchs, 1986).

Da eine spezifische Hemmung der verschiedenen
heterotrophen Teilprozesse der COz—Dunkelfixierung nicht
zu erreichen war, wurde umgekehrt versucht, die Rubisco-
abhdngige chemoautotrophe CO,- Fixierung im Sediment mit
Hilfe eines Inhibitors zu erfassen (Reichardt, 1987 b).
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Wahrend der Substrat-analoge Inhibitor 2-Carboxy-di-
Ribitol-1,5-diphosphat unter den gewdhlten Okologischen
Testbedingungen ungeeignet war, lieferte Jodacetamid
(IAM) in Tests mit Mikrophytobenthos-Proben Ergebnisse,
die eine realistische Bestimmung Rubisco-abhdngiger
chemoautotropher CO,-Dunkelfixierung im Sediment
versprechen. Inhibitorkonzentrationen von 15 mM hemmen
die (leicht meBbare und gleichfalls Rubisco-abhé&ngige)
photosynthetische Hell-Fixierung vollstdndig. Es bleibt
eine "Restaktivitdt" erhalten, die mit 6.3 % der Gesamt-
CDz—Fixierung im Erwartungsbereich fiir heterotrophe
Assimilationsanteile (Overbeck & Daley, 1973, Kusnetzov
& Romanenko, 1966) liegt (Abb.3.5.1-1).
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Abb. 3.5.1.-1
Einfluf} von Todacetamid (TAM) aunf Punkel- und Hellfixierungsraten
von CO, in einem euphotischen Litoralsediment (Lagune)
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Die Mbglichkeiten, bestimmte chemoautotrophe "Teil"-
Prozesse im Sediment durch spezifische Inhibitoren
nachzuweisen, sind sehr beschridnkt. Allein bei der
Nitrifikation (Ammonium-Oxydation) sind etliche
Anwendungsbeispiele fir 2-Chloro-6-trichloromethyl-
Pyridin ("Nitrapyrin") bekannt. Diese sind hinsichtlich
der Spezifitat dieses Inhibitors, seines
Sorptionsverhaltens und seiner Anwendungsmdglichkeiten
im Sedimentmilieu kritisch beurteilt worden (Boon,
1986). Nach eigenen Versuchen mit feinsandigen Ostsee-
Sedimenten liegt die optimale Hemmstoff-Konzentration
wahre?d einstiindiger CO,-Fixierungs-Messungen bei 5-50
s ) et

Flir den in vielen marinen Sedimenten wichtigen ProzeB
der chemoautotrophen Schwefel-Oxydation existieren keine
spezifischen Inhibitoren. Aktivierungstests unter Zusatz
einschldgigiger Elektronendonatoren liefern zumindest
eine qualitative Aussage iiber die Prdsenz einer leicht
aktivierbaren Schwefeloxydantenflora (Kepkay & Novitsky,
1980). In eigenen Versuchen erwies sich Thiosulfat in
Ubereinstimmung mit Literaturangaben (Tuttle & Jannasch,
1977, Kepkay & Novitsky, 1980) als stérkster Aktivator.
Jedoch hdngt die Aktivator-Wirkung von der endogenen
Konzentration des reduzierten Schwefels (Thiosulfat,
Sulfid) im Sediment ab (Reichardt, 1986a, Fig.6).-
Grundlegende methodische Einzelheiten und Probleme
benthischer CO,-Fixierungs-Messungen sind von Revsbech
et al, (1981) kritisch erdrtert worden.

382 C02-Fixierung in aphotischen, bioturbaten
Sedimenten

In Kernen aphotischer Sedimente aus dem Antarktischen
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Ozean sowie aus der Norwegischen See wurde die vertikale
Verteilung von (IAM-hemmbaren) Dunkelfixierungsraten
untersucht (siehe auch Reichardt, 1987 Db). Meist
stimmten diese Profile weitgehend mit denen anderer
Kohlenstoffumsatzparameter  iiberein. Diese wiederum

spiegeln auch die Intensitdt und Tiefe der Bioturbation.
(A.bbc 305-20-1)0

An bestimmten Stationen des Voring-Plateaus (Norwegische
See) erscheinen die Profile invers, d.h., mit Maxima in
9-10 cm Sedimenttiefe und darunter (Abb. 3.5.2.2). Diese
Tiefenmaxima sind mit dem Vorkommen groBer Makrofauna

(Echiuriden und Enteropneusten) korreliert. In der
Schleim-haltigen Auskleidung der RShrenwandungen dieser
Sedimentbewohner wurden jedoch nur

unterdurchschnittliche CO,-Fixierungsraten gemessen. Es
liegt nahe, hier auf einen Einfluf antibakterieller
Sekrete wie Dibrom-Phenol zu schlieflen (King et al.,
1986). Im Gegensatz hierzu weisen die oxydierten
Wandungen von Polychaeten-RShren in antarktischen
Sedimentproben doppelt so hohe Dunkelfixierungsraten wie

das umgebende reduzierte Sediment auf (Abb. 3.5.2-1).

Messungen der CO,-Fixierung in Gegenwart des
Nitrifikations-Inhibitors Nitrapyrin oder mit 1 - 40 mM
Natriumthiosulfat als potentiellem Aktivator
(Elektronendonator) zeigten oft deutliche Hemm- Dbzw.
Aktivierungs-Effekte. Diese lassen auf eine hohe
Beteiligung nitrifizierender Bakterien an der COy-
Fixierung in Sedimenten des VOring-Plateaus schlieBen.
Andererseits sind Hemmwirkungen von Nitrapyrin in
Sedimenten schwer zu steuern (Boon, 1986). Eine
Quantifizierung erscheint daher fragwiirdig.
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IAM-korrigierte COz—Dunkelfixierung bei 0 °c in antarktischen
Sedimenten (a); und unter Berlicksichjtigung der stdrker oxydiert
erscheinenden Gangwandungen von Polychaeten auf Station 233 (b)
sowie in der HNorwegischen See (€} Nitrapyrin-hemmbarer

Anteil=schwarz markiert, Aktivierung durch Thiosulfat punktiert.
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IAM-korrigierte Co,-Dunkel fixierung in bioturbatem Sediment

(Vertikalprofil) unter Beriicksichtigung van
Oberflichenschleimfilmen dort lebender Infauna {Echiuriden,
Enteropneusten). Norwegische See,Véring Plateau. Symbole wie in
3.5.2-1.

Eine Aktivierung mit Na,5,05 war nur in oxydierten
Sedimenten mit einem geringen Gehalt an reduzierten
Schwefelverbindungen erfolgreich(Reichardt, 1986a,Fig.6),
Da die VOring-Plateau-Sedimente diese Voraussetzung
erfiillen, kann die chemoautotrophe S-Oxydation hier
tatsdchlich als unbedeutend angesehen werden. Unter
diesen Bedingungen Xommen nur noch Nitrifizierer und
Methylotrophe CO,~-Fixierer in Frage. Beide Gruppen sind
durch Nitrapyrin hemmbar (Topp & Knowles, 1982). Sie
kbnnen daher als die wahrscheinlichsten Urheber der CO,-
Fixierungs-Maxima in tieferen Sedimentschichten
betrachtet werden.
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Im antarktischen Tiefensediment erreicht die IAM-
hemmbare COz-Fixierung sogar die GrdBenordnung der
Sedimentations-abhdngigen Zufuhr organischen
Kohlenstoffs in das Benthal, wenn die Mefdaten auf ein
Jahr extrapoliert werden (Reichardt, 1987 b, Tabelle 1).
Die autochthone de novo-Synthese organischer Substanz
erweist sich unter diesen Bedingungen also als ein
entscheidender Faktor im Kohlenstoff- und Energie-FluB
aphotischer Benthalregionen. Da dieser Prozefl im Bereich
bioturbater Strukturen intensiviert ist, wurde eine
positive Riickkopplung zwischen Makrofauna und
(mdglicherweise fakultativ) chemoautotrophen Bakterien
in ihrer Umgebung vermutet. Untersuchungen leichter
zugdnglicher bioturbater Strukturen in Litoralsedimenten
sollten ndhere Aufschliisse bringen.

3893 Coz-Dunkelfixierung in euphotischen Litoralsedi-
menten

Aus der Notwendigkeit heraus, ausreichend Probenmaterial
fir Parallelversuche und weitere Testparameter zu
erhalten, wurden drei verschiedene, leicht zugdngliche
Litoral-Stationen in Nord- und Ostsee bearbeitet. Als
zusdtzliches, co, assimilierendes Kompartiment war
nunmehr das Mikrophytobenthos zu beriicksichtigen, das in
der Ostseelagune teilweise als ein stabil geschichtetes
Farbstreifen-Sandwatt (Anaganostides & Schwabe, 1966)
vorlag, wahrend es im Nordseewatt lockere, im
Gezeitenrhythmus aufgewirbelte Schichten bildete (Taylor
(1964).

Das untersuchte Lagunensediment bei Stein besteht wenige
mm unter der oxydierten Oberfldche aus Sulfid-reichen
Schichten, die von Wohngdngen des Polychaeten Nereis
diversicolor (und des Krebses Corophium volutator)
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durchzogen sind (Reichardt, 1986 a, Fig.d9). Die
Wohngangwdnde des Polychaeten fiihren bis in maximal 1 mm
Tiefe Sauverstoff (l.c., Fig.2). CO,-Dunkelfixierungs-
Raten in vivo besitzen ein Minimum in der

Oberfldchenschicht des Mikrophytobenthos, wahrend die
innerste, bereits Sauerstoff-freie Wandschicht der
Wohngénge etwa dreifach hhere Werte aufweist. Rubisco-
Aktivitdten, die die Summe photo- und chemoautotropher
Reaktionspotentiale reprdsentieren, zeigen keine grofBen
Unterschiede zwischen den untersuchten Sediment-
Bereichen an (l.c., Fig.3).

In Aktivierungsversuchen mit verschiedenen Elektronendo-
2+ ==

o NO,T,  NH,,

52032', Sz-) gelang es, Schwefel (52032_}-0xydier3nde

chemoautotrophe Mikroorganismen in den Gangwandungen zu

natoren chemoautotropher Prozesse (Fe

stimulieren. Diese Stimulation erscheint plausibel. So
haben Yingst & Rhoads (1980) postuliert, daf3 durch den
steilen Redoxpotential-Gradienten in Wohngangwandungen
eine stdndige "Versorgung" aerober chemoautotroph leben-
der Schwefeloxydierer mit Elektronendonatoren gewdhr-
leistet sei. Allerdings weckte eine Feinschicht-Analyse
aufeinanderfolgender 1.5 mm dicker Wandschichten Zweifel
daran , dafB die fiir die COZ—Dunkelfixierung hauptverant-
wortliche Bakterienflora aerobe Nischen besetzt (vgl.
"A3" in Fig.2 und 3, 1l.c.). Nach Biomarker-Analysen fiir
S-oxydierende und S-reduzierende Bakterien waren in den
Gangwandungen (1.5 mm Gesamt-Dicke) und dem reduzierten
Sediment keine signifikanten Biomasse-Unterschiede er-
kennbar (Reichardt, 1987 £, Abschnitt 3.1.5).

Nach Untersuchungen im Nordseewatt ist die IAM-hemmbare
COz-Dunkelfixierung in den Gangwandungen von Arenicola
marina etwa gleich hoch wie im reduzierten umgebenden
Sediment, allerdings auch deutlich hdher als an der
Sedimentoberfldche (Reichardt, 1987qg, Fig.2). Nach
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diesen Ergebnissen erscheint es unumgédnglich, bisherige
Vorstellungen von einer Stimulierung aerober chemoau-
totropher Schwefeloxydierer in Infauna-Wohngédngen
(Yingst & Rhoads, 1980) erheblich einzuschrdnken. Im
Gegensatz zur CO,-Fixierung in Hafenschlick (Kepkay &
Novitsky, 1980) wirkt ferner eine anaerobe Inkubation
(von Proben aus Nereis-Gangwdnden) nicht  hemmend,
sondern stimulierend (Reichardt, 1986 a, Fig.7). Da ,
gemessen an der Thiosulfat-Aktivierung, in beiden Fdllen
offenbar physiologisch dhnliche Populationen als CO,-
Fixierer vorherrschten, iiberrascht diese Abweichung.

Solche grundlegenden Unterschiede sind momentan schwer
zu erklédren, zumal liber C02-Dunkelfixierung in
RGhrenwandungen mariner Infauna keine weiteren
Untersuchungen bekannt sind. Berlicksichtigt man aber die
Lebensanspriiche der verschiedenen in marinen Sedimenten
zu erwartenden Gruppen S-oxydierender Bakterien (Kelly &
Kuenen, 1984, Kuenen et al., 1985), so wiirden gerade die
anaeroben Bereiche der untersuchten Sedimente
(einschlieBlich mikro-oxischer RShrenwandschichten) als
Nischen verschiedener anaerober S-Oxydierer in Frage
kommen.

Dieses wiirde vor allem auf die folgenden Gruppen

zutreffen:
1. Fakultativ chemolithoautotrophe Beggiatoa species
(Nelson et al., 1986); 2. Denitrifizierende

chemoautotrophe S-Oxydierer wie z.B. Thiomicrospira
denitrificans (Timmer ten Hoor, 1975) oder Thiosphaera

pantotropha (Robertson & Kuenen, 1983); 3. Chemoli-
thotroph wachsende photoautotrophe Schwefelbakterien,
die im Farbstreifensandwatt verbreitet sind (De Wit &
van Gemerden, 1987); wund 4. Syntrophe "consortia" eines
Sulfat-reduzierenden und eines S-oxydierenden Bakteriums
(Biebl & Pfennig, 1978, Jérgensen, 1982). Da die
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wandungen der untersuchten Polychaetenr8hren ein hohes

Ndhrstoffangebot fir heterotrophe und mixotrophe
Bakterien bereithalten, ist es allerdings fraglich, in
welchem MaBle fakultativ chemolithoautotrophe Co

2
Fixierer in diesem Milieu eine Repression ihrer C02-

fixierenden Calvin-Zyklus-Enzyme verhindern kénnen
(Matin, 1978, Kuenen et al., 1985).

3.5.4 Okologische Wertungen

Mit einer Betrachtung Coz—fixierender , @anabolischer
Prozesse treten zunehmend auch produktionsbiologische
Gesichtspunkte in den Vordergrund. Im Gegensatz zur
hypothetischen mikrobiellen Schleife" ("microbial loop")
in rein heterotrophen Nahrungsketten-Abschnitten steht
die C02-Dunkelfixierung fiir eine Riickfiihrung
mineralisierten Kohlenstoffs in organische Substanz. Sie
beschreibt gleichsam den Wendepunkt im
Kohlenstoffkreislauf. Ob sie auch einen Wendepunkt im
Energieflufl markiert, héngt von der jeweiligen
Energiequelle der CO,-Assimilation ab (s.u.).

Produktion von Bakterien-Biomasse an sich bietet noch
keine Gewdhr fir deren Konsumption in einer
Nahrungskette. Zwar spielt Bakterien-grazing im Benthos
(z.B. Newell, 1965, Gerlach, 1978) wie auch im Plankton
( z.B. Fenchel, 1984, Caron, 1987, Sherr & Sherr, 1987)
eine sehr wichtige Rolle. Gleichzeitig zeigen aber
neuere Untersuchungen, dafB die Ausnutzung von Bakterien-
Biomasse durch "grazer" weder in benthischen (z.B. Kemp,
1986) noch in planktischen Nahrungsnetzen (z.B. Ducklow
et ,al., 1986) zwangsldufig stets eine universelle
Schliisselrolle spielen mufl.

93



Was die Riickfiihrung remineralisierten Kohlenstoffs in

Biomasse anbetrifft, so mehren sich auch im planktischen
Bereich die Anzeichen fiir stellenweise hohe Abundanzen
chemolithotropher Coz-fixierender Bakterien. Karl et
al., (1984 a) berichten iiber ein Produktionsmaximum
dieser Bakterien im aphotischen Mesopelagial. Offenbar
bilden sedimentierende, teilweise reduzierte Partikel in
der Wassersdule eine bislang unterschdtzte Quelle von
Elektronendonatoren fir chemolithotrophe und
methylotrophe Bakterien (Oremland, 1979, Sieburth et
al., 1987). Folglich ware die Rolle nicht-
photosynthetischer CO,-Fixierung im Pelagial nicht von
vornherein als unbedeutend abzutun. KXarl & Knauer (1984

b) ziehen aus COZ-Fixierungsexperimenten an
Sedimentfallen-Material sogar den SchluB, daB
mesopelagische Sauerstoffminimum-Schichten nicht

Verbraucher, sondern "Netto-Exporteure" (chemolithotroph
produzierter) organischer Substanz sein k&nnten.

Gemessen an der relativen Anreicherung des schweren 130-
Isotops in benthischen Makroinvertebraten wiirden
Benthos-Nahrungsketten im allgemeinen die maximale L&nge
von 5-6 Stufen (mit ca. 1.5 °/oo Anreicherung von 13
pro Nahrungskettenstufe) erreichen (Mills et al., 1984).
Drastisch verkiirzt erscheinen benthische Nahrungsketten
aber nur in den wenigen isolierten Nischen des
Meeresbodens (submarine Thermalquellen), wo obligat
chemolithoautotrophe Bakterien an die Stelle

pflanzlicher Nahrungsquellen treten kdnnen (Jannasch &

Mottl, 1985, Ruby et al.,1987). In einem anderen
benthischen Lebensraum, in dem potentiell
chemoautotrophe Bakterien (Beggiatoa) vorherrschen,
bleibt wegen unvollstdndiger Isotopen-
Fraktionierungsdaten unklar, inwieweit benthische

Nahrungsketten durch chemosynthetische Primdrproduktion
verkiirzt werden (Spies & DeMarais, 1983). So ist es erst
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in Ausnahmefdllen gelungen, die trophische Rolle der
Sedimentbakterienflora mit Hilfe der 13C-Analytik zu
13c_werte von -23.9 bis - 21.6 fiir die
organische Substanz in einem Schelfsediment (Tan &

beschreiben. 6

Strain, 1979, Mills, 1984) kennzeichnen die Nahrung der
detritovoren Makrofauna, lassen aber noch keine
Riickschliisse auf die Trophiestufen der pauschal
erfaflten, heterogenen Bakterienflora zu.

Aus bakterienphysiologischer Sicht wiirde vor allem die
Konzentration an  Bakterien-verfiigbarer organischer
Substanz die chemolithoautotrophe (chemosynthetische)
Coz-Fixierung im Meeresboden regulieren (Matin, 1978,
Kelly & Kuenen, 1984). Selbst in ausgesprochenen Nischen
fiir obligat Chemolithoautotrophe wie im Bereich der
submarinen Thermalquellen sind auch fakultativ che~-
moautotrophe und mixotrophe Schwefeloxydierer verbreitet
(Jannasch & Mottl, 1985). Langfristig werden
chemosynthetische Prozesse jedoch durch die bakterielle
Re-Mineralisierung organischer Substanz stimuliert. Denn
mit fortschreitender Sauerstoffzehrung werden zunehmend
Elektronendonatoren fiir obligat und fakultativ
chemolithoautotrophe und chemolithoheterotrophe
Bakterien freigesetzt. So wdre es nur folgerichtig, wenn
katabolische (Coz-produzierende) und anabolische (COy-
verbrauchende) Prozesse in reduzierten Sedimenten eng
miteinander verzahnt wdren (Kepkay & Novitsky, 1980).

Die Infauna hat mehrere Mtglichkeiten, in die Steuerung
chemolithoautotropher Prozesse einzugreifen: Einerseits
erschlieBt und transportiert sie reduzierte
Sedimentschichten, die reich an potentiellen
Elektronendonatoren sind, oder sie produziert selbst
solche (NH4+). Andererseits dampft sie die
chemoautotrophe CO,-Fixierung auf der Stufe der
Bakterien (bei den fakultativ chemoautotrophen) oder auf

95



der Stufe ihrer Enzyme (iliber Rubisco-Repression) durch
den Eintrag organischer Substanz. In den Wandungen der
Polychaeten-Wohnréhren sind katabolische und anabolische
Prozesse Dbesonders eng verzahnt und ist der C02—Umsatz
wohl weitgehend kurzgeschlossen. In diesem durch ein
Fliefgleichgewicht zwischen hetero- und chemoautotrophen
Bakterien  beherrschten Umfeld ist ein wichtiges
Kristallisationszentrum fiir "kleine" (durch Mikro- und
Meiofauna bereicherte) Nahrungsketten ("small food
webs": Kuipers et al., 198l1) zu vermuten (Reichardt,
1987 b, Fig.l und 2).

35545 Ein "semantisches" Problem

SystemSkologisch ist die CO,-Fixierung nur schwer
einzuordnen. Nur in Ausnahmefdllen stammen die als
Energiequelle und Elektronendonatoren fungierenden,
reduzierten anorganischen Verbindungen aus
lichtunabhédngigen Resourcen (submarine Thermalquellen).
Daher herrscht die Ansicht vor, daB chemosynthetische
COz-Fixierung in der Regel nicht von einer dem
Sonnenlicht ebenbilirtigen Primdr-Energie getrieben wird
(vgl. Parsons et al., 1985). Chemosynthese im
aphotischen Meeresboden wdre demnach kein von der Zufuhr
allochthoner organischer Substanz unabhdngiger ProzeB.
Vielmehr wiirde sie durch die lichtabhdngige
Primdarproduktion in euphotischen Schichten erst in Gang
gehalten.

Andererseits ist Chemoautotrophie wohl nicht als ein
Folgeproze3 pflanzlicher Photosynthese entstanden, im
Meer also nicht erst durch die Primdrproduktion der
Algen ermdglicht worden, (s.u.). In Anbetracht des Pools
an potentiellen anorganischen Energietrdgern fiir die
Chemosynthese in der Biosphdre und ihres Vorrats in der
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Erdkruste ist es schwer vorstellbar, daB chemoautotrophe
Prozesse in marinen Okosystemem allenthalben in
tkologisch relevanten Zeitrdumen zum Erliegen kémen,
wenn die photosynthetische Energiequelle pl&tzlich
versiegen  wiirde. Wenn die  Voraussetzungen fiir
Chemosynthese im Meeresboden aber erst nach langeren
(geologischen) Zeitrdumen entfallen kdnnten, so widre es
sinnvoll, evolutionistische Gesichtspunkte
mitzuberiicksichtigen.

Als Losungshilfe bietet sich ein (erst neuerdings in der
Okologie  favorisiertes) Modell an, das sich an
biogeophysikalischen Ungleichgewichten als Grundlage
dissipativer Strukturen orientiert (Prigogine, 1978).
Diese Modellvorstellung korrigiert das alte Darwin‘'sche
Evolutionskonzept und erweitert es um den Aspekt der Co-
Evolution von Organismen und Umwelt (Rich, 1984b).
Dadurch werden auch die erdgeschichtlich dlteren
Prokaryonten bei Extrapolationen in die
erdgeschichtliche Vergangenheit oder Zukunft gebiihrend
berilicksichtigt.

Spekulationen iiber die Evolution des Ribulosediphosphat-
Zyklus zeigen, daB die ersten Kohlenstoff-autotrophen
Organismen Anaerobier waren, fiir deren Biosynthese die
stark reduzierende Uratmosphdre mit einer Vielzahl
potentieller Elektronendonatoren die erforderliche
Reduktionskraft stellte (Quayle & Ferenci, 1978).
Wahrscheinlich existierte der Acetyl-Co~“A-Weg anaerober
methanogener, acidogener und Schwefel-reduzierender
Chemoautotropher friiher als der Calvin-Zyklus bei
Photoautotrophen und aeroben Chemoautotrophen (vgl. Wood
et al., 1986,; Ohmoto & Felder, 1987). Erst die im
Prdkambrium aufkommende Photolyse des  Wassers zu
Sauerstoff ermdglichte eine "oxygene" Photosynthese.
Daraufhin nahm die Oxydation der Biosphdre rasch zu (von
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Redoxpotential-Werten um -400 mV auf +800 mV) und ebnete
schliefilich den Weg fiir Atmungskettenphosphorylierungen
und aerobe Chemosynthese (Gochlerner, 1978, Rich, 1984
a und b). Global betrachtet, hat die oxygene
Photosynthese einerseits die Konzentration molekularen
Sauerstoffs erhSht (Rich, 1984a) und damit die Oxydation
potentieller Energietrdger der Chemosynthese geférdert.
Andererseits entstand durch die photosynthetisch
produzierte organische Substanz ein neuer Energiepool,
dessen aerober Abbau wiederum reduzierte, Chemosynthese-
ginstige Milieubedingungen schuf.

Wenn diese Darstellung auch sehr verkiirzt und spekulativ
ist, zeigt sie doch die Schwierigkeiten, Chemosynthese
auf der Zeitachse der Evolution als einen der
Photosynthese (zumal der aercben) untergeordneten ProzeB
zu begreifen. Das ist nicht verwunderlich, wenn man
unterstellt, daB die pradkambrische Evolution der
Prokaryonten den einschldgigen von Darwin gepragten
Vorstellungen widerspricht. Denn die traditionelle
Evolutionstheorie leugnet eine Co-Evolution von
Organismen und Umwelt, fiir die die enorme Erweiterung
der biologischen Elektronentransport-Spanne durch die
"Erfindung" der oxydativen Phosphorylierung mit ihren
thermodynamischen Konsequenzen im Prdkambrium ein so
eindrucksvolles Beispiel liefert (Rich, 1984 a).

Mifiverstédndnisse iilber die 0&kologische Rolle der
Chemosynthese m&gen daher riihren, daB dissipative, durch
ein thermodynamisches Ungleichgewicht zwischen internen
und externen Teilsystemen gekennzeichnete Strukturen
(Prigogine, 1978) nur von innen her statt systemgerecht
auch von auBlen betrachtet werden (Rich, 1984). So
entspricht es der Lehrmeinung, daf die meisten
anorganischen Substrate chemosynthetischer Bakterien
letztlich aus photosynthetisch produzierter organischer
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Substanz stammen (Parsons et al., 1985). Andererseits
ist diese Aussage weder durch direkte Messungen belegt
worden noch entspricht ihr Denkansatz neueren
Konzeptionen der Okosystemanalyse, welche vor allem die
lange Zeit arg vernachldssigten Prokaryonten und
biogeochemischen Stoff-Kreisldufe mit einbeziehen (Rich,
1984 a und b).

4. ZUSAMMENFASSUNG

Ausgangspunkt der hier dargestellten Untersuchungen war
die Hypothese, daB der benthische EnergiefluB in hdheren
geographischen Breiten aufgrund der extrem saisonalen
Sedimentation organischen Kohlenstoffs eine besondere
Qualitdt besitzt (H6pner-Petersen, 1984). Um
"Strategien" der (biologischen) Adaptation an ein
permanent und extrem kaltes Milieu und an periodische
Schwankungen in der Verfiigbarkeit organischer
Kohlenstoff-Quellen aufzuspiiren, wurden biochemische
Umsetzungen des Kohlenstoffs in marinen Sedimenten unter
zwei entscheidenden Aspekten betrachtet. Erstens wurde
nach "Strategien" geforscht, mit denen das
Makrozoobenthos (d.h., die Infauna als
produktionsbiologisches Endglied Standort-gebundener
Nahrungsketten) den benthischen Energieflufl filir den
eigenen Bedarf optimieren kdnnte. Zweitens wurde nach
Mechanismen gesucht, die geeignet wdren, die Effizienz
des Umsatzes Detritus-biirtigen Kohlenstoffs im permanent
kalten Benthal zu erhdhen. In beiden Fédllen l&auft die
Fragestellung auf den Nachweis von "Gegenmechanismen"
hinaus, die verhindern k&énnten, daB ein zu hoher Anteil
der periodischen Kohlenstoff- und Energiezufuhr an einem
unzureichend adaptierten Benthos vorbeigeleitet und im
Meeresboden "endgelagert" wird., Der methodische Ansatz
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ist biogeochemisch-mikrobiologisch bestimmt. Er stiitzt
gsich {berwiegend auf holistische Analysen von Sedi-
mentkernen aus polaren und subpolaren Meeresbdden. Um
tkophysiologische Mechanismen zu verifizieren, wird aber
auch auf der reduktionistischen Ebene von
Kulturversuchen experimentiert.

Makrozoobenthos ist in diesen Untersuchungen durch
verschiedene  Vertreter der detritovoren Infauna
reprdsentiert, deren Nahrung u.a. aus Sediment-Bakterien
besteht. Makrophyten-Detritus wurde in hoher
Konzentration in antarktischen Tiefsee-Sedimenten nach-
gewiesen, die von einer Polychaeten-reichen Infauna bis
in 10 cm Tiefe durchwiihlt waren. Da Makrophyten-
Detritus-abhdngige Nahrungsketten in diesen Breiten noch
unbekannt sind, wurden "Konditionierungs"-Experimente
mit kiinstlich hergestellten Braun- und Makroalgen-
Fragmenten bei in situ Temperaturen unternommen. Der
hierbei untersuchte ProzeB der bakteriellen Besiedelung
und biogeochemischen Umformung der Algenfragmente zu
einer bevorzugten Nahrungsquelle detritovorer Makrofauna
verlduft &hnlich und trotz der niedrigeren Temperatur
nicht weniger effizient, als es vom Litoralgiirtel
gemdfigter Klimazonen her bekannt ist.

Nachweism&glichkeiten fiir etwaige Wechselwirkungen
zwischen Detritus-konsumierender Infauna und Mikroflora
ergeben sich aus dem Umstand, dafB verschiedene
EinfluBsphdren deutlich zu unterscheiden sind. Das als
"Zoosphdre" apostrophierte mikrobielle Anreicherungs-
und Abbaumilieu im nd&heren EinfluBbereich der
benthischen Invertebraten besteht aus "epizoischem"
Aufwuchs auf den Tier-Oberfldchen und den "perizoischen"
Kompartimenten bioturbater Strukturen wie Wohngang-
Wandungen und Exkrementen.
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Abundanz- und Biomasse von Bakterien in der Zoosphdre

lassen in einigen Fdllen darauf schlieBen, daB sich
bestimmte Gruppen heterotropher Bakterien unter dem
Einfluf mariner Infauna gegeniiber dem Bioturbations-
freien Sediment anreichern. Ein Beispiel hierfiir liefern
insbesondere Polysaccharid-abbauende Psychrophile in
bioturbierten antarktischen Meeresb&den. Auch in
Litoralsedimenten der Ost-und Nordsee erreichen
heterotrophe Bakterien, die zum Abbau von Struktur-
Biopolymeren befdhigt sind, in den Wohngangwandungen von
Nereis diversicolor und Arenicola marina maximale
Abundanzen. Andere Bakterien, darunter chemolithotrophe
Thiosulfat-Oxydierer, =zeigen in den Gangwandungen von

Nereis diversicolor keine signifikante Anreicherung,
obwohl in diesem Teil der Zoosphdre maximale Thiosulfat-
stimulierbare C02~Dunkelfixierungsraten gemessen werden.

Auch wenn Keimzahlbestimmungen fiir bestimmte
Bakteriengruppen durch gruppenspezifische Biomarker-
Analysen ergédnzt wurden, fanden sich ebenfalls keine
Hinweise auf eine Anreicherung S-oxydierender
Bakterienbiomasse (Phospholipid-Fettsduren Cyl9:0, OH=-
19:0, Mel8:1w6, 17:1wBc) in den Gangwdnden. Weitere
Biomarker-Analysen zeigen, daB die mikroheterotrophe
Biomasse (Bakterien und Mikrofauna) trotz des steilen
Redoxgradienten in den Gangwdnden und im umgebenden
reduzierten Sediment ziemlich gleichmd@Big verteilt ist.

Dennoch scheint die Bruttoproduktion bakterieller
Biomasse in Polychaetengang-Wandungen um ein Vielfaches
héher zu sein als im umgebenden, von den Tieren
beeinfluften Sediment. Extrem hohe Konzentrationen des
Prokaryonten-Speicherstoffs Polyhydroxy-f-buttersdure
weisen auf intensives grazing an den Gangwandungen von
Nereis hin. Ebenso zeigen stark erhShte Raten fiir die
Inkorporation von Thymidin in Bakterien-DNA eine hohe
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Bakterienproduktion in R&hrenwandungen von Arenicola
marina an. Insgesamt vermitteln diese Untersuchungen den
Eindruck, daf Polychaeten-RShren bakterielle gardening-
Zentren beherbergen kdnnen, die wiederum eine Grundlage
fir benthische Nahrungsketten unter der
Sedimentoberfldche bilden. Allerdings kann gardening
"peri"- oder epizoischer Bakterien durch benthische
Infauna wohl auch stattfinden, ohne daB8 gleich eine
Erndhrungsstrategie erkennbar wdre, wie Unterschiede in

den Pigmentspektren von Faeces und Aufwuchsmikroflora
bei antarktischen Echiuriden zeigen.

Wahrend gardening und andere 6kophysiologische
Anpassungen der Makrofauna an das Leben im Benthos schon
lange im Mittelpunkt des Interesses stehen, miiten
entsprechende Kriterien filir Benthos-Bakterien erst
aufgestellt werden. Sie erscheinen jedoch wichtig, um
fir Kulturversuche zur Kldrung Okophysiologischer
Zusammenhdnge méglichst reprdsentative Vertreter
Makrofauna-beeinflufliter Sedimente auswdhlen zu k&nnen..
Angehérige der im Benthos verbreiteten heterogenen
Gruppe gleitender Bakterien erscheinen hierfiir gut
geeignet. Cytophagen, die sich durch ein hohes
Abbaupotential fiir Struktur-Biopolymere auszeichnen,

sind auch in den Gangwdnden von Arenicola marina
verbreitet.

Eine numerisch-taxonomische Analyse Chitin-abbauender
Bakterien in einem Astuar (Wasser und Sediment), die
auch weitere Okophysiologisch wichtige Kriterien
enthdlt, belegt die Existenz von zwei Hauptgruppen
chitinolytischer (Cytophaga-artiger Bakterien (CLB) in
marinen oder marin beeinfluBten Biotopen. Diese
unterschieden sich u.a. in ihrer Abhdngigkeit von einer
organischen Stickstoffquelle {Nﬂrg.) fiir Wachstum und

optimalen Chitin-Abbau. Als Norg ~bediirftig erwiesen
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sich neben einer halophilen CLB-Untergruppe u.a. auch
marine Vibrio spp., die im ilibrigen h&dufig mit Makrofauna
assoziiert sind. Wegen der oftmals hohen DOM-
Konzentrationen in der Zoosphdre kann es fiir den
mikrobiellen Abbau von Detritus entscheidend sein, ob
der Chitin-Abbau durch organischen Stickstoff gehemmt
oder stimuliert wird.

Infolge der Lebenstdtigkeit benthischer Infauna sind
hohe Konzentrationen organischer Bakterien-Substrate oft
fleckenhaft in der "Zoosphdre" angereichert, wo sie das
Wachstum "copiotropher" (zymogener) Bakterien
stimulieren k&énnen. Ein gleitendes Bakterium aus der
"CLB"-Gruppe zeigt &hnliche Anpassungen an wechselnde
Substratmilieus wie Vertreter einer oft epizoischen,
nicht-gleitenden Bakterien-Gruppe (Vibrio spp.), deren

{ilberlebensstrategien bereits ldnger bereits sind.

Das enzymatische Potential von Sedimentextrakten,
partikuldre organische Substanz zu geldster organischer
Substanz umzusetzen, wurde mit Hilfe Reaktivfarbstoff-
markierter partikuldrer Testsubstrate ermittelt.
Rdumliche und zeitliche Verteilungsmuster fir

Skleroproteasen und Polysaccharasen in Sedimenten der

Kieler Bucht deuten auf unterschiedliche
Regulationsmechanismen hin. In schlickigem,
Makrobenthos-armem Sediment liegt der

Enzymaktivitdtsspiegel erheblich niedriger als in einem
feinsandigen, Makrofauna-reichen Sediment.
Laborexperimente belegen, daB Sorption zellfreier Enzyme
an Sedimentpartikel zu drastischen Aktivitdtsminderungen
fihrt. Mechanische und biochemische Wirkungen der
Bioturbation kénnen solche Sorptionseffekte abschwdchen.
An bioturbaten Strukturen wie den Wandungen von
Polychaeten-Rdhren sind die Aktivitaten POM-16sender
Enzyme und die Abundanzen bakterieller Enzymproduzenten
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erhéht. Bioturbation durch Arenicola marina im Sandwatt

bewirkt, daRB die Aktivitdtsgipfel verschiedener
hydrolytischer Enzyme teils unterhalb, teils oberhalb
der Sedimentoberfldche liegen.

Aus Messungen der mikroheterotrophen Aktivitdt in
Litoralsedimenten geht hervor, daf die Wandungen von
Polychaeten-R6hren auch Zentren maximalen Glucose- und
Acetat-Umsatzes sind. Auch in Schichtungsprofilen
aphotischer Sedimente sind die Hauptgipfel der
heterotrophen Aktivitdt an die bioturbierte Schicht
gebunden. Eine hohe Mineralisierungsaktivitdt in den
bioturbaten Strukturen schafft die Voraussetzungen fir
eine Re~Assimilation des freigesetzten CO, durch
chemoautotrophe und heterotrophe Prozesse.

Ein erhdhtes Angebot anorganischer Elektronendonatoren
in den steilen Redoxpotential-Sprungschichten von
Wurmrdhrenwandungen begiinstigt die chemolithoheterotrophe
CO,-Fixierung. Mit Jodacetamid (IAM) als Inhibitor
werden Ribulose-1,5-bisphosphat-carboxylase (Rubisco)-
abhdngige Prozesse gehemmt, um den Anteil Rubisco-

unabhdngiger (meist heterotropher) CO,-Fixierung im
Sediment abzuschédtzen und als KorrekturgrdBe zu
verwenden. Thiosulfat spielt eine Hauptrolle als
Aktivator chemoautotropher C02-Fixierung in

Litoralsedimenten und auch in einigen Senken des
Antarktischen Ozeans. Dagegen sind Tiefenmaxima (in ca.
10 cm Tiefe) in Sedimenten der Norwegischen See
(Véring-Plateau) in unmittelbarer Umgebung einer
Echiuriden- und Enteropneusten-Fauna wahrscheinlich
durch Nitrifikation zu erklaren.

In aphotischen Sedimenten grdBerer Wassertiefen lassen

hohe CO,-Fixierungsraten in der Zoosphédre auf
Riickkopplungseffekte zwischen Makrofauna und
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Sedimentbakterien schlieflen. 1In Litoralsedimenten, die
stdrker reduziert sind, fixieren die tieferen, von
Polychaeten-RShren durchzogenen Sedimentschichten mehr
CO, (im Dunkeln) als die Sedimentoberfldche. Aus ver-
schiedenen Gesichtspunkten ist zu vermuten, daB fiir die
chemoautotrophe CO,-Fixierung in diesen Litoralsedimen-
ten hauptsédchlich mikroaerophile und anaerobe Bakterien
verantwortlich sind.

Durch das Zusammenwirken verschiedener chemoauto- und
heterotropher Prozesse der CO,-Fixierung wird der

Kohlenstoff-Kreislauf an Orten erhdhter
Mineralisierungsaktivitat (bioturbate Strukturen)
"kurzgeschlossen" . Zwischen der 0,-zehrenden
Mineralisierung organischer Substanz und der

Verfiligbharkeit anorganischer Elektronendonatoren fiir die
Chemosynthese in vielen Bauten der Infauna ist unschwer
ein ursdchlicher Zusammenhang zu konstruieren.
Andererseits bleiben die urspriinglichen Quellen
chemosynthetischer Energie vielfach unbekannt.

Die Primdrsynthese organischer Substanz durch IAM-~
hemmbare CO,-Dunkelfixierung kann in einigen bioturbaten
Tiefsee-Sedimenten sogar mit der (iliber ein Jahr
integrierten) Zufuhr organischer Partikel aus der
Wassersdule gleichziehen.

Eine positive Riickkopplung zwischen Benthosfauna und
Bakterien ist im permanent kalten Meeresboden um so
erfolgreicher, je stédrker die Sedimentbakterien in der
Zoosphdre kdlteadaptiert sind. Wahrend &kologische Daten
iiber kaltstenotherme (psychrophile) Bakterien noch
spdrlich sind, ist deren hohe Abundanz in antarktischen
Sedimenten bemerkenswert; zumal, wenn es sich um
zymogene, d.h., an hohe Substratkonzentrationen ange-
paBte, Bakterien handelt. Makrobenthos ist in einigen
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Fdllen eng mit solchen Bakterien vergesellschaftet.
Kaltadaptation des Wachstums und der Abbauaktivitit
verlaufen nicht immer gleichsinnig. Wédhrend die
Temperaturoptima einiger Detritus-abbauender Enzyme in
antarktischen Sedimenten keine Kaltadaptation erkennen
lassen, werden diese Enzyme in Kulturversuchen mit
psychrophilen Isolaten verstdrkt bei tiefen (OOC)
produziert. Temperaturkompensation verlduft hier nicht
auf der Aktivitdts-Ebene, sondern auf dem Niveau der
Enzymsynthese und der Produktion enzymatisch aktiver
Bakterien-Biomasse.

Trotz der hohen Abundanz psychrophiler Bakterien spielen
auch psychrotrophe, (d.h., kalt-eurytherme) Bakterien
eine wichtige Rolle im permanent kalten Sediment.
Kulturversuche mit einem psychrotrophen Cytophaga
johnsonae-Stamm belegen eine mehrphasige Kinetik der
Glucose-Verwertung in Abhdngigkeit von der Temperatur,
die auf wechselnder Dominanz verschiedener
Stoffwechselwege beruht. Gewisse Anhaltspunkte fiir eine
dhnliche Bevorzugung des Embden-Meyerhof -
Stoffwechselwegs bei tieferen Temperaturen liefern auch
radiorespirometrische Untersuchungen antarktischer
Sedimente. Wiederum sollte eine solche {lbereinstimmung
zwischen einem holistischen und einem reduktionistischen

Ansatz auch nicht iliberbewertet werden.

Glucose-Mineralisierung als Modellfall fiir den Abbau
geldster organischer Substanz zeigt im antarktischen
° (d.h., im
Wachstumtemperaturmaximum psychrophiler Bakterien) ein

Meeresboden mit Temperaturoptima um 20

Maximum an Kaltadaptation. Wie ein Vergleich mit
tempordr kalten Sedimenten lehrt, scheinen sich die
Temperaturoptima katabolischer und anabolischer Prozesse
global um einen relativ konstanten Wert zZu
unterscheiden.
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Insgesamt Dbetrachtet, haben grofi- und kleinskalig
angelegte Sedimentanalysen die Annahme einer iiberwiegend
positiven Riickkopplung zwischen detritovorem
Makrozoobenthos und Bakterien-Flora bestdtigt.
Auswirkungen auf biogeochemische Schliisselprozesse des
Kohlenstoffumsatzes sind nachweisbar. Im Gegensatz zur
Wassersdule bieten Sedimente glinstige Voraussetzungen
fiir zeitlich und rdumlich relativ stabile Mikrohabitate.
In dem hdufig erneuerten Substratmilieu der Zoosphdre
liegen Orte maximaler biogeochemischer Aktivitdt, die in
den Auf- und Abbau organischer Substanz eingreifen. An
der Regulation dieser Aktivitdten sind Sorptionsprozesse
mafgeblich beteiligt. SchlieBlich gewdhren erst
Kulturexperimente einen Einblick in einzelne Mechanismen
6kophysiologischer  Anpassung im permanent kalten
Benthal, wo der Pegel 1leicht abbaubarer Bakterien-
Substrate durch den EinfluB der Makrofauna enorm
ansteigen kann.
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