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Abstract

Foraminifera are an important group among the deep sea benthos with high
abundance and biomass values. In spite of their importance, little is known about
their biology and ecology. The aim of this work is to analyse the nutrition and
role of Foraminifera in the benthic foodweb.

16 Foraminifera species were isolated from the Western Baltic Sea, the North
Sea, the Greenland- Norwegian Sea, the Weddell Sea and the Philippines. The
samples were taken by a modified multiple corer with integrated fixation
equipment to obtain specimens in a natural environment and in good condition.
The electron microscopic results indicate the presence of a heterogeneous
spectrum of particles from less than tpm (bacteria, silicate structures) up to
25um (pennate Diatoms) in the food vacuoles. The protoplasm of different
chambers is functionally specialized. In high vacuolized young chambers the
food particles are non-selectively ingested. Digestion is restricted to the young
and middle chambers, while the older chambers store reserve products (lipid
vesicles) in condensed protoplasm. The utilization of food depends on its
availability. With low particle flux rates, their digestion requires more time than
with high flux rates. Undigestable material is egested and not stored.

Epibenthic Foraminifera are adapted to optimize the food conditions with
spiculae of sponges (Rupertina stabilis), elevated substrata (Cibicidoides
wuellerstorfi) or self agglutinated tubes (Miliolinella vigilax), on order to catch
laterally transported particles. In a simulated sedimentation experiment on board
the food vacuoles of the Foraminifera contained muscle tissue and collagen
fibers after a period of three days. Even endobenthic Foraminifera migrate to the
surface and consume sedimented food particles. In none of the experiments was
there a difference between the unfed controls and the Foraminifera from the
natural environment.

Of the 22 Macrofauna specimens investigated only 8 ingested Formainifera.
Sipunculids are supposed to feed selectively on Foraminifera. In two species
there are possibly symbiotic organisms. Pyrgo murrhina contains bacteria with
enlarged genomes that might indicate symbiotic activity and Elphidium
excavatum clavatum contains isolated chioroplasts. Virus-like particles in the
protoplasm of two individuals of Elphidium excavatum clavatum induced
cytopathological effects.

The importance and key function of Foraminifera for the deep sea community is
characterized by their ability to utilize a wide food spectrum at low trophic levels
and their metabolic adaptation to seasona! particie fluxes.
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Einleitung

1. Einleitung

Foraminiferen gehoéren zu den Protozoen und sind zahlenmaBig die groBte
Ordnung unter den Granuloretikulosa (Hausmann 1985). Mit 2,5% der bekann-
ten Arten (LEE 1980) sind Foraminiferen eine der wichtigsten Tiergruppe
Uberhaupt und stellen einen hohen Biomasseanteil im marinen Okosystem
(HESSLER 1974). Die Bedeutung als fossile Dokumentatoren geologischer Zu-
sammenhange, fir die Rekonstruktion vorzeitiicher Lebensraume und die An-
zeige von Olvorkommen ist seit langem bekannt. Das Wissen ber ihre Okologie
und ihre biologischen Wechselbeziehungen mit anderen Organismen ist trotz
vieler Publikationen (ber Verbreitung (BOLTOVSKOY und LENA 1971;
BELANGER und STREETER 1980; BASOV und KUHSID 1983; MURRAY 1984)
und Biomasse (PAUL und MENZIES 1974; GERLACH 1978; ALTENBACH
1985) luckenhaft.

Die Besiedlung extremer Lebensrdume durch Foraminiferen, erfordert detail-
lierte Kenntnisse (lber Spezialisierungen und Anpassungen, um erfolgreiche
palaontologische Interpretationen zu erméglichen (CORLISS 1985). Aktuopala-
ontologische Studien haben gezeigt, daB Verteilung und Lebensweise der
Foraminiferen eng mit den Umweltfaktoren verknlpft sind (ALTENBACH et al.
1987).

In erster Linie bildet die Verflgbarkeit von Nahrungsmaterial die existenzielle
Basis fur Foraminiferen (Smetacek 1984; GOODAY 1986). lhre eigenen
Anspriiche und Wechselbeziehungen mit anderen Organismen im benthischen
Nahrungssystem sind wenig untersucht (LIPPS und VALENTINE 1970).
Rickschilisse von Verbreitungsmustern auf die Okologie der Foraminiferen
durch klassische Farbemethoden wie Bengalrosa und Sudan Schwarz B flhren
hiufig zu Fehlinterpretationen, weil nicht nur lebende Foraminiferen gefarbt
werden, sondern die Gehause oft noch Restplasma oder Sekundéarbesiedler
enthalten, die gleichfalls eine Farbung hervorrufen (BERNHARD 1988; 1989).
Auch die Aktivititsmessungen isolierter Foraminiferen schlieBen das Risiko der
unrichtigen Deutung durch foraminiferenfremde Gehausebesiedler nicht ganz-
lich aus. Kombiniert man diese Methoden mit ultrastrukturetlen Untersuchungen
an Foraminiferen, so werden Vergleiche und Ruckschliisse auf die biologi-
schen und physiologischen Situationen der Foraminifern maéglich. Der Vorteil
der Elektronenmikroskopie liegt in der direkten Darstellung von Nahrungs-
partikel im Cytoplasma der Foraminiferen. Dies fuhrt zu Erkenntnissen GOber

1



Einleitung

Ernahrungsbiologie und der Bedeutung von Foraminiferen fur benthische
Faunengemeinschaften.

Von Tiefseeforaminiferen aus dem natirlichen Biotop sind bisher kaum elektro-
nenmikroskopische Studien bekannt (GOLDSTEIN und CORLISS 1989). Die
Arbeiten befassen sich meist mit in Kultur gehaltenen Foraminiferen und deren
Nahrungsanspriichen (LENGSFELD1969; LEE1974; LEE 1980), oder mit
Beobachtungen Uber Flachwassergemeinschaften (ANDERSON und BE 1978;
BUZAS 1978; BRAND und LIPPS 1982).

Die Ursache fir den Mangel! an ultrastrukturellen Publikationen (iber benthische
Foraminiferen liegt in der problematischen Bearbeitung. Die Ublichen Fixierun-
gen der Elektronenmikroskopie missen fir Foraminiferen aufgrund morphologi-
scher (Karbonatgehause) und physiologischer (Stérungssensibilitat) Eigen-
schaften modifiziert werden, wenn auf zellularem Niveau die natdrlichen
Biotopsituationen erhalten bleiben solien.

Die vorliegende Arbeit soll, eingebettet im Rahmen des Sonderforschungsbe-
reiches 313 "Sedimentation im Europdischen Nordmeer", die Rolle der Fora-
miniferen in benthischen Okosystemen untersuchen. Der Schwerpunkt liegt auf
der ultrastrukturellen Erfassung natirlicher Nahrungsspektren von Foramini-
feren aus verschiedenen Biotopen. Dazu sollen die ernahrungsbiologischen
Aspekte hinsichtlich besonderer Spezialisierungen elektronenmikroskopisch
untersucht werden. Im experimentellen Teil werden die Reaktionen und Stoff-
wechseladaptionen von Foraminiferen an saisonale Sedimentationsereignisse
dargestellt. Weiterhin wird die Bedeutung der Foraminiferen selbst fir andere
benthische Organismen im Nahrungsnetz untersucht.



Material und Methoden

2.1. Stationen der Probennahme
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Material und Methoden
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Abbildung 1: Stationskarten der Probennahme.



Material und Methoden

Tabelle 1: Stationsliste der Probennahme
(Tiefe in Metern, GKG= GroBkastengreifer, RG= Reineckgreifer, MC= Multicorer,
AGT= Agassiztrawl, L= Littorina, A= Alkor, PO= Poseidon, M= Meteor, PS=

Polarstern)

- 8

Nummer Datum
Ostsee
1 01.03.88
2 30.06.87
3 30.06.87
Nordsee
4 03.02.89
5 04.02.89
Europ. Nordmeer
23.10.87
7 23.10.87
8 24.10.87
9 26.10.87
10 19.08.88
11 21.08.88
12 21.08.88
13 21.08.88
14 23.08.88
15 23.08.88
16 25.08.88
17 25.08.88
18 26.08.88
19 27.08.88
20 28.08.88
21 29.08.88
22 30.08.88
23 30.08.88
24 01.09.88
25 03.09.88
26 15.09.88
27 19.09.88

Antarktis(1)
28

12.09.85

Philippinen(@
29

(1)= Die Proben wurden freundlicherweise von Dr.M. SPINDLER
(Bremerhaven) zur Verfliigung gestellit.

Station Tiefe
19
19
18
22
34
1117 2027
1120 990
1128 2526
1144 500
468 1245
476 1427
479 1296
480 1434
489 1293
492 1288
504 1324
507 1347
52 1289
519 1325
527 1229
529 1240
532 1395
533 1243
536 3299
537 2247
568 397
578 620
241 210

Gerat

RG
RG
RG

MC
MC

GKG
GKG
GKG
GKG

MC

MC

AGT
GKG

MC
AGT/GKG
MC
GKG
GKG
GKG/MC
GKG/MC
GKG
GKG/MC

AGT/MC/GKG

GKG/MC
MC

MC

MC

GKG

hift

L
A
A

PO 154/2
PO 154/2

PO 141/2
PO 141/2
PO 141/2
PO 14172
7/4
7/4
714
714
714
7/4
7/4
7/4
714
714
7/4
7/4
714
714
7i4
714

TS EEss s s s agsag

=

715

M 7/5

PS /3

Position

54°32,80N
54°33,00N
54°34,00N

54°03,00N
54°01,00N

67°42,18N
66°59,06N
68°31,96N
66°50,60N
67°44,10N
67:39,10N
67°39,00N
67°46,60N
67°46,60N
67°48,20N
67°47,90N
67°46,40N
67°41,40N
67°41,90N
67°44,10N
67°40,40N
67°44,10N
70°03,30N
72°35,60N
10°29,10W
70°23,60N
19°19,90W
70°57,80N
07°17,40W

60°45,19S
46°49,58W

(2= Die Proben stammen aus dem Privataquarium von Dr.ALTENBACH
(Kie) und wurden freundlicherweise fur die Untersuchungen Uberlassen.

10°13,50E
10°13,00E
10°13,00E

08°05,00E
07°49,00E

07°57,65E
07°45,15E
05°30,32E
08°04,00E
05°54,80E
05°47,00E
05°47,30E
05°46,90E
06°00,00E
06°00,07E
06°01,30E
06°00,90E
05°55,50E
05°51,80E
03°42,50E
05°54,70E
05°50,00E
05°55,60E
00°02,80E



Material und Methoden

2.2 Untersuchungsgebiete

Aus funt verschiedenen Biotopen wurden insgesamt 16 Foraminiferenarten iso-
liert und fixiert. Im Folgenden werden die Gebiete beziiglich der Verhaltnisse
charakterisiert, die die Nahrungssituation von Foraminiferen beeinflussen
kénnen.

~ Ostsee:
stabile Wasserschichtung im Sommer, intensive Bliitensedimentation, geringe
Wassertiefe, Foraminiferen aus dem euphaotischen Bereich

Nordsee:

Schlick und Feinsand, reich an organischem Detritus, geringe Wassertiefe,
Oberflachenstromgeschwindigkeiten bis 1,5 ms-1, hoher Schwebstoffanteil,
Foraminiferen aus dem euphotischen Bereich

Européisches Nordmeer:

Voéring- Plateau: unterschiedliche Sedimente (toniger bis sandiger Silt), warmes
Oberflachenwasser (Norwegenstrom, Auslaufer des Golfstromes) mit atlan-
tischer P!anktongemeinschaft, Wassertiefe ca. 1200- 1400m
Ostgrénlandstationen: kalte, salzreiche Wasssermassen arktischer Herkunft,
lange eisbedeckt, intensive Blitensedimentation, Wassertiefe ca. 400-600m

Weddell See:
Feinsand mit siltigem Anteil, terrigener EinfiuB, Wassertiefe ca. 250m

Philippinen:
Proben von der philippinischen Westkiiste, 3-jahrige Halterung im Aquarium,

Durchschnittstemperatur 23°C, 12h Tag/Nacht-Rhytmus, starker Algenwuchs,
Trockenfutterzugabe
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2.3. Artenliste

Ostsee:
Stationen 1-3

Nordsee:
Stationen 4-5

Europ.Nordmeer:

Stationen 6-27

Ammotium cassis (Parker 1870)

Loeblich und Tappan 1953,5.33,T.2,Fig. 12-18
Lituolidae de Blainville 1827

Elphidium excavatum clavatum (Cushman 1930b)
Lutze 1965,5.96,T.15,Fig. 40,41

Elphiidae Galloway 1933

Quinqueloculina seminula Linne (1758)

Barker 1960,5.10,T.5,Fig.6

Hauerinidae Schwager 1876

Quingueloculina sp. (d'Orbigny 1826)

Loeblich und Tappan 1988,5.336,T.344,Fig.8-13,17-22
Hauerinidae Schwager 1876

Triloculina rotunda d'Orbigny 1826

Cushman 1929,5.59,T.14,Fig.3a-¢

Hauerinidae Schwager 1876

Cibicides refulgens (Montfort 1808)

Barker 1960,5.190,T.92,Fig.7-9

Cibicidae Cushman 1927

Cibicides lobatulus (Walker und Jacob 1798)
Barker 1960,5.192,7T.93,Fig.1,4,5

Cibicidae Cushman 1927

Cibicidoides wuellerstorfi (Schwager 1866)
Lutze 1979,5.426,T.1,Fig.5a,b

Cibicidae Cushman 1927

Discanomalina sp. Asano 1951

Loeblich und Tappan 1988,5.637,T.718,Fig.1-9
Gavellinellidae Hofker 1957

Marginulina planata Phleger und Parker 1951
Phleger und Parker 1951,5.9,T.4,Fig.21-22,T.5,Fig.1
Vaginulinidae Reuss 1860

Melonis zaandami (Van Voorthuysen 1952)
Lutze 1979,5.426,T.1,Fig.7
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Nonionidae Schultze 1854

Miliolinella vigilax Vella 1957

Zheng 1988,5.252,T.21,Fig.2-4
Hauerinidae Schwager 1876

Pyrgo murrhina (Schwager 1866)

Lutze 1979,5.426,T.1,Fig.4a,b
Hauerinidae Schwager 1876
Quinqueloculina seminula
Quinqueloculina sp.

Rupertina stabilis Wallich 1877

Barker 1960,5.202,7.98,Fig.1-12
Victoriellidae Chapman und Crespin 1930
Triloculina rotunda

Triloculina sp. d'Orbigny 1826

Loeblich und Tappan 1988,5.344,7.351,Fig.19-21
Hauerinidae Schwager 1876

Weddell- See: Miliolinella vigilax Zheng 1988
Station 28

Philippinen: Rosalina globularis d'Orbigny 1826
Station 29 Barker 1960,5.178,Fig.13

Rosalinidae Reiss 1963

2.4, Probennahme

241, GroBkastengreifer (GKG) und Reineckgreifer (RG)

Der GroBkastengreifer (nach dem Prinzip von REINECK 1958, 1963) und der
Reineckgreifer wurden nach dem Meeresbodeneinsatz an Deck gehievt und die
Sedimentblcke von 50x50x60cm (GKG) und 20x20x40cm (RG) von oben be-
probt. Ein Teil der Oberflache wurde mit einem Spachtel bis zu 3cm tief abge-
tragen und in Portionen von 10-20ml Sediment in 2,5% Glutardialdehyd gefillite
Probenglaschen fixiert. An Bord von POSEIDON und METEOR wurde ein Teil
der gewonnenen Proben sofort Uber ein 250um Sieb mit gek{ihitem Seewasser
gewaschen. Aus der Fraktion grdBer als 250um, wurden einzelne Foraminiferen
unter dem Binokular fir Enzymnachweisa isoliert.
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2.4.2. Agassiztrawl

Zur groB8flachigen qualitativen Gewinnung der Makrofauna wurde an 3 Statio-
nen auf der METEOR Expedition Reise Nr.7/4 das Agassiztrawl eingesetzt (Abb
1C, Nr.23 HangfuB; Nr.12 Hang; Nr.15 kuppennahe Station). Der Bodenkontakt
und somit die Schleppstrecke wurden (ber einen Windenlastenschreiber
dokumentiert. Die Schieppdauer betrug zwischen 19 und 43 min. An Bord wurde
der Fang sortiert und in boraxgepuffertem, 4%igem Formalin fixiert.

2.4.3. Multicorer

Dem SFB 313 stand fir die METEOR Expedition Nr.7 zum Européaischen
Nordmeer ein Multicorer zur Verfiigung (BARNETT et al. 1984). Der Vorteil
gegeniiber dem GKG liegt in der sehr langsamen Eindringgeschwindigkeit, die
es ermdglicht, frisch sedimentiertes und extrem feines Sedimentmaterial
unverspilt zur Oberflache zu bringen. Die acht 63 cm langen (10 cm Innen-
durchmesser) Plexiglasrohre wurden mit Béden und Deckeln automatisch dicht
geschlossen. Uber den Kernen steht das Originaltiefenwasser. Die Kerne sind
an Bord unempfindlich gegen natiirliche Schiffsbewegungen und Erschitter-
ungen, welche die weitere Bearbeitung mit sich bringt. Von Deckeln und Béden
befreit, wurden die Kerne (ber einen Stempel gestlipt. Das Wasser konnte
ablaufen und der Sedimentkern sukzessiv von oben bearbeitet werden. Die
gesamte Oberflache bis 1cm Tiefe wurde mit einem Spachtel abgetragen, ein
Teil sofort mit 2,5% Glutardialdehyd fixiert, ein anderer Teil Gber ein 250um Sieb
gespult und lebende Foraminiferen unter dem Binokular mit Kihitisch (LINKE
1989) bei 2-4°C ausgelesen .

Zur Verbesserung der Fixierung wurde ein modifiziertes Plexiglasrohr far den
Multicorer entwickelt, um die Fixierung unmittelbar nach der Probennahme am
Meeresboden vorzunehmen (Abb.2).
Die funktionellen Einheiten der Fixierungseinrichtung setzen sich aus PVC
Befestigungsschiene, Drahtkafig mit Glutardialdehyd gefiilittem Kondom, Stahl-
stab und Gummistopfen zusammen (Abb. 2A). Das Kondom wurde mit 230ml
konzentrierter (25%iger) Glutardialdehydidsung gefiilit und verknotet. Von unten
wurde ein Gummistopfen in den Kéafig gepresst, der fir einen festen Sitz des
Kondoms sorgte. Nach der Probennahme am Meeresboden wurde das Plexi-
' 9
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Abbildung 2: Fixierungseinsatz und Funktionsprinzip im Multicorer

A) Detailzeichnung der Fixierungseinrichtung.
a= Kéfig mit Fixierungsflissigkeit gefilltem Kondom
b= Stahlstab mit Flihrung
¢= PVC Haltevorrichtung
d= durchbohrter Gummistopfen

B) Halbschematische Zeichnung des Plexiglasrohres mit dem Fixierungsein-
satz. Der Deckel (Pfeil) verschlieBt nach der Probennahme das Rohr und
schlagt dabei auf den Stahistab. Die Stabspitze dringt in das Kondom mit
konzentrierter Fixierungsflussigkeit. Das Kondom platzt, mischt sich mit dem

Wasser (iber dem Sedimentkern und fixiert die Sedimentoberf!éche am
Meeresboden. ' '
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gtasrohr Uber die mechanische Ausldésevorrichtung des Multicorers ver-
schlossen. Dabei schiagt der Deckel auf den Stahlstab, die Spitze dringt in das
Kondom ein und die Fixierungsfllissigkeit mischt sich mit dem Oberstehenden
Wasser {(Abb. 2B). Der Wasser(iberstand betrug abziiglich des Fixierungsein-
satzes und je nach Sedimentfillhéhe der Kerne 2,0-2,51 Wasser, so daB eine
Fixierkonzentration zwischen 2,3% und 2,8% erzielt wurde. Zur Fixierung unter
in situ Druckbedingungen konnte der Multicorer bis zu 30min auf Tiefe gehalten
werden. An Deck wurde der Fixierungseinsatz von auBlen abgeschraubt und
vorsichtig entfernt. Bei jedem Kern wurde von oben der erste Zentimeter der
Sedimentschicht mit einem um 90° gebogenen Léffel abgetragen und in
Glaschen mit 2,5% Glutardialdehyd Gberfuhrt.

2.5. Mikroskopie

2.5.1. | Transmissionselektronenmikroskopie (TEM)

Mit Ausnahme der Foraminiferen fir die Phosphatasedarstellung wurden alle

Individuen in 2,5% Glutardialdehyd fixiert. Diese Konzentration ergab die besten

Resultate. Die Fixierzeiten betrugen zwischen 3 h und mehreren Wochen. Selbst

bei langer Aufbewahrung in Glutardialdehyd konnten nur geringe Unterschiede

zu sofort weiterbehandelten Exemplaren (alle Proben von POSEIDON 141/1)

festgestellt werden, so daB an Bord auf die Postfixierung mit Osmiumtetroxid

verzichtet wurde.

TEM-Aufbereitung:

— 2,5% Glutardialdehyd in gefiltertem Seewasser 3h bis mehrere Wochen

— 3x spiilen in 0,1M Phosphat- oder 0,1M Natriumcacodylatpuffer
pH 7,2 je 10min

— Postfixierung in 1% Os04 (in 0,1M Phosphatpuffer pH 7,2) fir 2-3h

— 3 x spllen in 0,1M Phosphat - oder 0,1M Natriumcacodylatpuffer
pH 7,2 je 10min

— Dekalzifikation in 0,2M Ethylendinitrilotetraacetat (EDTA)

~ 3 x spilen in 0,1M Phosphat- oder 0,1M Natriumcacodylatpuffer
pH 7.2 je 10min

— Entwésserung in aufsteigender Alkoholreihe
30/50/70/80/90/95/100% je 10min

~ 2% 100% je 30min
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— Propylenoxid2 : 1 h
— Propylenoxid 3 : 1 ERL 1h
— Propylenoxid 1 : 1 ERL 1h
— Propylenoxid 1 : 3 ERL 1h
— ERL rein Gber Nacht

~ Einbettung
— Polymerisation bei 70°C 12h
ERL= Vinyicyclohexene 10,0g
DER (Weichmacher) 6,09
Nonenylenbernsteinsaureanhydrid 26,0g
Dimethylaminoathanol 0.4g

Zur Herstellung harteren Kunststoffes wurde die Zugabe des Weichmachers bis
auf 4,0g reduziert.

Schneidetechnik

Die Blockchen wurden mit handelstblichen, entfetteten Rasierklingen unter dem
Binokular zugespitzt und auf Trapezform getrimmt. Die Semidiinnschnitte waren
350um dick und wurden mit einer Drahtése vom Messertrog gefischt und auf
einen Objekttrager Ubertragen. Die Semidinnschnitte wurden bei 80°C getrock-
net, gefarbt und mit ENTELLAN und Deckglasern eingedeckt.

Die relative Position der angeschnittenen Kammern in den Bléckchen wurde
protokolliert. Fir die 70-90nm dicken Ultradinnschnitte wurde ein DUPONT
Diamantmesser mit 4mm Schneidekante verwendet. Als Schneidegerate
standen ein REICHERT OM U3 und ein REICHERT ULTRACUT E zur Verfligung.
Zum Strecken der Schnitte wurde Chloroform mit einem Holzstidbchen (iber die
im Messertrog aufschwimmenden Schnitte gefihrt. Formvar befilmte Kupfer-
netzchen (Polyslot, Slot Grid 2x1mm, 100mm mesh) wurden seitlich in die Troge
eingetaucht, um die Schnitte aufzunehmen. '

Kontrastieren
Jeweils 5 Grids wurden mit der Kante in eingeschnittene Silikonschl4uche ge-
steckt und simultan durch die Kontrastierreihe gefiihrt;

1% Uranylacetat 10min (WATSON 1958)

70%Methanol 30sec
Methanol/A. bidest 30sec
A. bidest. 30sec.
0,5% Bleicitrat 10min (REYNOLDS 1963)
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Uranylacetat und Bleicitrat wurden vorher durch einen 0,2um Filter von Ausfal-
lungen gereinigt. Um Blsicarbonatprazipitate in der Bleicitratlésung wéhrend des
Kontrastiervorganges zu vermeiden, wurden NaOH Pillen (binden den Luft CO»
Anteil) um das Kontrastiergefal gestreut. '

Die TEM Untersuchungen wurden an einem SIEMENS 101 und einem ZEISS
109 bei 60/80 kV durchgeflhrt. Die fotografische Dokumentation erfolgte auf
AGFA Negativplatten und llford FP 4 120/220 Rollfilm.

Die cytologischen Flaichenmessungen wurden mit dem Cursor des ZEISS Gra-
phictable MOP 80 an 20 x 30cm vergréBerten TEM-Fotos vorgenommen.

25.2. Deagglutination und Dekalzifikation

Eine direkte TEM Bearbeitung agglutinierter und kalkschaliger Foraminiferen ist
aufgrund der erforderiichen homogenen Objektharte nicht méglich. Die harten
Siliciumkérnchen oder Kalzitwande der Testa werden vom Messer nur unvoll-
stdndig geschnitten und reiBen aus dem Kunststoffblockchen. Die Methode,
agglutinierte Foraminiferen auf Kalksubstraten zu kultivieren, bis neue Kammern
aus Kalk gebaut werden, schied aufgrund der beabsichtigten Untersuchung von
Nahrungsvakuolen mit natlrlichen Inhalten aus. Mit Ammotium cassis aus der
Kieler Bucht wurde in verschiedenen Anséatzen versucht, aggiutinierte Fora-
miniferen fir ultrastrukturelle Untersuchungen aufzuschlieBen.

Zentrifugation

Zunachst wurden die Foraminiferen in 2,5% Glutardialdehyd fixiert und an-
schlieBend 24h mit 0,2 M EDTA (pH 7,2) behandelt, um die Kittsubstanz aus
Eisenhydroxid anzulésen. Zentrifugationsreihen bis 6000U min-! 20min konnten
den festen Quarzverband nicht aufldsen. Héhere Zentrifugationsgeschwindig-
keiten sprengten einzelne Siliziumkdrnchen ab, an denen Teile des Protoplas-
ten hafteten.

Ultraschall

Im Ultraschallbad wurden fixierte Tiere nach wenigen Sekunden von dem ag-
glutinierten Gehause befreit. Der Protoplast reiBt dabei gleichfalls auf und wird
fir weitere ultrastrukturelle Bearbeitung unbrauchbar.

13
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Praparation

Fixierte Foraminiferen wurden 24h mit 0,2M EDTA pH 7,2 behandelt. Mit feinen
Prapariernadeln wurde auf die einzelnen Kammern sanfter Druck ausgeubt, bis
der agglutinierte Verband an einer Stelle einbrach. Der Protoplast lieB sich so
Kammer fur Kammer aus dem Gehéause I6sen. Andere Arten wie Hippocrepina
sp. und Cribrostomoides subglobosum hatten zu brichige oder zu kompakte Ge-
hause, welche die Praparation ohna mechanische Zerstérung des Protoplasten
nicht gewahrleisteten.

Dekaizifikation

Nach Glutardialdehyd und OsO4 Fixierungsstufen wurden die kalkschaligen
Foraminiferen in 0,2M EDTA {pH 7,2) Lésung entkalkt. Die Dekalzifikations-
zeiten betrugen je nach Kammeraufbau zwischen 5h flir Elphidium excavatum
clavatum und bis zu 48h fur Pyrgo murrhina. Die Endpunktbestimmung bei Cibi-
cides lobatulus gestaltete sich schwierig, weil sich innen liegende Kammer-
wande nur z6gernd auflésten. Mit der Dauer der EDTA Einwirkung stieg die
Instabilitat der einzelnen Kammern zueinander. Teilweise in Kammern zerfallene
Foraminiferen wurden ebenfalls eingebettet.

2.5.3. Saure Phosphatase-Reaktion

Das Leitenzym fir Lysosomen, die saure Phosphatase, wurde nach KAR-
NOVSKY-Fixierung und Inkubation im GOMORI-Medium dargestellt (HAUS-
MANN 1985). Die Fixierdauer betrug 3h und die Inkubation im 37°C warmen
GOMORI- Medium 30-180min. Der Phosphatasenachweis beginnt mit der PO43-
Abspaltung vom Substrat (Natrium-p-glycerophosphat) durch das Enzym
Phosphatase. Bleinitrat wird als Bleiphosphat ausgefaiit, womit eine Verlager-
ung vom Ort der Enzymaktivitat verhindert wird. Im elektronenmikroskopischen
Bild steilt sich die Phosphatase durch elektronendichte Bleiphosphatpartiket
dar.

KARNOVSKY-Fixierung:

2g Paraformaldehyd bei 60°C in 25m! Wasser [6sen (1N NaOH zutropfen). Nach
dem Abkihlen 10ml 8%iges Glutardialdehyd dazugeben und mit 0,2M Caco-
dylatpuffer {pH 7,2) auf 50ml erganzen und den pH von 7,0 mit 1N HCI
einstelien. Dann 4 x Auswaschen mit 0,1M Natriumacetatpuffer bei pH 5,5 fiir
10min, tropfenweise 10m! 3%iges Substrat (Natrium-B-glycerophosphat) zuge-
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ben und mit Wasser auf 90m| aufflllen. Den pH auf 5,5 mit 10%iger Essigsaure
einstellen und das GOMORI-Medium bei 37°C im Wasserbad inkubieren. Zur
Kontrolle werden 10 mMol NaF zugesetzt, welches die Substratspaltung durch
Inhibition aller aktiven Enzyme im sauren pH verhindert.

2.54. Rasterelektronenmikroskopie (REM)

Die als lebend angesprochenen Foraminiferen wurden isoliert, fixiert und wie
folgt aufgearbeitet:
— 2,5% Glutardialdehyd in gefiltertem Seewasser 3h bis mehrere Wochen
~ 3 x spilenin 0,1 M Cacodylatpuffer pH 7,2 10min
— Entwasserung in aufsteigender Alkoholreihe

30/50/70/80/90/95/100% je 10min
— Kritisch-Punkt-Trocknung mit CO2
— aufkleben mit Graphit-Kleber
Die (blichen Probenkammern hatten eine zu groBe Maschenweite fur
Foraminiferen, so daB 1,5ml ReaktionsgefaBe (EPPENDORF 3810), an beiden
Seiten mit 100pum Gaze bespannt, eingesetzt wurden. Die nétige Oberflachen-
leitfahigkeit der Objekte wurde durch Bedampfen mit einer Goldpalladiumschicht
(30nm Schichtdicke) bei 0,05 bar Argonatmosphére hergestellt (Sputtergerat:
SCD 004 BALZERS UNION). Die Praparate wurden am SEMCO NANOLAB 7
und CAMBRIDGE STEREOSCAN S4 untersucht, Filmmaterial war {LFORD FP4
135 mm.

2.5.5. Lichtmikroskopie

Zur Dokumentation der Semidiinnschnitte wurden mit einem LEITZ DIALUX 20
Mikroskop und WILD MPS 45/56 Fotoaufsatz fotographiert (Filme: ILFORD
FP4/AGFA AP 100).

Das Binokular WILD M 8 war mit einem OLYMPUS OM 2N/OM 2S Kamera-
system ausgerUstet (ILFORD FP4 135 mm Filmmaterial).
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26. Fitterungsexperimente

2.6.1. Europédisches Nordmeer

An Bord der METEOR Expedition Reise Nr. 7 sollten von verschiedenen
Arbeitsgruppen die Reaktionen der Benthosgemeinschaft auf ein simuliertes
Sedimentationsereignis, unter kontrollierten Halterungsbedingungen, untersucht
werden. Dazu wurden von der Kuppenzentralstation M468 (Nr.10) mit 12
Multicorereinsatzen Gber 90 Kerne gewonnen und auf 3 zur Halterungsanlage
umgebauten, handelsiblichen Tiefkiihitruhen (Temp. zw. -1°C und 0°C) verteilt.
Die Sauerstoffversorgung wurde durch kontinuierliche Bellftung und die
Temperaturkonstanz (ber ein Kontakithermometer sichergestellt. Nach 4 Tagen
Halterung wurden die Kerne mit 1,1g Cm-2 gefiittert (errechnet (ber C/N-
Analyse). Das Futter wurde wie folgt gefangen und aufbereitet:

— Anreicherung von Seewasser aus 0-150m Wassertiefe Gber ein 20um
Planktonnetz |

- Planktonfange mit einem Ringnetz (500um Maschenweite) aus dem
Oberflachenwasser bis 150m Tiefe

-~ mechanische Zerkleinerung

— autcklaviert 10min

— Zentrifugation 1200U min-1; verwerfen des Lipidiberstandes

— 3 x waschen mit filtriertem Seewasser

Durch diese Aufbereitung wurden geldste Substanzen entfernt, ATP und Exo-
enzyme zerstort. £s wurden 5ml Futtermenge (= 8,3mg C) pro Kern gefittert und
weitgehend gleichmé&Big auf die Sedimentoberfliche verteilt. Weiter wurden am
Tag der Probennahme und direkt vor der Fltterung Kontrollkerne beprobt, um
spater Halterungsartefakte ausschlieBen zu kénnen.

2.6.2, Nordsee

Ein zweites Fltterungsexperiment sollte die Reaktionsfihigkeit der Foramini-
feren aus der Nordsee nach einer langeren Halterungsphase ohne Fltterung
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auf eine Algenbliitensedimentation zeigen. Dazu wurden mit dem Multicorer je 4
Kerne von den Stationen (Nr.4/5) gewonnen, kontinuierlich belUftet und bei 4 -
6°C (+ 1°C) gehaltert. Nach 8 Wochen wurden 6 Kerne mit einer Algenkultur (je
10 mg C pro Kern) geflttert, in verschiedenen Abstanden beprobt (am 1.Tag der
Fatterung, 2.Tag, 3.Tag, 5.Tag, 7.Tag und 10.Tag nach der Fitterung) und far
TEM/REM fixiert. Jeweils ein Kontrollkern wurde am Tag der Probennahme und
am Tag der Fltterung beprobt, um einmal die natirliche Situation und mdgliche
Halterungsauswirkungen festzustellen.

Futteralgen:

Die Algenkultur Dunaliella bioculata stammte vom Pflanzenphysiologischen
Institut der Universitdt Gottingen. Die Kulturmedien wurden nach GUILLARD
(1962) und STEIN (1973) angesetzt. Vor der Fiitterung wurden die Algen 30min
gekocht.

2.7. Untersuchungen der Makrofauna- Gastralinhalte

Zur Untersuchung von Foraminiferenraubern wurde mit dem Agassizirawl und
GroBkastengreifern auf dem Véring-Plateau Makrofauna gesammelt (Abb.1C).
Es wurden an 6 Stationen (Nr. 13/15/17/19/21/22) GKG-Proben entnommen, die
oberen 10um eines jeden Sedimentkastens (iber Siebkaskaden geschlammt und
der Riickstand des 1mm Siebes in Borax gepuffertem, 4%igen Formalin fixiert.
Alle Tiere wurden nach GréBen vermessen; Ophiuriden und Asteroiden jeweils
von der Armspitze bis zum gegentiberliegendem Ende der Kérperplatte. Unter
dem Binokular wurden nach Praparation der Magen- und Darminhalte die
aufgenommenen Foraminiferen gezahit und in planktische und benthische
Formen differenziert. Eine individuelle Artbestimmung war aufgrund angeldster
und teilzertrimmerter Gehause nicht moglich.
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3. Ergebnisse

3.1, Charakterisierung des Foraminiferencytoplasmas

Die Ultrastruktur des Foraminiferencytoplasmas ist, verglichen mit anderen
Protozoen oder Metazoen, auBerordentlich komplex. '

Zum einen liegt dies in der Differenzierung des Protoplasten selbst, der viel-
fattige morphologische und physiologische Voraussetzungen erflien muB. So
wird die gesamte Stoffwechselleistung, Kammerbau und Reproduktion von einer
einzigen Zelle (bernommen. Dies fiihrt zu spezialisierten Plasmabereichen, die
unterschiedliche Aufgaben Ubernehmen. Junge Kammern enthalten feine
Pseudopodienstrange, die fiir Transporprozesse in die Zelle hinein und aus der
Zelle heraus zustindig sind. Das Plasma mittlerer Kammerbereiche ist Zentrum
der Verdaungsprozesse. in diteren Kammern werden im komprimierten Plasma
Reservestoffe gespeichert.

Andererseits ist die Plasmakomplexitat durch die heterogene Palette der inges-
tierten Nahrungspartikel von Bakterien, Cyanophyten, Chlorophyten, Diato-
meen, Uber Coccolithophoriden, Ciliaten, Radiolarien, Pflanzenmaterialien,
organischen Detritus, bis hin zu Larvenstadien von Metazoen, Metazoenresten
und sogar Pollen gekennzeichnet (NUGLISCH 1985). Die Fixierung dieser
verschiedenen Feinstrukturen kann nur ein Kompromif} sein.

Nucleus (Tafel 1)

Bei adulten Foraminiferen ist der somatische Zellkern in mittleren und alten
Kammerbereichen zu finden. Er ist spharisch bis ellipsoid und zwischen 18um
(Quinqueloculina seminula) bis 25um groB (Elphidium excavatum clavatum, Tafel
1a,c). Das Nucleoplasma ist feingranulédr und enthilt zahlreiche Nucleoli, meist
an der Peripherie des Kerns mit elektronendichtem Heterochromatin (Tafe! 1c¢).
Die Kernmembran differenziert sich in eine innere und auBere Membran.
Dazwischen liegt die perinucleére Zisterne mit einzelnen tubuldren Strukturen.
Der cytoplasmatischen Membran des Kerns liegt eine 25nm dinne Schicht
fibrésen Materials auf, die der Lamina fibrosa &hnelt. Diese Schicht ist bisher als
Auflage der inneren Membran beschrieben worden (Tafel 1b).
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Golgi-Apparat (Tafe! 2)

Der bis 2um groBe Golgi-Apparat besteht aus 8-10 zisternenartigen Dictyoso-
men mit glatter Oberflache. Es lassen sich eine gerade bis konvexe Genera-
tions- und eine konkave Sekretionsseite erkennen (Tafel 2a,b,c). Diese morpho-
logisch- funktionelle Polaritat entsteht durch die Bildung neuer Dictyosomen an
der konvexen Seite und der Abschniirung sekretorischer Vesikel an der konka-
ven Seite. Golgi-Apparate sind haufig neben Nahrungsvakuolen und in Cyto-
plasmastréangen zu finden.

Peroxisomen (Tafel 2)

Die Peroxisomen sind membranurngrenzte, sphérische 0,5-0,7um groBe Orga-
nelien (Tafel 2¢,d). Im Innern liegt in feingranularer Matrix ein 70-80nm breites
cristallines Nucleoid. Es besteht aus mehreren tubularen Untereinheiten. Peroxi-
somen kommen verstarkt in dlteren Kammerbereichen vor, Sind viele Mitochon-
drien im Plasma, finden sich wenige Peroxisomen und umgekehrt.

Mitochondrien (Tafel 2)

Die Mitochondrien sind rund bis ovoid und 0,5-0,7um groB. Sie werden von
einer Doppelmembran umgrenzt. Zwischen beiden Einheitsmembranen ist ein 6-
8nm breiter intercristaler Raum. Die innere Membran ist gefaltet oder tubular
eingestilpt. Die Matrix ist feingranuldr und im Querschnitt lassen sich 25nm
groBe Vesikel feststellen, die je nach Schnittebene granula intramito-
chondrialia oder Einfaitungen der inneren Membran sein kdnnen (Tafel 2a,e,f).
In Pseudopodien und jungen Kammerbereichen sind Mitochondrien besonders
zahlreich.

Endoplasmatisches Retikulum (Tafel 3)

Das endoplasmatische Retikulum (ER) bildet netzartige Zisternen und tubulare
Membransysteme von 25-30nm Durchmesser (Tafel 3a). Das Retikuloplasma
wird von einer Einheitsmembran umschlossen. Es ist als glattes und rauhes ER
in allen Zellbereichen zu finden und kommt héufig zusammen mit Lipidvesikeln
VOr.

Mikrotubuli (Tafel 3)

Mikrotubuli sind parallel angeordnete, 25nm feine Stutz- und Kontraktionsele-
mente im gesamten Cytoplasma (Tafel 3b). In Elphidium excavatum clavatum
wurden tiber 20pm lange Mikrotubuli in Pseudopodien aus jungen Kammerbe-
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reichen mikroskopiert. Die Zahl der Mikrotubuli ist in transportaktiven Zellteilen
héher, verglichen mit alten Kammern.

Sekretvesikel (Tafel 3)

An der Peripherie des Plasmas und in den Pseudopodien sind haufig 0,5-0,7um
groBe, ovale Vesikel (Tafel 3c,d). Sie sind von einer Membran umschlossen
und heben sich durch ihre feinfilamentdse Strukturierung von anderen Plasma-
ginschliissen besonders ab. Fusionen dieser Vesikel mit Nahrungsvakuolen
sind nicht beobachtet worden.

Vakuolisierung und Kondensierung des Plasmas (Tafel 3)

Junge Kammern sind oft stark vakuolisiert. Bei Ammotium cassis werden die
Vakuolen in der gesamten Zelle bis 20um groB und die Plasmastrange auf 15-
20nm reduziert (Tafel 3e). In fast allen Foraminiferen werden das Plasma und die
Zellorganellen in alteren Kammern komprimiert; die wenigen noch vorhandenen
Vakuolen enthalten Nahrungsreste (Tafel 3f).

Inner Organic Lining (10L) (Tafel 4)

Das IOL ist eine 0,1-0,4um dicke Membran an der Innenseite der Kalkwand
(Tafel 4a,b,c,d). Mit jedem Kammerbau wird der IOL eine neue Schicht aufge-
lagert. Im ultrastrukturellen Bild ist die Auspragung der Schichten eine Mdglich-
keit, das "Alter" der Kammer zu bestimmen. Die Affinitdt der IOL zur Kalkschale
ist gegenliber der zum Cytoplasma hdher, deshalb kann durch die Dekalzifika-
tion wahrend der TEM- Aufbereitung ein Zwischenraum entstehen (Tafel 4f).

Porenausstiilpungen (Tafel 4)

Die Poren sind 2 bis 6um breit, doch findet durch sie kein partikularer Stoffaus-
tausch statt (Tafel 4b,c,d). Sie werden mit homogenen, feingranularen Plasma-
stopfen verschlossen, die durch die Kalkwand bis zur "Futtercyste" reichen.
Organellen sind an den Poren nicht konzentriert.

Kammeriibergange (Tafel 4)

Die Verbindungen einzelner Kammern untereinander sind 8-10pm groBe
Offnungen, die den Austausch aller Organellen und Stoffwechselprodukte
erméglichen. An den Ubergangen lassen sich Kanalisierungseffekte in Form
von starker Konzentration des Plasmas feststellen (Tafel 4f). Vereinzelt sind
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diese Konzentrationen so verdichtet, daB der partikulare Austausch verhindert
werden kann {Tafel 4e).

3.2. Nahrungsspektren der Foraminiferen verschiedener Biotope
(Tafel 5,6,7,8,9,10)

In den Nahrungsvakuolen der Foraminiferen sind die Nahrungspartikel der cha-
rakteristischen Lebensgemeinschaften aus unterschiedlichen Biotopen zu
differenzieren. Die sedimentierenden oder lateral transportierten Nahrungs-
partikel werden durch die Nahrungskette geschleust und erreichen die Fora-
miniferen oft erst in stark abgebauter und modifizierter Form. Die Palette der im
Foraminiferenplasma mikroskopierten Nahrungsorganismen und -partikel ist breit
gefachert. Die GroBenskalen reichen von 1um (Bakterien) bis zu 3oum
messenden Aggregationen organischer Reste (Pyrgo. murrhina Tafe!l 17m).

Die beiden untersuchten Ostseeformen Elphidium excavatum clavatum und
Ammotium cassis weisen wenig Nahrungsvakuolen auf. In E. excavatum
clavatum konnten keine Nahrungsvakuolen mikroskopiert werden, vermutlich
werden ihre Nahrungsanspriche von den héufig vorhandenen isolierten
Chloroplasten erflllt. Im Plasma und den Aperturstopfen von A. cassis sind bis
20um groBe pennate und zentrische Diatomeen zu finden (Tafel 5a,b). Die
Partikelvariation ist bei den Foraminiferen aus der Ostsee am gering-
sten.Quingueloculina .seminula, Quinqueloculina sp. und Trifoculina. rotunda
von den Nordseestationen zeigen ein kompaktes Plasma, auch in jungen
Kammerbereichen. In den Nahrungsvakuolen sind ausschlieBlich gramnegative
Bakterien und bis 25um groBe, lamellenartig strukturierte, nicht identifizierte
Partikel {Tafel 5¢,d,e). Die Bakterien sind von einer Vakuolenmembran umhulit
und frei im Plasma zu finden.

5-8um groBe Diatomeen fullen den Hauptteil der Nahrungsvakuolen von
Miliolinella vigifax aus der Antarktischen Weddell See (Tafel 6a-d). In frisch
gebildeten Vakuolen enthalten die Diatomeen komplette Chloroplasten mit
Thylakoidstapeln, Lipidtropfen und Starkekdrnchen.

Die tropische Art Rosalina globularis von den Philippinen erndhrt sich
hauptsachlich von 2-3um groBen pennaten Diatomeen (Tafel 7a,b,c). Vereinzelt
sind 1-2um messende Cyanophyceen in den Vakuolen, aber nicht im freien
Plasma wie bei Quinqueloculina seminula und Pyrgo murrhina zu finden (Tafel
7d). Die Nahrungsvakuolen enthalten weiterhin 4-8um groBe sphérische bis
ovoide, cystenartige Partike! (Tafel 7¢,e,f).Sie sind meist von einer 20-30nm
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dinnen "Hillmembran” umgeben, die in einer feinfilamentésen Matrix 1-2um
groBe, elektronendichte Vesikel einschlieBt. Diese Partike! sind ausschlieBlich
bei R. globufaris zu finden.

Die Foraminiferen aus dem Europaischen Nordmeer haben sehr vielfaltige
Nahrungspartikel im Cytoplasma, die nur zu einem Teil identifiziert werden
konnten (Tafel 8a-f, 9a-f, 10a,b). Unter den identifizierten Partike! dominieren
coccale und thecate Algen, Dinoflagellaten, kleinwiichsige pennate Diatomeen
und Cuticulareste von Copepoden bei epibenthischen Arten. Im Plasma der
endobenthischen Pyrgo murrhina und Melonis zaandami sind haufig gram-
positive und -negative Bakterien, sowie vereinzelt Algenreste und cystenartige
Partike! zu finden. Trifoculina sp. und Quinqueloculina seminula von Stationen
vor Ostgrénland (Nr. 26;27) dokumentieren in den Nahrungsvakuolen die
frische Sedimentation einer pennaten Diatomeenblite. Im Plasma sind 10-25pm
groBe pennate Kieselalgen und Dinoflagellaten in dicht aneinandergedrangten
Nahrungsvakuolen aller Verdauungsstadien (Tafel 10c,d,e). Die Diatomeen
enthalten in noch nicht angedauten Vakuolen Zellorganellen und Speicher-
stoffe.

3.3. Ernihrungsbiologie
3.3.1. Ingestion

3.3.1.1. Aperturstopfen und Pseudopodienaktivitit
(Tafe!l 11,12,13,14)

Die Funktionen der Pseudopodien (mit Mikrotubuli) und Filopodien (ohne
Mikrotubuli) sind sehr vielschichtig. Sie dienen zunéchst der Oberflachenver-
gréBerung des Foraminiferenprotoplasten. Die wichtigste Aufgabe liegt in der
Aufnahme, Abgabe und dem Transport geldster und partikularer Stoffe. Die
Pseudo- und Filopodien verkleben Nahrungsteile mit adhasiven Substanzen auf
der Oberflaiche und kontrahieren sich. Des weiteren verstopfen sie durch
Aggregation potentieller Nahrungspartikel und -reste die Apertur und schitzen
damit den Protoplasten.

REM- Aufnahmen zeigen bei allen als lebend angesprochenen Foraminiferen
einen ausgepragten Aperturstopfen (Tafel 11¢). Dieser besteht aus herange-
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zogenem Futtermaterial (Tafel 11e,f), Detritus unter 0,5um und wieder
ausgeschleusten unverdaulichen Nahrungsresten. Der mit dem Binokular gut
erkennbare Stopfen wird, kombiniert mit anderen Merkmalen, als Indikator fir die
Identifikation lebender Individuen benutzt. Bei abgestorbenen Tieren sind die
Gehiuse mit feinen Sedimentpartikeln oder bis 35 um groBen Stercomata gefallt,
ein Stopfen ist nicht vorhanden (Tafel 11 a,b). Q. seminula und Quinqueloculina
sp. aus der Nordsee bilden hierbei eine Ausnahme (Tafel 11 d). Vor der Apertur
befinden sich bei vielen toten Tieren Aggregationen aus vorwiegend feinen
Detrituspartikeln und bis mehreren Millimeter langen, fadenartig verzweigten
Resten, vermutlich pflanzlicher Herkunft (Tafel 26a). Ein GroBteil der identifizier-
baren Partikel vor der Miindung besteht aus Coccolithophoriden (Coccolithus
pelagicus, Emiliania huxleyi), sowie zentrischen und pennaten Diatomeen (Tafel
12a,b,c,e.f), die oft nur in Bruchstiicken erhalten sind.

Die Annahme, daB die Nahrungspartikel im dreidimensionalen REM- Bild
leichter zu identifizieren seien als der Inhalt unterschiedlich verdauter
Nahrungsvakuolen im zweidimensionalen TEM- Bild, bestétigte sich nicht. Die
Masse der vorwiegend kalzitischen Coccolithophoriden verdeckt die ebenfails
im Aperturstopfen vorhandenen Partikel, die im Cytoplasma mikroskopiert
werden. Versuche, den Stopfen von dekalzifizierten Foraminiferen rasterelek-
tronenmikroskopisch darzustellen, waren nicht mdglich, weil zum einen die
Stutzfunktion der Kalkschale und die aufgelésten Coccolithophoriden fehlten,
zum anderen die Verbindung von Stopfen und Cytoplasma durch Pseudopodien
allein nicht ausreichte, den Stopfen zu halten.

Ultradiinnschnitte im Bereich des Ubergangs von Aperturstopfen zu der jingsten
Kammer zeigen im Querschnitt 0,2um bis 0,4um groBe Pseudo- und Filopodien
mit Zellorganellen (Tafel 14a-d). Nahrungspartikel tiegen zwischen den Plasma-
strangen und sind noch nicht in Vakuolen aufgenommen. Diese Schnittebene
suggeriert die Existenz eines Lakunensystems. Die sukzessive Fortfihrung der
Schnittsequenzen in tiefere Ebenen &lterer Kammern dokumentiert die
Aufnahme der Partikel in Nahrungsvakuolen (Tafel 14e,f).
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3.3.1.2. Partikelaufnahme und -selektion

Die Nahrungsaufnahme wird von verschiedenen Faktoren reguliert. An erster
Stelle rangiert die Verfigbarkeit von Nahrungsorganismen. Epibenthischen
Arten mit speziellen Adaptionen zum optimalen Nahrungserwerb bietet sich der
Zugriff auf frische, vertikal und lateral transportierte Nahrung, wéhrend den
endobenthischen und auf dem Sediment lebenden Arten, unter starkem
FraBfdruck der Konkurrenz, oft nur bereits weiter zersetzte Partikel oder Des-
truenten selbst zur Verfiigung stehen. In Zeiten "mageren” Partikelflusses mit
hauptsdchlich minderwertiger Nahrungszufuhr sind in hochspezialisierten und
endobenthischen Arten Nahrungsvakuolen ahnlichen Inhalts zu finden, sofern
laterale Partikelfrachten unberiicksichtigt bleiben. Bei starken Sedimen-
tationsereignissen mit qualitativ hochwertiger Nahrung zeigen die im Sediment
lebenden Foraminiferen zu Beginn ein fast unverandertes Spektrum ingestierter
Partikel, im Gegensatz zu den spezialisierten Arten, die nun bis an die Grenzen
der Aufnahmefahigkeit des Plasmas geflilit sind (Tafel 10e).

Ein weiterer wesentlicher Faktor bei sprunghaft angestiegenem Nahrungsan-
gebot ist die in Verbindung mit der Aufnahmeféhigkeit stehende Leistung der
Foraminiferen, Membranmaterial zu synthetisieren, schnell zur Cytoplasma-
membran zu transportieren und Vakuolen zu bilden. Die Erhéhung der Ver-
dauungsgeschwindigkeit und Egestion von Resten tragt gleichfalls zur Bereit-
stellung von Membranen bei.

Die Morphologie der Gehause limitiert die Moglichkeiten der Nahrungsauf-
nahme in zweifacher Hinsicht. Einmal werden durch die natiirliche Weite der
Apefturéffnungen die MaximalgréBen von Nahrungspartikeln festgelegt und zum
anderen beschrankt das umgebende Gehduse die Plasmazunahme durch
zahlreiche, volie Nahrungsvakuolen. Eine aktive Partikelselektion der Pseudo-
und Filopodien kann nicht festgestellt werden.

Zur weiteren Differenzierung und |dentifikation planktischer und benthischer
Nahrungsorganismen wurde eine Fraktion aus den Sedimentfallen (500m
Wassertiefe) fir die TEM prapariert und ebenfalis entkalkt. Tafel 13 zeigt eine
Zusammenstellung der haufig im Bereich des Stopfens und der jungsten
Kammern mikroskopierten Nahrungspartikel. Die Aufnahmen a,c,e sind Schnitte
durch Sedimentfallenmaterial vom Véring-Plateau, die Aufnahmen b.d,f stam-
men von Cibicides refulgens, Cibicidoides wuellerstorfi und Miliolinella vigilax
aus dem Européischen Nordmeer. Die Tabelle 2 zeigt, daB die beiden
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Hauptkomponenten sedimentierenden Materials von Ciliaten und Minipellets
(kleine Kotballen) gebildet werden. Im Plasma sind keine Ciliaten zu finden,
vermutlich werden diese schon wahrend des weiteren Absinkens bis zum
Meeresboden von Bakterien abgebaut. Silikatische, 1-2um groBe Reste in
Verdauungsvakuolen kénnten von partiell ingestierten Minipellets stammen.
Diese Reste kommen haufig in Foraminiferen vor, die nur minderwertige
Nahrung zur Verfigung haben.

Tabelle 2:

Auswertung der Sedimentfalle VP 3-20 (verankert auf dem Véring-Plateau in
500m Wassertiefe vom 10.10.87 - 20.10.87). Die Werte wurden von den Plankto-
logen des SFB 313 freundiicherweise zur Verfligung gestelit.

Inhalt [Anzahl m-2 d-1]
zylindrische Kotballen 3,8
sphérische Kotbatlen 138,6
Foraminiferen 0,7
Diatomeen 1,2
Tintinnen 2,7
Ciliaten 2142

3.3.2. Digestion (Tafel 5- 10,15,16)

3.3.2.1. Nahrungsvakuolen und Reservestoffeinlagerungen

Die Pseudo- und Filopodien transportieren die festgehefteten Nahrungspartikel
durch Kontraktion in die jingste Kammer. Dort verdichten sich die Plasma-
fortsitze, und die Phagocytose beginnt mit der Einstiilpung des Cytoplasmas.
Die Nahrungspartikel werden von einer Membran umschlossen und weiter in
iltere Kammern transportiert. Auf diesem Weg verschmelzen viele 0,1-0,3um
groBe Vesikel (Acidosomen) mit der Vakuolenmembran und sauern den Inhalt
an, um das pH- Optimum far Verdauungsenzyme herzustellen. Die Lysosomen
geben ihre Enzyme in die Vakuole ab, die bis zur Verdauung aller verwertbaren
Inhaltsstoffe ihr Volumen beibehalt. Tafel 15a,c,f zeigt die sukzessive
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Verdauung eines thecaten Dinoflagellaten. An den Membranen der Verdau-
ungsvakuolen werden kleine Abschnirungen und Verschmelzungen von
Vesikel mikroskopiert, die geldste und partikulare Substanzen in das Cyto-
plasma transferieren (Tafel 15d,e). Die meisten Verdauungsvakuolen sind bis
auf wenige Ausnahmen in den jungen und mittleren Kammerbereichen zu
finden. Einige Vakuoclen, die in altere Kammern transportiert werden, haben
schwer abzubauende Inhalte.

Die Foraminiferen aus Gebieten oder Jahreszeiten mit geringer Nahrungszufuhr
(vom Vdéring-Plateau Pyrgo murrhina, Melonis zaandami, Quinqueloculina
seminula und Quinqueloculina sp., Nr.10/11/14) enthalten in alten Kammern
haufiger Vakuolen, gegenliber guterndhrten Tieren (von den Ostgréniandsta-
tionen Quinqueloculina seminula und Triloculina sp., Nr.26,27) mit der
Vakuolenkonzentration in jungen Kammern. Es wird aus dieser Beobachtung
eine kurzere Verweildauer der Nahrungsvakuolen im Plasma abgeleitet. Bei
gunstigen Nahrungsbedingungen ist die rasche Aufnahme hochwertiger Stoffe
erforderlich, um die Vakuolenmembran fir erneute Phagocytose zu liefern. Die
Resorptionsvorgénge in Zeiten minimalen Partikelflusses kénnen ausgedehnt
werden, weil die Membransynthetisierung und Enzymverfligbarkeit keinen Eng-
paB fir die Nahrungsaufnahme bzw. Verwertung darstelien.

Im elektronenmikroskopischen Bild sind die Einlagerungen von Lipidvesikeln in
allen untersuchten Foraminiferen zu erkennen (Tafel 15g, 17i,j). Sie sind rund
bis ellipsoid, nicht von einer Membran umgeben und 2-4pm gro8. Die Anzahl
der Lipidvesikel ist ein Indikator fur den Erndhrungszustand. Sie sind
vorwiegend in mittleren bis alten Kammern (Tafel 19f, 20). Das Vorkommen von
Kohlenhydratreservestoffen in Form von Glykogen kann nicht eindeutig nach-
gewiesen werden. Die oft extrem kieinen, 15-30nm messenden Partikel kénnen
im vielfaltig strukturierten Plasma leicht mit Ribosomen verwechseit werden.

3.3.2.2. Saure Phosphatase-Reaktion (Tafel 16)

Die saure Phosphatase-Reaktion wurde auf der POSE!DON Expedition 1987
zum norwegischen Schelfhang und zum Véring- Plateau an Cibicidoides
wuellerstorfi und Cibicides lobatulus getestet. Das Leitenzym saure Phosphatase
wird Gber die Abspaltung von PO43- als Bleiphosphatausfallung dargestelit. Die
Orte der Enzymaktivitdt sind im elektronenmikroskopischen Bild als kleine,
elektronendichte Kérnchen zu erkennen.
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Die Dauer der Inkubation von 30min im GOMORI- Medium ergibt einen
unspezifischen Bleiphosphatniederschiag an der Peripherie des Cytoplasmas.
Die Kornchen liegen nicht konzentriert in den Enzymvesikeln (Lysosomen),
sondern verteilen sich am Rand des Plasmas. Die Goigi-Apparate und
Nahrungsvakuolen enthalten keine Prazipitate, ebensowenig die Kammer-
zentren. Auch die Kontrolle (Inhibition der Substratspaltung durch NaF) weist
keine Niederschlage auf. Die Inkubationszeiten von 30min sind offensichtlich zu
kurz, um die Enzymaktivitdt im gesamten Plasma darzustellen.

Daher wurde die Dauer der Inkubation auf der METEOR Expedition 1988 zum
Véring-Plateau bei den untersuchten Arten Miliolinella vigilax, Cibicidoides
wuellerstorfi und Triloculina rotunda auf 3h erhght. Geringe unspezifische
Bleiphosphatausfaliungen sind weiterhin in alien Plasmabereichen vorhanden
(Tafel 16a-d). Vermutlich sind zu kurze Auswaschzeiten des Mediums der Grund
fir diese Niederschlage. _

Die Foraminiferen vom Véring-Plateau, die im Halterungsexperiment untersucht
wurden, hatten vor der Fitterung nur wenig Vakuole im Plasma, die allerdings
auch in alteren Kammern zu finden waren. Enzymaktivitdten sind nur an Golgi-
Apparaten und in den Digestionsvakuolen selbst zu finden. Lysosomen werden
nicht beobachtet.

Besonders ausgepragte Bleiphosphatkonzentrationen in lysosomalen Vesikeln
(0,3-0,5um) und Digestionsvakuolen werden im Plasma der Foraminiferen
mikroskopiert (Tafel 16 b,d,e), die durch Futterung einen hochwertigen
Nahrungsschub zur Verfiigung hatten. Die Prazipitate finden sich vorwiegend in
jungen Kammern. Nur vereinzelt sind in alteren Kammern Niederschlage zu
beobachten, die zum einen auf ungeniigenden Auswaschungen beruhen kén-
nen, zum anderen schwache Enzymreaktionen auf schwer verdauliche
Vakuoleninhalte sind. Die ungefitterten Foraminiferen zeigen im gesamten
Plasma keine dichten Bleiphosphataggregationen, sondern geringe unspezi-
fische Niederschlage.

3.3.3. Defdakation (Tafel 17,18)

3.3.3.1. Defakationsvakuolen

Nach der Verdauung zeigen die Vakuolen keine Enzymaktivitdt mehr. Die
Vakuoleninhalte werden teilweise komprimiert und in die jingste Kammer
27



Ergebnisse

transportiert. Dort verschmilzt die Vakuolenmembran mit der Plasmamembran
und der Inhalt wird nach auen abgegeben. Die Pseudo- und Filopodien lagern
die Reste entweder direkt am Aperturstopfen ab, oder transportieren sie weit auf
das Gehause hinaus (Tafel 21).

Die Gr6Be der Vakuolen ist variabel und wird von den Nahrungsstoffen beein-
fluBt. Die kleinsten beobachteten Vakuolen sind 1um, die gréBten bis 35um. Es
werden im Plasma hauptsichlich Wandmaterialien von coccalen Algen und
silikatische Reste der Endo- und Hypothecen mikroskopiert (Tafel 17b,e,g-m).
Die Thecen der Kieselalgen werden aufgebrochen und ineinandergeschachtelt
(Tafel 7a), dort werden weitere silikatische Strukturen angelagert. Die Defa-
kationsvakuolen mit unverwertbaren Wandstrukturen coccaler Algen fusio-
nieren schon im Plasma und werden nicht einzeln zur Apertur transportiert (Tafel
8d,17e). Bei Foraminiferen, die Diatomeen und Algen in Nahrungsvakuolen
aufweisen, werden gemeinsame Defdkationsvakuolen gebildet, die beide
Reststrukturen enthalten (Tafel 18e).

Ein breites Spektrum nicht identifizierter, unverdaulicher organischer Partikel
findet sich in fast allen Foraminiferenarten. Dies kann einmal an der l1angeren
Verweildauer schwer abbaubarer Reste liegen (nicht bei Foraminiferen mit ge-
séttigtem Nahrungsangebot), andererseits zeigt es die Vielfalt und unspezifische
Ingestion verflgbarer Nahrungspartikel.

3.3.3.2. Stercomata und Kristalibildung

Stercomata sind Aggregationen organischer Reste, die im gesamten Zelibereich
auftreten. Sie werden aus vorwiegend silikatischen Abbauprodukten von
Diatomeenthecen gebildet und sind typische Defédkationsvakuolen. Im Plasma
bei allen untersuchten Foraminiferen sind kleinere Einschliisse unter ium zu
finden. Diese Reste stammen vermutlich von Copepodenkotballen, die in
winzigen Bruchsticken ingestiert werden. Im Gehause von Pyrgo murrhina
(Nr.14) mit weit degeneriertem Plasma (stark vakuolisiert, Auflésungserschei-
nungen der Organellen, reduziertes Plasma ochne Reservestoffe) sind bis 35um
groBe Kotballen (Tafel 17m). Es treten bei Tieren mit intakten Protoplasten keine
Stercomata in diesen GroBen auf. Das Fehlen des Aperturstopfens und der
beginnende Geh&usezerfall unterstiitzen die Annahme, daB die Kotballen in das
Gehause gespult wurden und keine aktive Aufnahme stattfand. Die Haufigkeit
der silikatischen Einschlisse unter 1pm nimmt bei Individuen aus Gebieten oder
Jahreszeiten geringer Nahrungszufubr (Q. seminula, T. rotunda, und P. murrhina
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vom Véring-Plateau) deutlich zu, verglichen mit Foraminiferen in sehr guten
Nahrungszustanden (Q. seminula von den Ostgrénlandstationen). Diese Ein-
schliisse stammen vermutlich von Kotballen und nicht von Foraminiferen abge-
bauten Diatomeen.

Die Bildung von Stercomata aus kleinen und groBen pennaten Diatomeen ist in
Tafe! 8a und Tafel 17i,j dargestellt. Die Diatomeenschalen werden auf 2-3um
abgebaut und in Vakuolen aneinandergelagert (Tafel 7a). Die Defaka-
tionsvakuolen werden zum Plasmastopfen transportiert und dort egestiert (Tafel
18e,f). Das Foraminiferengeh&use ist vom Aperturstopfen bis Uber das erste
Drittel (bei M. vigilax Uber das komplette Geh&use) von einer ca. 8 ym dicken
Schicht vermutlich ausgeschiedener Partikel (iberzogen, denn sie entsprechen
dem GréBenbereich der im Plasma komprimierten Reste (Tafel 18a,b).
Partikelbildungen in Form von 0,2-1,5um groBen runden kristallinen Ablage-
rungen sind ausschlieBlich bei Foraminiferen (epibenthische M. vigilax und
endobenthische P. murrhina) vom Hélterungsexperiment des Véring-Plateaus,
10 Tage nach der Fitterung zu mikroskopieren. Die Lithosomen (Kristalle)
bestehen aus abwechseind hellen und elektronendichten, konzentrischen
Materialablagerungen (Tafel 18e,f). Sie finden sich in mittieren bis jungeren
Kammerbereichen und haufig im Aperturstopfen.

3.4. Kammerspezialisierungen (Tafel 19,20)

Im mikroskopischen Bild zeigen die einzelnen Kammern der Foraminiferen ein
differenziertes Aussehen. Der Aperturstopfen wird von feinen Plasmastrangen
aus der jungsten Kammer durchzogen. Das Plasma erscheint daher stark va-
kuolisiert und aufgelockert (Plasmaschaum). Die folgenden jungen Kammern
enthaiten viele Nahrungsvakuolen in Verdauungsfrihstadien und Defakations-
vakuolen kurz vor der Egestion (Tafel 19a-d,f, 20). In mittleren bis alteren
Zellbereichen wird das Plasma weiter verdichtet, die Vakuolen nehmen ab, und
die Anzahl an Lipidvesikel nimmt zu (Tafel 20). Die Lipidvesikel befinden sich
anfangs in elektronendichten, konzentrierten Plasmastrangen, die in alteren
Kammern als homogene feingranuldre Grundcytoplasmastrukturen aufgelost
werden. Die dltesten Kammern enthalten hauig in Grundplasma eingebettete
Lipidvesikel.

In wenigen Foraminiferen ist das Plasma von den jungen Kammern in mittlere
Zellbereiche zurlickgezogen. Bei Quinqueloculina seminula aus der Nordsee
und einigen Rosalina globularis aus den Tropen sind die jungen Kammern
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plasmafrei (Tafel 19e). Vor der Apertur ist ein Partikelstopfen aus Detritus zu
beobachten. Im TEM- Bild ist bei diesen Tieren zu erkennen, daB der Stopfen
nicht von Pseudo- und Filopodien durchzogen ist und daB keine
Plasmaverbindung zwischen der ersten plasmagefiliten Kammer zur Apertur
besteht. Die nachfolgenden Kammern enthalten bereits konzentriertes Plasma
und die typische Vakuolisierung fehlt. Es sind weder Nahrungsvakuolen noch
Defakationsvakuolen vorhanden. Die Zellmembran zeigt keine Degenerations-
erscheinungen und im Plasma findet sich die Ubliche Organellenausstattung,
allerdings mit reduzierter Anzahi von Golgi- Apparaten und Mitochondrien.

3.5. Adaptionen (Tafel 21,22,23)

Einige benthische Foraminiferen zeigen hohe Spezialisierungen, die ihre
Méglichkeiten zur Nahrungsaufnahme, oder zum Nahrungsangebot aligemein
verbessern. Miliofinella vigilax vom Voéring-Plateau und der Antarktischen
Weddell See agglutiniert aus Detrituspartikeln einen Stiel, der mit bis zu 12mm
Lange (Tafel 21a,b) (ber die Sedimentoberflaiche ragt. Der hohle Stiel teilt sich
an der Basis in "wurzelartige” Auslaufer, die zur Verankerung im Sediment
dienen. Die L&nge und der Durchmesser des Stiels korrelieren mit der
GehausegrdBe der Foraminifere (ALTENBACH pers. Mitt.). Das Kalkgehause ist
mit der Mldndung nach oben orientiert und wird von einer Hlle umgeben. Der
Aperturstopfen, die Hille und das Detritusmaterial des Stiels sind in
Zusammensetzung und GroBenspektrum der Partikel identisch (Tafe! 21¢-f).

Die Herkunft der Partikel ist mit Ausnahme vereinzelter Coccolithophoriden- und
Diatomeenreste nicht zu bestimmen. Rupertina stabilis vom Europaischen
Nordmeer heftet sich auf Hartsubstrate und erhebt sich so (ber die Sediment-
oberflache. Der Aperturstopfen ist mit Schwammnadeln durchsetzt und wird als
Stltzskelett flr das ausgespannte Pseudo- und Filopodiennetz benutzt (Tafel
22a). Das Cytoplasma dieser Foraminiferen ist stark konzentriert und enthalt
zahlreiche Lipidvesikel. Es finden sich nur wenig Nahrungsvakuolen.

Die Borsten und Dorsalschuppen eines erranten Polychaeten (Aphroditidae)
vom norwegischen Schelfhang dienen Cibicidoides wuellerstorfi, Cibicides sp.
und Discanomalina sp. als Substrat (Tafel 22b-f,23). Die Tiere verkleben ihre
Gehéuse an den Borsten und Schuppen mit adhésiven Sekreten. Die Verkle-
bung ist ausreichend haftfahig, so daB adulte Cibicides sp. an ddnnen
Lateralsetae ausreichend Halt finden (Tafel 23c). Es bilden sich Partikelaggre-
gate um die Anheftungsstellen, die vereinzelt bis 100um groBe Tintinnenreste
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oder planktische Foraminiferen verkleben (Tafel 22f,23b). Die Miindungen sind
gefiillt mit Coccolithophoriden und mit nicht identifizierbarem Detritusmaterial
unter 0,5um. C. wuellerstorfi ist mit der Umbilikalseite an die Borste geheftet. Das
Tier muB sich beim Bau einer neuen Kammer von der Borste I16sen (Tafel 23a,b).

3.6. Futterungsexperimente (Tafel 24,25)

3.6.1. Europédisches Nordmeer

Die Foraminiferen Miliolinella vigilax, Quinqueloculina sp., Q. seminula, Trilo-
culina rotunda und Pyrgo murrhina aus dem Halterungsexperiment zeigen 1 Tag
nach der Fitterung einen ausgepragten Aperturstopfen. Die Ultradiinnschnitte
von Foraminiferen, die 3 Tage nach der Fltterung fixiert wurden, dokumentieren
die Ingestion frischen planktischen Materials (Tafel 24c¢-d). Die Aufbereitung
des Futters modifizierte die urspriinglichen Strukturen, so daB die Bestimmung
erschwert wurde. In der jungsten Kammer sind Nahrungsvakuolen mit coccalen
Algen und Stercomata zu erkennen (Tafel 24a). Bei 7. rotunda sind 2-3um groBe
spharische Nahrungspartikel im Plasma, die konzentrisch angeordnete, hohle
Fortsatze tragen (Tafel 24c). M. vigilax, Q. seminula und P. murrhina haben
Muskelgewebeteile und Kollagenfasern im Plasma. Die Kollagenfasern
bestehen aus einzelnen 100nm breiten Fibrillen, die die typische 64 nm
Periodizitat der Anordnung von Tropokollagenmolekiilen aufweisen (Tafel 24f;
WELSCH und STORCH 1976). Muskelgewebe ist auch am 6. Tag nach der
Fatterung vereinzeit in den Nahrungsvakuolen enthalten. Am 10. Tag nach der
Fltterung ist die Anzahl der Nahrungsvakuolen bei M. vigilax reduziert und es
werden verstarkt Stercomata gebildet. Bei einigen Individuen von Q. seminula
und T. rotunda finden sich immer noch unverdaute Diatomeen im Plasma, aber
nur wenig neugebildete Ingestionsvakuolen. Die Anzah! der Lipidvesikel ist
gegenuber Foraminiferen vor der Fitterung vervielfacht. In jungen Kammer-
bereichen sind Kristalibildungen (Lithosomen) bei P. murrhina und M. vigilax zu
mikroskopieren (Tafel 18¢,d).
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3.6.2. Nordsee

Auf der Oberflaiche der gefiitterten Sedimentkerne bildet sich nach 4h ein
dinner, grinticher Belag, bestehend aus Futteralgen, der nach 24h nicht mehr
sichtbar ist. Die untersuchten Foraminiferenarten Quinquefoculina sp.,
Quinqueloculina seminula und Triloculina rotunda des Fitterungsexperimentes
zeigen mit Ausnahme eines ausgepragten Plasmastopfens (ebenfalls bei
abgestorbenen Tieren vorhanden) keine Reaktion auf den Nahrungseintrag.
Das Plasma ist kompakt und enthilt selbst in jungen Kammerbereichen nur
wenig Vakuolen. Pseudo- und Filopodien sind nicht ausgebildet. In den
Nahrungsvakuolen sind Bakterien, silikatische Einschilisse und bis zu 25um
groBe, nicht identifizierte Partikel zu finden (Tafe! 25). Der Inhailt der Vakuolen
unterscheidet sich nicht von den ungefitterten Foraminiferen, die direkt nach
der Probennahme und am Tag der Fiitterung fixiert wurden (Tafel 5 d,e).

3.7.  Réuber

Die Ergebnisse (ber Anzahien ingestierter Foraminiferen aller untersuchter
Makrofaunaorganismen sind in Tab.4 zusammengefagt.

Tabelle 3:

Benthische Meio- und Makrofauna ohne Foraminiferen in Gastral- und Darm-
raumen.

Spezies {(Anzahl) Spezies (Anzahl)
Malettia sp. 55 Harpinia sp. 7
Arca sp. - 10 Gnathia sp. 2
Desmosoma sp. 10 Amphinomidae 9
Copepoda 6 Opheliidae 2
Cumacea 8 Paranoidae 3
Tanaidacea 5 Lyssianassidae 3
Nematoda 59 Hapioops sp. 4

32



Ergebnisse

Tabelle 4:

Durchschnittswerte benthischer und planktischer Foraminiferen aus Gastral-
und Darmraumen benthischer Makrofaunaorganismen (Standardabweichung in
Klammern). Die 6 GKG-Stationen sind zusammengefaBt. AGT= Agassiztrawl,
GKG= Grofikastengreifer.

Station Spezies Anzahl GroBe benthische planktische
[mm] Foraminiferen Foraminiferen
Mé?g Nr.12 Pontaster tenuispinus 23 64,7 (11,7) 30,3 (51.8) 29,4 (44,3)
AGT
Bathycrinus sp. 16 11.4 (2,2) 10,0 (9,6) 9,2 (10,7)
Ophiactis abyssicola 19 24,3 (6,4) 6,8 (6,4) 7.3 (10,7)
Ophiocten gracilis 34 19,3 (5,1) 4,8 (7,9) 2,8 (3,4)
M(§92 Nr. 15 Pontaster tenuispinus 126 60,8 (9,4) 4,7 (6,2) 4,6 (6,8)
AGT
Ophiactis abyssicola 49 20,5 (6,7) 4,6 (4,2) 4,6 (6,9)
Ophiocten gracilis 62 15,9 (3,2) 3,8 (3.9) 2.8 (3,2)
M533 Nr. 23 Pontaster tenuispinus 18 65,7 (11,9) 37,0 (56,7) 37,3 (47,3)
AGT
Ophiocten gracilis 12 23,9 (8,9) 9,0 (10,5) 5,5 (5,7)
Ophiura sp. 14 31,1 (9,6) 6,7 (10,9) 7.6 (10,9)
M480 Nr. 13 Nephasoma sp. 28 22,6 (8,0) 33.0 (19,7) 9,6 (7,9
M492 Nr. 15
Ma07 Nr. 17
M519 Nr. 19
M529 Nr. 21
M532 Nr. 22
GKG
Notomastus sp. 126 Bruchstiicke 0,8 (2,4) 4,7 (5,1)
Cwenidae 28 Bruchstiicke 1,8 (2,2) 4 (3,8)
Ophiocten gracilis 29 21,8 (6,1) 7.8 (7.5} 8,3 (8,9)

Von insgesamt 22 Arten haben 14 keine intakten Foraminiferengehause im
Gastralraum oder Darm (Tabelle 3). Bei 7 Arten und einer Familie sind komplette
Gehause und Bruchstiicke zu finden. Der Asteroide Pontaster tenuispinus aus
den Agassiztrawlfingen hat durchschnittlich gleich viele benthische und
planktische Foraminiferen im Magen. Auf der Hang- (M 479) und FuBstation (M
533) betragen die Anzahlen der gefressenen Foraminiferen bis zum 6-8-fachen
gegeniiber der kuppennahen Station (M 492). Neben den intakten Foramini-
ferengehdusen und zahlreichen Bruchstiicken sind muctse Aggregate aus
nicht identifizierbarem Material, Teilen von Pteropodenschalen und Sediment-
partikel zwischen den Magendivertikeln zu finden. Uber 80% der Gastralraume
waren leicht gedffnet und der Magen teilweise hervorgestulpt. Die Ophiuriden
Ophiactis abyssicola, Ophiocten gracilis und Ophiura sp. haben hauptséachlich
schleimiges Detritusmaterial und auffallig viele Sedimentkérner im Magen. Die
Zahien ingestierter Gehduse schwanken pro Individuum im Mittel zwischen 3,8-

9.0 benthischen und 2,8-7,6 planktischen Foraminiferen. Bei Ophiocten gracilis
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aus den GroBkastengreiferproben liegen die Durchschnittswerte der ingestierten
Foraminiferen mit 7,8 (benthischen) und 8,3 (planktischen) geringfiigig hdher,
verglichen mit den Agassiztrawlfangen. Die Gastralrdume sind bei 2/3 der
untersuchten Tiere leicht gebffnet.

Die Sipunculiden (Nephasoma sp.) haben mit durchschnittlich der 3-fachen
Anzahl benthischer Foraminiferengehiuse (33,0) gegenilber planktischer
Gehause (9,6) die zweithGchsten Werte (berhaupt. Am Darmanfang sind die
Foraminiferengehause unzerstdrt, gegen Ende des Darms nur noch in Bruch-
stlicken zu finden. Im Gehause von einigen benthischen Foraminiferen aus dem
vorderen Darmbereich der Sipunculiden ist noch Plasmafarbung zu erkennen.
Es sind keine sandschaligen Foraminiferen oder Sedimentkérner im Darm. Die
Polychaeten Notomastus sp. und Vertreter der Owenidae haben nur wenig
Foraminiferen ingestiert. Sedimentmaterial, Foraminiferenbruchsticke und
intakte Gehause sind in allen Darmbereichen zu finden. Bathycrinus sp. von der
Hangstation (479) hat durchschnittlich 10 benthische und 8,2 p!anktisch'e
Foraminiferen im Magen. Foraminiferenbesiedelung auf der untersuchten
Makrofauna wurde in keinem Fall beobachtet.

3.8. Parasiten und Symbionten (Tafel 26,27,28,29,30)

Ektoparasiten

Bei Quinqueloculina sp. aus der Nordsee (Nr.4;5) werden an 6 Individuen im
REM- Bild zwei Typen von becherférmigen Parasitenresten mikroskopiert. Der
erste Typ ist oval und ca. 100um groB (Tafel 26a,b). Er ist mit der Basis an der
Foraminifere festgeheftet, die AuBenseite ist offen und enthalt eine eingespu‘.‘:lté
pelagische Foraminifere. Der zweite Typ ist 80um gro8 und rund (Tafel 26¢,d).
Die Verbindung zum Gehause der Foraminifere wird durch einen verjiingten
Stiel hergestellt. Die Detailaufnahme 26d zeigt einen 5um breiten Wulst, mit
deutlichen Aufldsungserscheinungen des Karbonates um den Stiel. Es ist
unklar, ob die beobachteten Reste nur "Hillen" verlassener Ektoparasiten sind

oder ob die Parasiten durch den Praparationsvorgang mechanisch zerstort
wurden.

Locher in Foraminiferengehéusen

Die Gehduse von Pyrgo murrhina aus dem Europédischen Nordmeer weisen
haufig 20-100um groBe Licher auf (Tafel 26e,f). Von 100 lichtmikroskopisch un-
tersuchten P. murrhina-Gehausen sind 67 perforiert. Die Locher finden sich
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{iberall im Gehause, bevorzugte Bereiche werden nicht festgestellt. Die 67 Ge-
hause mit Léchern wurden dekalzifiziert und auf Sekundérbesiedelung unter-
sucht. Die Foraminiferen sind mit Sedimentmaterial angefulit, Metazoen werden
nicht gefunden.

Nematoden in Foraminiferengehdusen

Bei zwei Pyrgo murrhina Individuen, die fir die TEM aufbereitet wurden, sind
nach der Dekalzifikation Nematoden zu erkennen (Tafel 27 a,b). Die
Foraminiferen sind aufgrund eines ausgepragten Plasmastopfens als lebend
angesprochen worden. Es ist nicht auszuschlieBen, daB Lécher vorhanden
waren. Die Nematoden sind durch die Nachfixierung mit Osmiumtetroxid
schwarz kontrastiert. Die Abbildung 27b zeigt 60-80um groBe, ovale
Nematodeneier im Foraminiferengehduse. Die Nematoden kénnen durch
auffallige Kopf- und Schwanzcharakteristika als Stephanolaimus- Verwandte
identifiziert werden (JENSEN pers. Mitt.).

Foraminiferengehduse mit Partikelagglutination

Auf dem Gehause einer Cibicides sp. vom Norwegischen Schelfhang ist zwi-
schen der zweit- und drittjuingsten Kammer eine ca. 100pm groBe, hugelartige
Partikelagglutination zu erkennen (Tafel 27¢,d,e). Die einzelnen Partikel sind 5-
20um groB. Sie bestehen nicht aus Nahrungsresten. Auf einer Seite ist eine
20um breite Offnung, die sich nach innen fortsetzt. Die Apertur von Cibicides sp.
ist mit Coccolithophoriden angeflllt.

Bakterien im Foraminiferencytoplasma |

Im Plasma von Ammotium cassis aus der Ostsee sind 1-2um grofBe,
membranumgrenzte, bakterienihnliche Einschlisse (Tafel 28a,b). Die DNA ist
schlecht erhalten und es fehlen Polyphosphatgranula, um sie eindeutig zu
identifizieren. Es ist zweifelhaft, ob es sich um Bakterien handelt.

Rosalina globularis aus den Tropen enthélt in Nahrungsvakuolen
Cyanobakterien mit typischer Wandstruktur. Gramnegative Bakterien mit
Polyhydroxybutterséure in Speichervesikeln sind zwischen einzelnen Kammern
zu beobachten (Tafel 28¢,d). Quinqueloculina seminula von den Nordsee-
stationen hat in Nahrungsvakuolen und im freien Plasma gramnegative
Bakterien (Tafe!l 25,28f). Das Genom ist im Verhdltnis zur Bakterienzelle
abnormal groB. In einigen Individuen mit degeneriertem Plasma finden sich
grampositive Bakterien (Tafel 28e).
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Bei P. murrhina aus dem Europaischen Nordmeer kemmen 3 Bakterientypen in
hoher Dichte im Plasma vor. Die Bakterien werden in jungen Kammerbereichen
mit feinen Plasmastrangen mikroskopiert. Das Plasma in alteren Kammern zeigt
keine morphologischen Unterschiede, verglichen mit Foraminifern der gleichen
Station, die keine Bakterien enthalten. Typ 1 ist 0,6-1,0um groB, grampositiv und
enthalt ein vergréBertes Genom. Die grampositiven Bakterien zeigen die
charakteristisch dicke Zellwand aus Peptidoglycan Den Bakterienzellwanden
sind Ausscheidungsprodukte (Polymere) aufgelagert, die durch Ausbildung
feiner Strange untereinander verbunden sind (Tafet 29a,b). Typ 2 ist 0,8-1,5um
groB, gramnegativ und enthalt elektronendichte Polyphosphatgranula (Tafel
29c,d). Der 3. Typ ist 1-1,5um groB, gramnegativ und enthalt zellfullende
Speichergranula mit Polyhydroxybuttersaure (Tafel 29e,f).

Virendhnliche Partikel im Cytoplasma

Bei zwei Individuen von Elphidium excavatum clavatum aus der Ostsee sind
Virenpartikel im Plasma zu finden (Tafel 30a,b,c). Die Partikel sind ca. 100nm
groB, hexagonal, unbehiillt und haben einen 65 nm elekironendichten "Kern".
Sie werden nur in jungen Kammern gefunden und kommen in Gruppen an
cytoplasmatischen Einschliissen, oder in mikrokristalliner Anordnung vor. An
jeweils fUnf vergréBerten TEM-Aufnahmen zweier infizierter und finf nicht infi-
zierter E. excavatum clavatum wurden Flichenmessungen an Lipidvesikeln,
isolierten Chloroplasten und Vakuolen durchgefiihrt (Tab. 5).

Tabelle 5: 7

Elphidium excavatum clavatum. Vergleichende Flichenmessungen von
Plasmakompartimenten virusinfizierter und nicht infizierter Foraminiferen auf
100pm2 standardisiert (Standardabweichung in Klammern}).

Lipidvesikel Chloroplasten Vakuolen
(um?2) (pm?) (um2)
Virusinfiziert 9,8 11.9 61,4
(2,5) (1.4) (3,5)
nicht infiziert 16,6 12,8 42 1
(2,4) (1,8) (5,2)
Differenz (%) 40,7 7,0 31,4
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Der Cytoplasmavergteich infizierter und nicht infizierter Foraminiferen zeigt
deutlich morphologische Unterschiede (Tafel 30d,e). In infizierten Tieren betragt
die Flache der Lipidvesikel mit 9,8um, gegenlber 6,6um nicht infizierter Tiere
knapp 60%. Die Fléache der isolierten Chloroplasten infizierter Foraminiferen ist
mit 7% nur geringfigig kleiner verglichen mit gesunden Tieren. Die Vakuoli-
sierung bei Foraminiferen mit Viruspartikeln ist um 31,4% signifikant vergréBert.

Isolierte Chloroplasten

Im Cytoplasma von Elphidium excavatum clavatum sind 1-2um groBe, nackte
Chloroplasten zu erkennen (Tafel 30d). Sie sind im Querschnitt rund bis ovoid
und enthalten Membranstapel (Thylakecide). In den Thylakoiden befinden sich
ca. 0,2um groBe Starkegrana, die von verdichteten Plasmabereichen (Pyreno-
iden) gebildet werden.

Ein Sedimentkern mit E. excavatum clavatum wurde 48h von einer Seite
dauerbelichtet, ein anderer Sedimentkern 48h im Dunkeln gehéltert. Die
Foraminiferen reagieren nicht positiv phototaktisch auf die einseitige Belichtung.
AnschlieBend wurden je fiinf Foraminiferen f(ir die TEM fixiert. Die Ultradinn-
schnitte zeigen bei allen Foraminiferen eine ungerichtete Chloroplasten-
verteilung im Plasma. Konzentrierte Ansammlungen isolierter Chloroplasten an
der Zellperipherie sind nicht festzustellen.
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Diskussion

4. Diskussion

4.1. Methodenkritik

Die deskriptiv-morphologische Bearbeitung von Benthosforaminiferen erfordert
eine adaquate Probennahme, um bis zur Fixierung die natlrlichen Biotop-
bedingungen so wenig wie mdglich zu verandern. Da dieser Anspruch mit den
aktuellen Methoden nur zum Teil zu erflllen ist, missen die SchluBfolgerungen
kritisch bewertet werden.

Von Beginn der Probennahme am Meeresboden, Uber Sieb- und Auslese-
verfahren, bis hin zur Fixierung vergehen mindestens 3 Stunden. In dieser Zeit-
spanne kdénnen physiologische Prozesse ablaufen, die die Ultrastruktur so
verdandern, daB sie nicht mehr den natirlichen Lebenssituationen entspricht.
Andererseits zeigen die gehalterten Foraminiferen, daB sie auch nach einer
Stérung in der Lage sind, hohe Stoffwechselleistungen zu erbringen. Dies fUhrt
zu dem SchluB, daB die Ergebnisse flr Interpretationen der Foraminiferen-
biologie brauchbar sind, aber nur unter Vorbehalt generelle Glitigkeit besitzen.

Die Probennahme ist durch den Einsatz des Multicorers gegeniber dem GroB8-
kastengreifer grundlegend verbessert worden. Schiffsbewegungen verspilen
die Oberflache des GKG's so stark, daB nicht mehr von der Erhaltung des nat(r-
lichen Biotops ausgegangen werden kann. Die epibenthische Foraminifere
Mitiolinella vigilax wurde bis 1 cm tief in das Sediment geschwemmt. Diese gro-
ben Stérungen werden durch den Multicorer vermieden. Haufige Priméarreaktio-
nen der Foraminiferen auf Stérungen ihrer Umwelt (Erschitterungen, Turbu-
lenzen etc.) beginnen mit der Kontraktion des peripheren Plasmanetzes. Die
Folge ist eine Konzentration des gesamten Protoplasten. Insofern ist fraglich, ob
das Fehlen des "Plasmaschaumes" (feine Pseudopodien- und Filopodien-
systeme in und vor der jungsten Kammer) auf eine stérungsinduzierte Kontrak-
tion der Plasmaauslaufer zurtickzufilhren ist, oder ob es sich um eine Stoft-
wechseladaption an Phasen stark eingeschrankter Nahrungszufuhr handelt.

Die Verwendung der Binokular-Kiihitisch Kombination (LINKE 1989) auf der
METEOR Reise Nr.7 erméglichte Auslesearbeiten bei Temperaturen um 2°C.
Erwarmung (ber 6°C schadigt die Foraminiferen irreversibel; wegen beginnen-

99



Diskussion

der Autolyseprozesse scheiden sie fur uitrastrukturelle Untersuchungen aus. Bei
den Proben von der POSEIDON Expedition 141 wurde noch kein Kihltisch
eingesetzt, sondern die Petrischalen mit den Foraminiferen von auBen mit
Seewassereis gekihlt. Die schiechtere Strukturerhaltung von Membranen bei 4
Individuen von Rupertina stabilis und Cibicides lobatulus wird auf diese
Temperaturschwankungen wéahrend der Sieb- und Auslesearbeiten zurlick-
gefahrt.

Die Ansprache von Foraminiferen als lebend wurde durch AuBere
Charakteristika, wie plasmagefarbtes Gehause (nicht erkennbar bei
dickwandigen Gehausen von Pyrgo murrhina, Quinqueloculina seminula und
Triloculina rotunda), ausgepragten Aperturstopfen und Plasmaauslaufer
vorgenommen. Diese ldentifikation ist fUr physiologisch intakte Individuen
unzureichend. Plasmafarbung kann durch eingespiilte, bakterienbesiedelte
Sedimentpartikel oder Metazoen im Geh&use entstehen und ist kein eindeutiges
Kennzeichen von lebendem Plasma. Aperturstopfen aus aggregierten Partikel
kommen auch bei Individuen vor, die keine Nahrungspartikel aufnehmen und
den Stoffwechse! reduziert haben. Bei diesen Tieren erflllt der Stopfen offenbar
eine Schutzfunktion, um die Geh&usedffnung vor Parasiten und R&aubern zu
bewahren. Die Pseudopodien- und Filopodienausbildung ist ein guter Indikator
fur aktive Foraminiferen. Leider erholten sich die Tiere bei den
Ausleseverfahren nach der Probennahme nur selten soweit, daB sie Plasma-
netze ausbildeten.

Der Individualzustand untersuchter Foraminiferen ist ein weiterer unbekannter
Faktor in der Beurteilung des Protoplasten. Erlaubt die Komposition des Cyto-
plasmas (Nahrungsvakuolen, Lipidvesikel, Organellenausstattung) noch Rick-
schlisse auf die stoffwechselphysiologischen Aktivitdten und Biotopbedin-
gungen, so bleiben individuelle Merkmale wie Alter, GroB8e und Fortpflanzungs-
stadium meist unberiicksichtigt.

Die Strukturerhaltung des Cytoplasmas ist suboptimal, die besten Resultate
wurden mit 2,5% Glutaraldehyd und anschlieBender OsQ4 Fixierung erzielt.
Vermutlich bildet das kompakte Karbonatgehduse in Verbindung mit der IOL
(Inner Organic Lining) eine Barriere, die das Eindringen des Fixans stark
verlangsamt. Inkubationszeiten bis zu 48h in EDTA zur Aufldsung des Karbo-
natgehauses sind einer idealen Strukturerhaltung ebenfalls abtraglich. Des
weiteren kann davon ausgegangen werden, daB der rasche Druckabfall bei der
Probennahme ohne in situ Fixierung ultrastrukturelle Modifikationen verursacht.
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So wird von Paramecium sp. bei 100-250bar Druck eine Veradnderung der
Cilienbewegung beschrieben, die durch Verschiebung der Ca2*-lonen-
konzentration verursacht wird (OTTER et al. 1987). Im umgekehrten Fall ist
anzunehmen, daB die druckadaptierten Foraminiferen der Tiefsee durch die
Probennahme ohne Dekompression geschédigt werden. Davon waren bei einer
Veranderung der lonenkonzentrationen alle mit Mikrotubuli ‘assoziierten
Strukturen betroffen, die die Hauptteile des Zellgeristes bilden.

Trotz aller methodischen Schwierigkeiten hat sich gezeigt, daB die Nahrungs-
partikel von der Aufnahme bis 2zur Abgabe im Foraminiferencytoplasma ultra-
strukturell verfolgt werden kénnen. Die Elektronenmikroskopie ist somit eine
geeignete Methode, um natirliche Nahrungssituationen von Foraminiferen zu
charakterisieren.

Die Erhaltungszustdnde der Makrofauna aus den Agassiztrawifingen sind
durch den Wasserstaudruck im Steert wahrend der Schlepp- und Hievzeiten
wesentlich schlechter, verglichen mit den Proben aus dem GroBkastengreifer.
Besonders Asterciden und Ophiuriden weisen Extremitatenverluste, sowie
gebffnete und ausgestilpte Gastralrdume auf. Soweit die Probenanzahl das
Aussortieren von stark geschadigtem Material zulieB, wurden nur Tiere mit
weitgehend geschlossenen Gastralraumen in den Auswertungen berlcksichtigt.
Dabei ist denkbar, dafi Tiere mit geschlossenen Gastralrdumen bereits zum
Zeitpunkt der Auswertung Gastralinhalte ausgestilpt haben kénnen.

4.2. Riuber und Parasiten

421. R&auber

Die Foraminiferen nehmen durch ihre Verbreitung und Biomasse eine wichtige
Rolle als potentielle Nahrungsquelle fiir andere benthische Organismen ein.
Eine Vielzah! von Tiergruppen sind als Konsumenten von Foraminiferen
beschrieben worden (Tabelle 6). Hierbei muB zwischen Detritus- bzw. Sediment-
fressern, die nur zufallig Foraminiferen ingestieren, und selektiven Raubern, die
sogar auf bestimmte Arten spezialisiert sind (BILYARD 1974), unterschieden
werden. Zu ersteren zahlt die detrivore Makrofauna, zu letzteren kleine Orga-
nismen, die ihre Ernahrungsbedirfnisse mit einzelnen Foraminiferen befriedigen

kénnen. Juvenile Makrofauna kann gleichfalis zu selektiven Foraminiferen-
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raubern gehdren und spéater im Adulistadium zu anderen Futterquellen
ubergehen, wie der Flachwassergastropode Olivella biplicata (HICKMAN und
LIPPS 1983). Hoher FraBdruck durch viele unselektive Rauber kann die
Foraminiferenpopulation stark reduzieren (CHRISTIANSEN 1958).

Tabelle 6:
R&uber von Foraminiferen

Foraminifera Spiculosiphon radiata Christiansen (1964)
Nematoda Sliter (1971)
Sipunculida Phascolion cryptus Buzas und Carle (1979)
Scaphopeda Bilyard (1974)
Polychaeta Cirratulidae Buzas und Carle (1979)
Gastropoda Olivella biplicata Hickman und Lipps (1983)
Philine alata Brand und Lipps {1982)
Philine orientalis Taylor (1980)
Retusa obtusa Berry (1988)
Isopopda llyarachna abyssorum Wilson und Thistle {1985)
Cirripedia Balanus crenatus Glasstetter und Senn (1985)
Decapoda Penaeus merguiensis Moriarty und Barclay (1981)
Chong und Sasekumar {1981)
Crago vuigaris Myers (1943)
Asteroidea Thorcaster cylindratus Briggs (1985)
Styracaster horridus Briggs (1985)
Holothuroidea Psychropotes semperiana Briggs (1985)
Pisces Gobionellus boleosoma Carle und Hastings (1982)
Eucinostomus gula Kerschner et al. (1985)

Die Ergebnisse der Makrofauna-Untersuchung zeigen, daB mit Ausnahme von
Sipunculiden alle der Gruppe unselektiver Foraminiferenraubern zuzurechnen
sind. Die Asteroiden haben mit bis zu 37 ingestierten Foraminiferen pro
Individuum die héchsten Werte (iberhaupt. Diese Zahlen sind sicherlich noch
zu niedrig, weil die Gastralrdume vor der Fixierung gedffnet waren und daher
Verluste der Mageninhalte nicht auszuschlieBen sind. Gegen eine selektive
Ernahrungsweise spricht die GréBe der Asteroiden und Ophiuriden, fir deren
Stoffwechsel einzelne Foraminiferen nicht geniigen, sowie die Menge anderer
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Nahrungspartikel und die gleiche Anzahl benthischer und planktischer
Foraminiferen im Magen. Das genaue Verhaltnis von benthischen zu
planktischen Foraminiferen im Sediment des Véring-Plateaus ist nicht bekannt.
Es ist anzunehmen, daB selektive Rauber benthische Foraminiferen mit
plasmagefiliten Gehiusen den bereits abgebauten oder leeren planktischen
Foraminiferen vorziehen (BOLTOVSKOY und LENA 1970).

NAUEN (1978) geht bei einem mitteigroBen Asterias rubens (50g NaBgewicht)
von einem taglichen Bedarf in Hohe 1% des Kérpergewichtes aus. Das
bedeutet, er miBte taglich 50 000 bis 100 000 Foraminiferen (5-10ug
NaB8gewicht pro Foraminifere; THOMSEN 1989) fressen, um seine
Nahrungsanspriiche mit Foraminiferen allein zu befriedigen. Daraus folgt, da8
die Makrofauna pro Zeiteinheit nicht genug Nahrung aufnehmen kann, wenn sie
ausschlieBlich kleine Meiofaunaorganismen suchen, jagen und fressen mufB
(GERLACH 1978).

Bei Sipunculiden ist die selektive Erndhrungsweise mit Foraminiferen als
Nahrung allein gunstiger. Die Biomasse einzelner Sipunculiden betragt
zwischen 1,4 und 28mg NafBgewicht (errechnet nach ROMERO-WETZEL 1987,
1989). Die durchschnittliche Anzahl ingestierter Foraminiferen liegt mit 33 in der
erforderlichen GroBenordnung des Nahrungsbedarfs. ROMERO-WETZEL
(1989) fand 268 bis 11 000 Gange pro m2, wobei einem Individuum ca. 30
Gange zuzuordnen sind und errechnete, daB bei den hdchsten
Siedlungsdichten die gesamte Oberflache als Einzugsgebiet flr Nahrung
genutzt werden kénnte.

Die Zah! der von Nephasoma sp. ingestierten benthischen Foraminiferen ist um
den Faktor 3 hdher als die Zahi planktischer Foraminiferen. Dies deutet auf eine
aktive Selektion nach plasmagefillten Foraminiferen, die eine hochwertige
Nahrungsquelie darstellen. Bei dem Sipunculiden Nephasoma nicolasi wurde
48% organisches Material im Darm nachgewiesen, gegeniber 8,6% im
umgebenden Sediment, was gleichfails fir selektive Nahrungsaufnahme
hochwertigen Futtermaterials spricht (THOMPSON 1980).

Als weitere selektive Foraminiferenrauber sind Scaphopoden beschrieben
worden (BILYARD 1974; DAVIES 1988). An den bearbeiteten Stationen wurde
nur eine leere Scaphopodenschale gefunden, so daB diese Beobachtungen
nicht bestétigt und erganzt werden kénnen.
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4.2.2. Parasiten

Die Unterscheidung zwischen Rauber und Parasiten ist bei Foraminiferen
problematisch. Es ist nicht klar, ob zum Beispiel Nematoden im Gehiuse kalk-
schaliger Foraminiferen nur Teile vom Wirtsplasma fressen (Parasit), oder die
Foraminiferen abtéten (Rauber). GOODAY (1984) hat die Gehause von mehr als
16000 Foraminiferen auf Metazoenbesiedelung untersucht. Der Hauptteil der
Gehausebewohner von agglutinierten Foraminiferen sind Sipunculiden, gefolgt
von Nematoden, Polychaeten, harpacticoiden Copepoden, Isopoden,
Amphipoden, Tanaidaceen und Hydroiden. Die meisten Gehause enthalten kein
Foraminiferencytoplasma, daraus folgerte GOODAY (1984), daB die Gehiuse
nur zum Schutz aufgesucht werden.

Zur Differenzierung von Lebend- und Totfauna wird bei Foraminiferen
Bengalrosa eingesetzt. Die Farbung von Gehausen die leer erscheinen, kann
sowohl durch bakterienbesiedeltes Sedimentmaterial und durch Restcytoplasma
der Foraminiferen verursacht werden. Es ist anzunehmen, daB die Nematoden
und andere Metazoen diese Nahrungsquellen nutzen,

Im Gehause von zwei Pyrgo murrhina sind Nematoden und Nematoden-
eier mikroskopiert worden. Es ist nicht sicher, ob Locher in den Gehausen
vorhanden waren. Von 100 untersuchten Gehausen sind 67 perforiert, aber

nicht besiedelt. Die Durchmesser der Lécher sind variabel und messen von
20um bis 100um.

SLITER {(1971) schiieBt von 3,7-14,3um groBen Loéchern in bestimmten
Gehausearealen auf gezielt bohrende Nematoden. Die Locher von bohrenden
Gastropoden ist um das 10-fache héher, was die Vermutung von SLITER unter-
stitzt die Nematoden seien die Verursacher der Gehéauseperforationen. Uber
den Mechanismus des Bohrens oder Dekalzifizierens der Foraminiferen-
gehause durch die Nematoden werden keine Angaben gemacht.

Die Nematoden des Europaischen Nordmeers setzen sich vorwiegend aus
Raubern, Sediment-, Episubstrat- und Aasfressern zusammen (JENSEN 1988).
Vorrichtungen zum Bohren oder besondere Sekretdrisen, die zur Aufldsung
des Gehduses fihren kdnnten, sind nicht bekannt (JENSEN pers. Mitt.). Wenn
die Ldcher von den Nematoden stammen, ist fraglich, wieso sie nicht die
Aperturéffnung benutzen, um in das Gehiuse einzudringen. Bei lebenden
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Foraminiferen ist es zum einen von der Lebensposition abhéngig (epibenthische
Foraminiferen haben die Apertur von der Sedimentoberfliche weg zum
Partikelstrom orientiert) und von méglichen MaBnahmen der Foraminiferen
gegen Parasitenbefall. Der Aperturstopfen bildet mit aggregierten Partikeln.eine
naturliche Barriere. Weiter ist anzunehmen, daB die adhésiven Substanzen der
Pseudopodien einen Nematoden ernsthaft gefdhrden kénnten, verklebt und
ingestiert zu werden. Sollten die Nematoden nur zum Schutz Foraminiferen-
gehause aufsuchen (GOODAY 1984), so bietet sich die Besiedlung der zahl-
reichen leeren Gehéduse durch die Apertur an.

Die Ergebnisse lassen zwei Schliisse zu. Entweder die Nematoden besiedeln
leere Gehause und die Lécher stammen nicht von ihnen, oder Nematoden
nutzen plasmagefillte Foraminiferen als Nahrungsquelle und suchen sich einen
Weg Uber dinnere Wandstrukturen oder Poren (SLITER 1971), um in das
Gehauseinnere vorzudringen. Die richtige Interpretation kann nur Gber den
experimentellen Nachweis der RAauber-Beute Beziehungen zwischen
Nematoden und Foraminiferen erfolgen.

Auf Quinqueloculina sp. aus der Nordsee sind ektobiontische Reste zu finden,
die mit einem stieldhnlichen Fortsatz die Karbonatwand durchdrungen haben.
Ahnliche ektobiontische Organismen sind bei Ammotium cassis aus der Ostsee
beobachtet worden (LINKE pers. Mitt.). Der eingedrungene Fortsatz deutet auf
eine parasitische Funktion. Die direkten Konsequenzen fir den Wirt sind
unbekannt.

Viren sind im marinen Milieu in hohen Konzentrationen von bis zu 5 x 108-15
x106x ml-1 zu finden (BERGH et al. 1989). Sie sind selten in Protozoen und
bisher noch nicht in Foraminiferen mikroskopiert worden (LAUCKNER 1980). Bei
zwei Individuen von Eiphidium excavatum clavatum aus der Ostsee konnten
virusdhnliche Partikel identifiziert werden. Die morphologische Analyse des
Durchmessers und das Vorkommen der typisch mikrokristallinen Anordnung
weist auf eine Iridovirusinfektion (DEVAUCHELLE 1977, DEVAUCHELLE et al.
1985). Vorausgesetzt, das Plasma mit vielen Lipidvesikeln und wenig Vakuolen
spiegelt einen besseren physiologischen Zustand wider, verglichen mit stark
vakuolisiertem Plasma und reduzierten Lipidvesikeln, dann hat die Infektion
cytopathologische Auswirkungen. Infizierte Foraminiferen haben nur 60% der
Lipidvesikel und 31% mehr Vakuolen im Plasma, gegeniber nicht infizierten
Foraminiferen. Ultrastrukturelle Veranderungen von Wirtszell-Lysosomen und
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der Verlust der Inhalte als zelluldre Reaktion werden bei Fischen nach einer
Virusinfektion beobachtet (LIVERSIDGE et al. 1985).

Die Zusammenhange von cytopathologischen Effekten und Virusinfektionen
mussen durch die begrenzte Anzahl von untersuchten Individuen und deren
unbekannte physiologischen Zustdnde zum Zeitpunkt der Fixierung kritisch
erwogen werden. Die Tatsache der Virusinfestation mit Vermehrungsstadien in
Foraminiferen ist davon unberiihrt und fiir die Diskussion der Virenverbreitung
bzw. Transformation von grundsétzlicher Bedeutung. Weltweit leben Foramini-
feren mit hohen Biomassewerten, die ein groBes Vektorpotential fiir Viruskrank-
heiten darstelien. ihre engen Nahrungsbeziehungen mit Bakterien und Meta-
zoen unterstutzen die Vermutung, sie kénnen als mégliche Krankheitsibertrager
far ein breites Artenspektrum dienen.

4.3. Adaptionen an Lebensbedingungen verschiedener Biotope

Saisonal bedingte vertikale Nahrungsschibe (Rice et al. 1986) erfordern
Ausdauer in Zeiten eingeschrankter Nahrungszufuhr und flexible Reaktions-
fahigkeit, um Nahrungskonkurrenten zuvorzukommen. Diese Voraussetzungen
erfillen die Foraminiferen durch sofortige Bereitstellung von Membranmaterial
zur Phagocytose und durch kaltadaptive Enzym-Mechanismen. Starke
Vakuolisierung und Abbau von Reservestoffen sind die stoffwechselphysiolo-
gischen Mégichkeiten, um Phasen geringerer Nahrungszufuhr zu berdauern.
Die Vergleiche zwischen Sedimentfallenmaterial (Tafel 13) und aufgenommenen
Nahrungspartikeln zeigen die unselektive Ingestion aller nutzbaren Kohienstoff-

quellen, die durch langere Verweilzeiten im Plasma optimal ausgeschdpft
werden (3.3.2.1.).

4.3.1. Das Verhaltnis von Peroxisomen zu Mitochondrien im
Cytolplasma ' '

Das erhéhte Vorkommen von Peroxisomen bei endobenthischen Foraminiferen
(Pyrgo murrhina, Quinqueloculina seminula, Triloculina. rotunda), verbunden mit
reduzierter Mitochondrienanzahl wird auf niedrige Sauerstoffkonzentrationen im
Sediment und auf die peroxisomalen, biochemischen Funktionen zuriickgef(hrt.
Es wird davon ausgegangen, daB im Laufe der Evolution die Peroxisomen und

ihre Funktionen durch die von Mitochondrien ersetzt worden sind (NYHOLM
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und NYHOLM 1975). Diese Interpretation stitzt sich auf die Prasenz
peroxisomaler Enzyme im Ciliaten Tetrahymena pyriformis, die am Krebs-
Kornberg-Zyklus beteiligt sind (BAUDHUIN et al. 1965b), und auf die Tatsache,
daB in Pflanzenzellen alle Enzyme dieses Zyklus in Peroxisomen vorkommen
(BREIDENBACH und BEEVERS 1967). So wird der Ablauf der Glykolyse in
sauerstoffarmen Sedimenten auf die enzymatische Ausstattung der Peroxisomen
zuruckgeflhrt, die zur kompletten Glykolyse fahig sind (BAUDHUIN 1972), und
cdas Fehlen der Mitochondrien erklaren. ANDERSON und TUNTIVATE-CHOY
{1984) beschreiben in planktischen Foraminiferen und Radiolarien dichte
Assoziationen von Mitochondrien und Peroxisomengruppen und leiten daraus
evolutionsphysiologische Verknlpfungen ab. Verschiedene Evolutionsstufen
werden durch das Verhéltnis Peroxisomen zu Mitochondrien angedeutet, wobei
vielen Mitochondrien und wenig Peroxisomen im Plasma eine hdhere
Evolutionsstufe zugeordnet wird (NYHOLM und NYHOLM 1975). Folgt man
dieser Argumentation, so bedeutet es flr endobenthische Foraminiferen mit
vielen Peroxisomen ein niedrigeres Entwicklungsniveau, verglichen mit
epibenthischen Arten, die vorwiegend Mitochondrien besitzen.

4.3.2. Optimierung des Nahrungserwerbes durch epibenthische
Lebensweise

Die Optimierung des Nahrungserwerbes bildet die Grundlage firr eine erfolgrei-
che Existenz benthischer Foraminiferen. Dies wird durch verschiedene Metho-
den, wie verbesserte Fangeffizienz (Schwammnadeln bei Rupertina stabilis,
agglutinierte Rdhre bei Miliolinelfa vigifax) und durch Besiedlung epibenthischer
Substrate erreicht. Von sessilen Organismen ist die Foraminiferenbesiedelung
schon bekannt. So werden epibiontische Foraminiferen auf Algen (ATKINSON
1970), Hydroiden (DOBSON und HAYNES 1973), Brachiopoden (ZIMWALT
und DELACA 1980) und Bivalviern (KORRINGA 1951) beschrieben. Weitere
Vorteile fur die Nahrungsaufnahme und Verbreitung der Foraminiferenarten
entstehen bei der Nutzung mobiler Substrate (LIPPS 1983). Solche Epizénosen
sind von Cibicides lobatuius auf Isopoden (MOORE 1985) und Cibicidoides
wuellerstorfi auf Pantopodenextremititen (LINKE 1989) beschrieben worden.
Eine extreme Form epibenthischer Besiedlung zeigt das Festheften von
Cibicidoides wuellerstorfi und Discanomalina sp. an den Lateralsetae und
Dorsalelythren eines erranten Polychaeten (Aphroditidae). Die Nutzung des
lebenden Transportmittels ist kein Einzelfall, denn (ber 50% der Borsten sind mit

107



Diskussion

einer oder mehreren Foraminiferen besiedelt (Tafel 23). Der Polychaet selbst ist
allesfressend und lebt rauberisch auf und in der obersten Sedimentschicht. Die
Foraminiferen erhalten durch die Wuhltatigkeit Zugriff auf resuspendierte
Partikel. Die Besiedlung dieses Lebendsubstrates setzt fiir Foraminiferen Erken-
nungsmechanismen, rasche Migration und Sekretbildung zum Festheften vor-
aus. Teilweise sind sie an zu diinne Borsten geheftet, so daB zur Stabilisierung
eine weitere Borste benutzt wird. Andere untersuchte Makrofaunaorganismen
wie Asteroiden und Ophiuriden sind nicht von Foraminiferen besiedelt.
Vermutlich unterbinden die zur Selbstreinigung und Fortbewegung eingesetzten
Pedicellarien und AmbulacralfiBchen das Festheften von Foraminiferen.

4.3.3. Lebensgemeinschaften mit Bakterien und isolierten
Chloroplasten

Eine Anpassung besonderer Art ist bei vorwiegend endobenthischen Foramini-
feren die Nutzung von Bakterien oder ihrer Assimilate. Bei den Foraminiferen
Pyrgo murrhina, Quinqueloculina seminula und Rosalina globularis haben die
Bakterien im Plasma vergréBerte Genome im Verhiitnis zum {brigen
Zellvolumen. Dies deutet auf parasitische oder symbiontische Funktion
(HIRSCH pers. Mitt.). Parasitismus ist bis auf wenige Individuen von Pyrgo
murrhina auszuschlieBen, weil das Plasma keine Degenerationserscheinungen
zeigt und sich die Bakterien in Digestionsvakuolen verschiedener Stadien
befinden. Cytologisch intakte Pyrgo murrhina haben bis zu 3 Typen von
Bakterien in den jingsten Kammern. Die Haufigkeit der Bakterien, verbunden mit
zahireichen polymeren Ausscheidungsprodukten (Tafel 29b) unterstiitzt die
Vermutung symbiontischer Funktion. Die Bakterien leben in einem konstanten
Zelimilieu. Der Vorteil fir die Foraminiferen liegt in der Verwertung von
bakteriellen Stoffwechselprodukten oder der Bakterien selbst.

Isolierte Chloroplasten mit Thylakoidstapeln und Starkegranuta in alien Plasma-
bereichen von Eiphidium excavatum clavatum deuten ebenfalls auf eine
symbiontische Ernadhrungsweise. Bei planktischen und benthischen Foramini-
feren aus der euphotischen Zone sind Symbionten weit verbreitet (HEMLEBEN
et al. 1989; LEE 1980). Die Palette symbiontischer Algen reicht von Diatomeen
Uber Chlorophyten, Rhodophyten und Dinoflagellaten, bis hin zu isolierten
Chloroplasten (REIMER und LEE 1988). Die Vorteile dieser Lebens-
gemeinschaft liegen in der Schutzfunktion des Gehauses und der Bereitstellung
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von Nahrstoffen fur die Algen. Die Gehause kénnen besondere Wandstrukturen
aufweisen, um den Lichtbedirfnissen der Symbionten gerecht zu werden
(HAYNES 1965). Die Nahrungsbedirfnisse der Foraminiferen werden ganz
oder zum Teil durch die Endosymbionten gedeckt (MCENERY und LEE 1981).
Es kdnnen die Stoffwechselprodukte oder die Symbionten selbst genutzt
werden. Des weiteren verbessert die Anwesenheit symbiontischer Algen die
Kalzifikationsrate, so daB Foraminiferen zum Aufbau von Riffen die gleiche
Menge Kalziumkarbonat liefern kénnen, wie Korallenpolypen (HALLOCK 1981).
Bemerkenswert ist das Vorkommen von isolierten Chloroplasten in Elphidium
excavatumn clavatum aus 19 m Wassertiefe der Kieler Bucht mit stark reduzierten
Lichtverhaltnissen, im Vergleich zu den Lichtverhéaitnissen tropischer Flach-
wasserformen wie Heterostegina depressa (LEUTENEGGER 1983). Die
symbiontische Funktion ist nicht direkt bewiesen worden, sondern stitzt sich bei
E. excavatum clavatum auf ultrastrukturelle Ergebnisse:

— Es finden sich keine Nahrungsvakuolen im Plasma, dennoch deutet die
hohe Anzahl von Lipidvesikeln auf einen guten Erndhrungszustand. Bei
Foraminiferen ohne Symbionten dominieren im Sommer (Probennahme Ende
Juni) volle Nahrungsvakuolen mit Diatomeen und Zooplanktonresten im
Plasma. Vermutlich erflillen die isolierten Chloroplasten mit inren Assimilaten
die Nahrungsanforderungen von E. excavatum clavatum.

— Ein Hauptargument fur die Symbiontenthese sind die gleichen physiolo-
gischen Zustdnde der Chloroplasten. Die Anordnung der Thylakoidstapel
mit Starkegranula entspricht in keinem Fall Verdauungs- oder Degenera-
tionsstadien, wie sie bei ingestierten Algen mit Chloroplasten in Miliolinella
vigilax von der Antarktisstation beobachtet wurden.

Gegen eine symbiontische Funktion ist die Beobachtung, da8 die Chloroplasten
im Cytoplasma ungerichtet verteilt sind. Selbst tropische Foraminiferen wie
Amphistegina lessonii positionieren die symbiontischen Diatomeen unmittelbar
an den Poren, um ein Maximum an Lichtausbeute zu erzielen (LEUTENEGGER
1983). In einem Halterungsexperiment von E. excavatum clavatum bei 48
stindiger Dunkelheit und einseitiger Beleuchtung konnte weder positiv
phototaktisches Verhalten der Foraminiferen selbst, noch eine Ausrichtung der
Chloroplasten an die Gehauseperipherie beobachtet werden.

Die Erkennungsschritte fir mégliche Endosymbionten sind von CAVALIER-
SMITH und LEE (1985) ausfiihrlich diskutiert worden. Nach dieser
Modellvorstellung laufen folgende Prozesse ab:
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Der potentielle Endosymbiont wird von einer phagosomalen Membran
umschlossen. Diese Membran tragt lysosomenspezifische Rezeptoren, die im
Normalfall die Lysosomen erkennen. Die Lysosomen fusionieren mit der
Membran und bilden eine klassische Digestionsvakuole.

Der Vorgang unterbleibt in drei Fillen:

~ Die phagosomale Membran reiBt auf und der Endosymbiont tragt keine
Rezeptoren fiir die Fusion mit den Lysosomen

— Die lysosomenspezifischen Rezeptoren werden inaktiviert

— Die Verdauungsenzyme erfiillen ihre Funktion nicht

Die Fahigkeit der Foraminiferen, Bakterien, Algen oder deren Chloroplasten zu
erkennen und zu nutzen, ist eine grundlegende Ergédnzung der Ernahrungsbio-
logie.

4.3.4. Reaktionen der Foraminiferen auf einen simulierten
Sedimentationseintrag

Die Adaptionen der Foraminiferen an Lebensrdume, die von saisonalen
Nahrungsschiben geprégt sind, zeigen sich morphologisch in Plasmadifferen-
zierungen und physiologisch in flexiblen Leistungen der Organelien. Dies kann
nicht nur aus ultrastrukturellen Untersuchungen von Foraminiferen aus
verschiedenen Biotopen und Jahreszeiten gefolgert werden, sondern wurde
durch ein Halterungsexperiment nachgewiesen (3.6.2.).Die gefitterte Menge
von 1,1 g Cm2 liegt im Gréfenbereich des natiirlichen Sedimentationseintrages
(GRAF 1989). Resuitat des Halterungesexperimentes vom Véring-Plateau ist die
Akzeptanz und Verdauung der angebotenen Nahrung bei allen untersuchten
Foraminiferenarten. Die Halterung scheint das Umfeld der Foraminiferen nicht
gestort zu haben, denn die Foraminiferen am Tag der Probennahme zeigen die
gleiche Plasmazusammensetzung wie 4 Tage spater die Foraminiferen am Tag
der Fuitterung .

Endobenthische Foraminiferen reagieren mit einer Zeitverzégerung von
weniger als 3 Tagen auf die Futterung. Dann werden Nahrungspartikel in das
Plasma aufgenommen, die im natirlichen Biotop nur von epibenthisch lebenden
Foraminiferen ingestiert werden. So zeigt Pyrgo murrhina im Plasma die
Autnahme von Muskelgewebeteilen (vermutlich von den gefutterten
Copepoden) und von nicht verwertbaren Produkten, die als Kristalle

ausgeschieden werden. Diese Kristallbildungen (Lithosomen) sind typisch fur
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Foraminiferen, deren Nahrung hauptsachlich aus Copepoden besteht
(HAUSMANN 1985). Nach 10 Tagen ist die Anzahl der neugebildeten
Nahrungsvakuolen reduziert, was auf die Verwertung des Futters hinweist. Von
planktischen Foraminiferen aus tropischen Gewassern werden bei
Globigerinoides sacculifer Verdauungszeiten fur einen Copepoden zwischen
26h (SPINDLER et al. 1984) und 3,3 Tagen (CARON und BE 1984) angegeben.
Vergleicht man d'ese Verdauungszeiten mit der gesamten Futterverwertung im
Experiment nach 10 Tagen, so kann man von einer natirlichen Reaktion der
Foraminiferen auf den simulierten Futtereintrag ausgehen. Physiologische
Stoffwechselmessungen an isolierten Foraminiferen zeigen einen Tag nach der
Fltterung einen signifikanten Anstieg der ETS-Aktivitat und nach 3 Tagen
héhere ATP- Gehalte, verglichen mit der ungefiitterten Kontrolle (LINKE 1989).
Nach insgesamt 10 Tagen erreichen die ATP- Werte das Niveau der Kontrolle.
Dies bedeutet, daf das Futter bereits komplett verwertet ist. Aus den Ergeb-
nissen ist die rasche Mobilisierung des Stoffwechsels auf den Nahrungseintrag
abzuleiten. Das Auftreten von Aktivitatsspitzenwerten wird auf die ungleiche
Verteilung des Futters zuriickgefiihrt, wodurch einzelne Foraminiferen bevorteilt

verteilungen des sedimentierten Materials (LAMPITT 1985).

4.4, Nahrungsspektren der Foraminiferen

Die ultrastrukturellen Ergebnisse der Nahrungsvakuolenanalyse von Foramini-
feren verschiedener Biotope zeigen, daB die Nahrungswahi primér durch die
Verfligbarkeit von Nahrungspartikeln bestimmt wird. Die Verfigbarkeit wiederum
héngt von biotischen und abiotischen Faktoren ab. Die Wasserstrémungen mit
definierten Temperatur- und Salzgehaltsverhaltnissen und mit charakteristischen
Planktongemeinschaften bestimmen im wesentlichen Qualitdt und Quantitat des
vertikalen Partikelflusses. Dies bedeutet jedoch nicht, da das sedimentierende
Material die Zusammensetzung und Verteilung der Pianktonorganismen in den
oberen Wasserschichten reflekieren muB (BATHMANN et al. 1987, 1990).
Selektives FraBverhalten in der euphotischen Zone und Unterschiede in der
Abbaubarkeit von Nahrungsorganismen fihren zu verstarkten (Diatomeen-
schalen) oder abgeschwichten (Mikroflagellaten) Signalen im vertikalen
Partikelfluf.
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Die Bedeutung hydrographischer Verhiltnisse fiir das Nahrungsspektrum

Es unterscheiden sich die Nahrungsvakuoleninhalte von Foraminiferen des
Voring-Plateaus véllig von Foraminiferen der Ostgronlandstromstationen. Uber
das Véring-Plateau strémt warmes atlantisches Wasser des Norwegenstromes
zum Nordkap und nach Spitzbergen, wahrend die Ostgrénlandstromstationen
von kalten, arktischen Wassermassen und deren Dynamik beeinflusst werden.
Die Foraminiferen (epibenthische Arten ausgenommen) des Véring-Plateaus
zeigen stark abgebaute Nahrungspartikel auch in neu gebildeten Verdauungs-
vakuolen. Aufgrund der eisbedingten Verzdgerung der Phytoplanktonbliite und
der damit spéteren Sedimentation weist das Plasma von Foraminiferen der
Ostgrénlandstromstationen {26/27) zahireiche Nahrungsvakuolen mit frisch
ingestierten Diatomeen auf. Dies bedeutet weiter, daB der vertikale PartikelfluR
nicht nur von der typischen Planktonzusammensetzung abhéngt, sondern einer
saisonal gesteuerten Varianz unterliegt. Hohe Sedimentationsraten, die mit dem
Zusammenbruch der Phytoplanktonpopulation einsetzen sind auf wenige
Monate des Jahres beschrankt (BILLET et al. 1983). In dieser Zeit miissen auf
der Sedimentoberflache oder im Sediment lebende Arten, die indirekt auf die
Nutzung des vertikalen Partikelflusses angewiesen sind, wie Quinqueloculina
seminula, Triloculina rotunda, Pyrgo murrhina und Melonis zaandami, ihren
Metabolismus auf snergiezehrende Prozesse (Wachstum, Reproduktion und
Reservestoffspeicherung) konzentrieren.

Die Quantitdt der sedimentierenden Partikel wird durch die zuriickgelegte
Strecke von der Wasseroberfliche bis zum Meeresboden entscheidend
beeinfluBt. So filhrt der Zusammenbruch einer Phytoplanktonbliite im ftachen
Wasser der Kieler Bucht zu einem hochwertigeren Nahrungssignal am Boden
(GRAF et al. 1983), verglichen mit mehrfach die Nahrungskette passierenden
Partikeln, die den Boden des Véring-Plateaus nach 1200m Wassersaule
erreichen. Der Hauptabbau wird hier von coprophagen Copepoden geleistet,
die ausgeschiedene Kotballen mit teilweise noch intakten Diatomeen wiederum
zerkleinern und die Bakterienbesiedelung auf der peritrophen Membran der
Kotballen nutzen (LAMPITT et al. 1989). Dieses von LAMPITT als coprophage
und "coprohexe" bezeichnete Verhalten fiihrt zur OberflachenvergréBerung

und bietet Bakterien weitere Mdglichkeiten, die sedimentierenden Teile
abzubauen.

Das Nahrungsspektrum epibenthischer Arten wie Rupertina stabilis, Cibicides

lobatulus, Cibicidoides wuellerstorfi und Miliolinella vigilax, erweitert sich durch
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die Nutzung des lateralen Partikelstromes (GRAF 1988, 1989). Die GréBe dieser
Komponente wird zum einen von der Strémungsgeschwindigkeit und zum
anderen von der Topographie des Meeresbodens (Schelfrander, Kontinental-
hange, Kuppen und Téaler) bestimmt. Hohe Strémungsgeschwindigkeiten des
Bodenwasssers wirken mechanisch auf die Resuspension und transportieren
pro Zeiteinheit mehr potentielle Nahrungspartikel. Die Stellen starker
L ateraladvektion werden durch geringere Machtigkeiten des Holozéans
dokumentiert (RUMOHR pers. Mitt.). Diese Zusammenhénge des erhdhten
lateralen und verminderten vertikalen Partikelflusses zeigen sich in den
Besiediungsmustern hochspezialisierter Foraminiferen. So wurden 200 km
ndrdlich des Voring-Plateaus in 600-800m Wassertiefe Individuen von
Rupertina stabilis mit einer Biomasse bis zu 17,1ng cm-2 gefunden (LUTZE und
ALTENBACH 1987). Diese Foraminifere benutzt Schwammnadeln, die
sternférmig von der Apertur in den freien Wasserstrom gerichtet sind und das
Pseudopodiennetz stabilisieren (ALTENBACH 1990). Durch diese Adaption
wird die OberfiachenvergréBerung von Pseudo- und Filopodien erméglicht, die
ohne Schwammnadelstabilisierung dem lateralen Wasserstrom nicht
widerstehen kdnnten. Rupertina stabilis représentiert Uber 40% der
vorkommenden Foraminiferenarten (LUTZE und ALTENBACH 1987) in einer
Lebensgemeinschaft mit vorwiegend dem gleichen Ernahrungstyp
("Suspensionsfiltrierer").Es handelt sich bei dieser Spezialanpassung um die
analoge Entwicklung einer passiven Filtriereinrichtung, denn es wird kein
Wasserstrom (Uber metachronen Cilienschlag erzeugt, wie es bei aktiven
Filtrierern (Porifera, Bivalvia) der Fall ist.

Die intensive Nutzung des Partikelstromes spiegelt sich in der Zusammen-
setzung der Vakuoleninhalte wider. So ist die epibenthische Miliolinella vigilax
vom Voring-Plateau erndhrungsphysiologisch auf einem héheren Niveau,
verglichen mit endobenthischen Arten wie Quinqueloculina seminula oder
Triloculina rotunda. Die Hauptunterschiede bestehen in der Anzahl und dem
qualitativen Inhalt der Nahrungsvakuolen, sowie der Menge an
Reservestoffspeicherung. Wahrend Miliolinella vigilax weitgehend intakte
thecate Algen und Dinoflagellaten in Vakuolen aufweist, dominieren bei im
Sediment lebenden Foraminiferen silikatische Reste, Bakterien und nicht
identifizierte Strukturen. Reservestoffeiniagerungen in Form von Lipidvesikein
sind nur vereinzelt vorhanden. Von der Bildung immer neuer Vakuolen 1&Bt sich
ableiten, daB die endobenthischen Foraminiferen nicht im Stadium reduzierter
Stoffwechselaktivitat sind, sondern auch ein geringes Nahrungsangebot nutzen.
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Es ist fraglich, wieso im Sediment lebende Arten nicht an die Oberflache
kommen, um sich den direkten Zugriff auf sedimentierende Partikel zu sichern.
ihre Gehausemorphologie bietet keine Erklarung flr den Verbleib im Sediment,
vergleicht man die &hnlichen Bauplane von Miliolinella vigilax und
Quinqueloculina seminula. Vermutlich gibt es eine weitere Nahrungsquelle,
auBerhalb von Sedimentationsereignissen, die in der Aufnahmemadglichkeit
resuspendierter und geldster organischer Stoffen besteht (FENCHEL 1987), wie
sie von bakteriellen Destruenten zur Verfiigung gestellt werden. Die Gré8e und
Bedeutung dieser Ressource kann nicht direkt Uber Ultrastrukturanalysen erfasst
werden, aber die kontinuierliche Stoffaufnahme auBerhalb saisonaler Eintrage
unterstitzt die Vermutung, dafl solche Nahrungsnischen ausgenutzt werden.

In diesem Zusammenhang sind die Reaktionen der Foraminiferen auf den
Futterimpuls von 1,1 g C m-2 im Halterungsexperiment bemerkenswert. Endo-
benthische Foraminiferen verlassen mit geringer Zeitverzégerung gegenuber
epibenthischen Foraminiferen ihr Habitat und kommen an die Oberflache, um an
der ungewéhnlich reichen Nahrungsquelle teilzuhaben. Es ist bekannt, daB
nach der Frihjahrsblite Phytodetritusmaterial aus der euphotischen Zone
absinkt und flr benthische Organismen eine hochwertige Kohlenstoffquelle
bereitstellt (BILLET et al. 1983). GOODAY (1988) differenziert die Foraminiferen
in opportunistische, spezialisierte Phytodetritusfresser wie Allogromiden und
Rotaliden, gegelber Saccammiden und Astrorhiziden, die im Sediment bleiben.
Die den Phytodetritus besiedelnden Foraminiferen sind meist epibenthische
Kalkschaler (im Sinne von auf der Sedimentoberfiaiche lebend) mit glatten,
abgerundeten Geh&usen (KITAZATO 1988). Im Gegensatz dazu stehen die
verzweigten und tubuldr gebauten Astrorhiziden, die aufgrund komplexer
Morphologie nur schwer beweglich und daher unfahig sind, groBe Phyto-
detritusaggregate zu besiedeln.

Diese natlrlichen Beobachtungen aus dem Biotop, verbunden mit experimen-
tellen Ergebnissen, verdeutlichen die rasche Reaktionsfahigkeit von Foramini-
feren auf saisonale Sedimentationsereignisse hinsichtlich

- der Erkennung, Migration und Kolonisierung,

- der Stoffaufnahme und des Biomassewachstums,
- der Reproduktion,

- und der Reservestoffeinlagerung.
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Nahrungsspektren von Foraminiferen aus verschiedenen Biotopen.

Tabelle 7:

Nahrungsspektren einiger benthischer Foraminiferen

Spezies

Allogromia laticollaris
Astramming rara
Bolivina doniezi
Cylindroguiimia alba

Elphidium crispum

Globulimina affinis
Notodendrodes antarcticos

Nahrung

Bakterien

Algen, Diatomeen
Geldstes org. Material
Kl. benth. Metazoen
Nitzschia angufaris
Bakterien

Diatomeen,
Flagellaten,Eier,Cysten
Detritus,Bakterien
Geldstes org. Material

Quelle

Lengsfeld (1969)
Bowser et al. (1985)
Delaca (1986)

Siiter (1970)

Nyholm und Nyholm (1975)
Jepps (1942)

Myers (1943)

Goldstein und Corliss (1985)
Delaca et al. {(1981)

Quinqueloculing lata Algen,Bakterien Muller und Lee {1969)
Quinqueloculina sp. Copepoden Christiansen (1971)
Rosalina leei Bakterien Muller und Lee (1969)

Die Variationen der Nahrungspartikel sind bei Ammotium cassis und Elphidium
excavatum clavatum aus der Ostsee ausgesprochen gering. Mit Ausnahme
weniger silikatischer Reste von kleinwlchsigen Diatomeen sind keine
Digestionsvakuolen zu finden. Die Probennahme vor der Planktonblite und die
vermutlich symbiontische Ernahrung von E. excavatum clavatum erklaren das
Fehlen frisch ingestierter Partikel. Das Plasma von A. cassis besteht, neben
Bereichen mit konzentrierten Organellen und sparlichen Lipidvesikel,
hauptséchlich aus einem durch alle Kammern reichenden Vakuolensystem. Es
handelt sich bei dieser Cytoplasmastruktur um eine "Ruhestellung” mit
gedrosseltem Stoffwechsel. Die ultrastrukturellen Befunde zeigen, daB das
Plasma in diesen saisonal gepragten Phasen durch enorme Vakuolisierung
charakterisiert wird. Das Vakuolensystem bietet zwei Vorteile: Es garantiert die
sofortige Bereitstellung des Membranmaterials zur Bildung von Digestions-
vakuolen bei sprunghaft ansteigendem Nahrungsangebot und die Erhaltung des
Zellvolumens zum Stofftransport.
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Quinqueloculina seminula und Triloculina rotunda von den Nordseestationen
zeigen ein auBergewothnlich kompaktes Plasma mit wenig Vakuolen, wie es
sonst nur bei Rupertina stabilis, Cibicidoides wuellerstorfi und Cibicides sp. nach
der Sommersedimentation zu finden war. Der physiologische Zustand ist, im
Vergleich mit Foraminiferen vom Vdéring-Plateau, ausgezeichnet. Die
Organellenausstattung mit vielen Golgi-Apparaten und Mitochondrien sowie
Reservestoffeiniagerungen in alteren Kammerbereichen [aBt eigentlich aktive
Protoplasten vermuten. Die hydrographischen Verhéalinisse der Nordsee-
stationen mit hohen Strémungsgeschwindigkeiten (1,5ms-1), geringen
Wassertiefen (22-34m) und hohen Schwebstoff-Frachten, bedingt durch die
Nahe der Elbmindung, weisen auf eine kontinuierliche, nahrstoffreiche
Versorgung hin. Unverstandlich ist daher das Ausbleiben der Foraminiferen-
reaktion auf die experimentelle Futterung mit dem Chlorophyten Dunaliella
bioculata. Jebram (1984) fitterte Myxotheca areneliga und HRotalielia
heterocaryotica erfolgreich mit Dunaliella.-Kulturen. Es ist fraglich, ob die
Foraminiferen aus dem natirlichen Biotop physiologisch intakt waren. Flr einen
"normalen” Zustand spricht die Gesamtkompaosition des Cytoplasmas und der
Nahrungsvakuolen. Der ausgepragte Aperturstopfen ohne identifizierbare
Nahrungspartikel, in Verbindung mit dem Fehlen von Pseudo- und Filopodien,
erfillt vermutlich eine reine Schutzfunktion fir den Protoplasten und keine
"Schleusenfunktion” fir Nahrungspartikel. Die gleichen Stopfenbildungen bei
abgestorbenen Foraminiferen unterstitzen die Annahme einer physiologischen
Schadigung unbekannter Art.

Die Uberlegung, daB die Futteralgen in tieferliegende Sedimentschichten durch
bioturbierende Organismen eingearbeitet wurden, bevor die Foraminiferen auf
den Nahrungseintrag reagieren konnten, ist unwahrscheinlich. Verschiedene
Autoren beschreiben die enorme Kolonisierungsgeschwindigkeit gréBerer
Phytodetritusaggregate durch migrationsfahige Foraminiferen (GOODAY 1988,
GOODAY und LAMBSHEAD 1989). Nach Abwagung der Ergebnisse bleibt die
Folgerung, daB die Foraminiferen der Nordseestationen offensichtlich schon
vor der Probennahme in ihrer natlrlichen Lebensweise "gestort” waren. Diese
Stdrung duBert sich in dem Fehlen der Pseudo- und Filopodien zwischen der
Apertur und dem eigentlichen Plasma, fehlender Neubildung von
Digestionsvakuolen und Reaktionsunfahigkeit auf reichhaltigen Nahrungs-
eintrag.
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Bei der tropischen Foraminifere Rosalina globularis wurden hauptsachlich
kieine pennate Diatomeen und Cyanophyceen in Nahrungsvakuolen anstatt der
erwarteten Symbionten mikroskopiert Die gunstigen Lichtverhaltnisse im
Aguarium wirden Erndhrung durch Symbionten zulassen. Das Fehlen der
Symbionten deutet entweder auf das Fehlen der bevorzugten Algenarten, oder
auf gunstige Futterbedingungen durch die regelmaBige Futterung hin. Die
eingeschrankten Bedingungen im Aquarium, verbunden mit der Zugabe von
Trockenfutter erlauben keine direkte Projektion auf die natlrlichen Verhaltnisse.

Die epibenthische Foraminifere Miliolinella vigilax aus der Weddell See zeigt
eine andere Zusammensetzung der Nahrungsvakuoleninhalte, verglichen mit
Individuen der gleichen Art vom Véring-Plateau. Das Plasma ist wenig
vakuolisiert; die Diatomeen und Dinoflagellaten sind frisch ingestiert. Bei M.
vigilax vom Europdischen Nordmeer weisen die Nahrungspartikel bereits
fortgeschrittene Abbaustadien auf. Die geringe Wassertiefe von nur 210m bei
den Wedde!ll See Proben ermdglicht die Sedimentation in 2-3 Tagen (100-
150md-1 BILLET et al. 1983) und einen intensiven Nahrungsschub. Bei kurzen
Sedimentationswegen durch die Wassersaule sinkt die Wahrscheinlichkeit flr
organische Partikel, mehrfach die Nahrungskette zu passieren. '

In der Wassersaule der sidéstlichen Weddell See dominieren Flagellaten und
kieine Diatomeen, wahrend an Stationen nahe der Scheifeiskante die Zahi
gr6Berer Diatomeen Uberwiegt (NOTHIG und BODUNGEN 1989). In den
Sedimentfallen (zwischen 80 und 380m Tiefe) finden sich runde, ellipsoide oder
triangulare Kotballen von 30-300um GréBe mit intakten Diatomeenketten, jedoch
ohne Piasmainhalt. Die Diatomeen und Dinoflagellaten in den Vakuolen von M.
vigilax dokumentieren die Sedimentation von Planktonorganismen (Proben-
nahme im September 1985). Im Februar 1985 wurden diese Planktonorganismen
im Wasser nachgewiesen, wahrend das Fallenmaterial ausschlieBlich Kotballen
mit 0,6% POC insgesamt und 0,5% Kohlenstoff des Phytoplanktons, verglichen
mit der Wassersiule dariber, enhilt (NOTHIG und BODUNGEN 1989). Solche
niedrigen Sedimentationsraten von nur 1% des "standing stock” an Kotballen,
die 10-90% der Gesamtsedimentation ausmachen, werden auch aus der
Norwegischen See berichtet (BATHMANN et al. 1987). Diese unterschiedlichen
Ergebnisse von sparlicher Kotballensedimentation auf der einen Seite und
vollen Nahrungsvakuolen mit den hiufigsten Planktonorganismen im Plasma
von M. vigilax andererseits, verdeutlichen die ausgepragt saisonal bedingte
Zufuhr organischen Materials.

117



Diskussion

Die Strukturen mikroskopierter Nahrungspartikel im Cytoplasma der Foramini-
feren vom Europaischen Nordmeer sind auBerordentlich vielfdltig. Bei den
epibenthischen Arten Rupertina stabilis und Cibicides lobatulus vom
Norwegischen Kontinentalhang enthalten die Nahrungsvakuolen haufig
kleinw{ichsige, pennate Diatomeen. In dlteren Kammerbereichen werden (ber
50% des Plasmavolumens von Lipidvesikeln ausgeflllt. Die physiologischen
Zustande der Foraminiferen (Probennahme im November) lassen auf eine
Anpassung an kontinuierliche Nahrungszufuhr “mittlerer® Qualitat schlieBen.
Die energiezehrenden Stoffwechselprozesse der Reproduktion, des Kammer-
baus und Wachstums sind vermutlich abgeschlossen und die Reserve-
stoffeinlagerungen dienen zur Uberbrlckung von Nahrungsengpassen. Im
Gegensatz dazu zeigen die Foraminiferen von den Véring-Plateau Stationen ein
differenzierteres Aussehen. Epibenthische Arten wie Miliclinella vigilax,
Cibicidoides wuellerstorfi und Cibicides sp. enthalten vereinzelt Digestions-
vakuolen mit einer breiten Palette ingestierter Nahrungspartike! und
Reservestoffeinlagerungen (Probennahme im August). Im Plasma der
endobenthischen Foraminiferen Pyrgo murrhina und Melonis zaandami sind bis
auf wenige Ausnahmen nur silikatische Reste, Bakterien und eine geringe
Anzahl Lipidvesikel. Diese Nahrungsspektren spiegeln, zusammen mit der
Plasmakomposition, die typische Pré&sedimentationsphase wider. Die
Beprobung einer fast identischen Station (Nr. 10/22) 11 Tage spéter zeigt im
Plasma Nahrungsvakuclen mit coccalen Algen, Copepodenreste und
Dinoflagellaten. Das Sedimentationsereignis stellt den Foraminiferen am
Meeresboden hohe organische Eintrdge zur Verfiigung. Die Reaktionen von
Triloculina sp., Quinqueloculina seminula und Pyrgo. murrhina auf die
Nahrungszufuhr 14Bt sich in der Plasmastruktur erkennen. Ausgepragte
Aperturstopfen, Pseudopodien- und Filopodiensysteme, sowie Digestions- und
Egestionsvakuolen kennzeichnen die Aktivitat auf den Partike!fluB.

Soweit die Ausbildung und Inhalte von Nahrungsvakuolen nicht nur den
Zeitpunkt, sondern auch die Menge und Qualitit einer Sedimentation
reflektieren, ist der Zusammenbruch der Planktonpopulation von den Ostgrén-
landstationen (Nr. 26/27) in seiner Intensitit unibertroffen. Die
Hauptkomponenten werden von 10-25um groBen, pennaten Diatomeen und
Dinoflagellaten gebildet. Das Plasma von Q. seminula und Triloculina sp. ist bis
an die Kapazitatsgrenze mit Digestionsvakuolen gefllit. MYERS (1943)
beschreibt bei Peneroplis sp. von einem Korallenriff, daB die Zooxanthellen und
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Nahrungspartikel an Volumen und Masse das restliche Protoplasma Ubertreffen
kénnen. Mitochondrien und Golgi-Apparate sind aufféallig zahlreich in den
kompakten Plasmastrangen und deuten auf eine Héchstleistung des Stoff-
wechsels.

Ultrastrukurelle Kennzeichen verschiedener Nahrungzustéande

Die ultrastrukturelle Analyse des Foraminiferencytoplasmas erlaubt anhand von
charakteristischen Merkmalen die Zuordnung eines bestimmten Stoffwechsel-
stadiums (Tabelle 8).

Tabelle 8:
Schema zur Einordnung ultrastruktureller Charakteristika des Foraminiferen-
cytoplasmas in verschiedene physiologische Nahrungszustande.

Kontinuierliche
Partikelzufuhr

Nach einem Sedimen-

tationsereignis tationsereignis

Miandungsbereich | — Aperturstopten und
Pseudc/Filopodien-
systeme ausgepragt

— Nahrungspartikel

identifizierbar

— Aperturstopfen mit
Detritus verklebt

— Pseudo-/Filopodien-
systeme reduzien

— Nahrungspartikel
extrem klein

— Aperturstopfen
reduziert

— keine Pseudo-und
Filopodiensysteme

identifizierbar

— grofie Vakuoten - extrem vakuolisiern
- wenig Nahrungsvak. mit
schwer abbaubaren

Materialien

junger
Kammerbereich

— Ingestions/ Digestions-
vakuole haufig

— identische
Nahrungspartikel

— keine Ingestions-
vakuolen

Vor einem Sedimen-

— Nahrungspartikel nicht

—~ Plasma zuriickgezogen

mittlerer
Kammerbereich

— wenige Digestions-
vakuolen

~ vigle verschiedene
Partikel in Digestions-
vakuolen

- wenige Digestions-u.
Egestionsvakuofen
- Organeilen reduziert

— einzelne Lipidvesikel

- viele Organellen — kaum Lipidvesikel - keine Lipidvesikel

dlterer —riesige Vakuolen

Kammerbereich

- Pilasma komprimiett

— kaum Vakuolen

— bis dber 50% Lipid-
vesikel im Plasma

- Plasma komprimiert

— stark vakuolisiert

- einige Egestionsvak.

— Lipidvesikel zw.10% u.
20% im Plasma

im Plasma

So |4aBt das zahlreiche Vorkommen von Nahrungspartikeln im Aperturbereich
und die Bildung der Ingestionsvakuolen in komprimierten Plasmastrangen der
Pseudo- und Filopodien auf eine intensive Stoffaufnahme (z.B. nach
Sedimentation einer Planktonbliite im Frilhjahr) schlieBen. In jingeren und
mittleren Kammern sind in diesem Fall haufig Digestionsvakuclen mit gleichem
Inhalt und zahlreiche Organellen zu finden. Die alteren Kammerbereiche
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werden durch spérliche Vakuolisierung, komprimiertes Plasma und viele
Lipideinlagerungen gepragt.

Die kontinuierliche Nahrungsversorgung auBerhalb intensiver saisonaler
Partikelflisse zeichnet sich durch extrem kleine Detritusreste und nicht
identifizierbare Bruchstiicke im Aperturstopfen aus. Die Pseudo- und Filopodien
sind kontrahiert und transportieren nur wenig Partikel. Die Digestionsvakuolen
enthalten Nahrungsreste, welche bis in mittlere Kammerbereiche auftreten. Das
Plasma ist allgemein stark vakuolisiert und enthalt Digestionsvakuolen mit
schwer abbaubaren Materialien. Die Anzahl von Reservestoffen ist reduziert
und nimmt ca. 10-20% der Schnittfliche auf der Ebene alterer Kammern ein.
Auch in Phasen vor einem Sedimentationsereignis, in denen ein reduzierter
Stoffwechsel nur durch Abbau von Reservestoffen aufrechterhalten werden
kann, ist das Plasma aus den jingsten Kammern zuriickgezogen. Es sind keine
Ingestionsvakuolen ausgebildet und nur vereinzelt Digestionsvakuolen mit
Reststrukturen zu finden. Die Organellenausstattung ist spérlich und Lipid-
vesikel kommen nur vereinzelt in alteren Kammern vor. Die Vakuolen nehmen
den Hauptteil des Plasmas ein.

45, Erndhrungsbiologie

Die ermittelten Nahrungsspektren lassen auf die Ingestion verschiedener
Materialien und Partikel schlieBen. Die trophischen Beziehungen spannen sich
von der Aufnahme geldster organischer Substanzen, (iber herbivore, carnivore,
symbiontische bis hin zu omnivoren Erndhrungsmodi. Direkte Nutzung geléster
organischer Substanzen ist bei Notodendrodes antarcticos aus einer
oligotrophen Umgebung des McMurdo Sounds nachgewiesen worden
(DELACA et al. 1980, DELACA 1982). AusschlieBlich herbivore Erndhrung ist
von Rosalina globularis beschrieben (SLITER 1965), wahrend carnivore
Ernahrung bei vielen Foraminiferenarten vorkommt (BOLTOVSKY und WRIGHT
1976). Die meisten Foraminiferen sind opportunistisch und nutzen alle
Nahrungsquellen, die sich in ihrem Habitat bieten (LIPPS 1983). Mit der
Nutzung verschiedener Nahrungsquelien sind morphologische und
physiologische Voraussetzungen verknipft, die die Stoffaufnahme erst
ermoglichen. Diese variantenreichen Ernahrungsmechanismen basieren alle
auf direktem Kontakt der Zelloberfliche mit potentiellen Nahrungspartikel
(FENCHEL. 1987). Das Prinzip ist in vielerlei Hinsicht optimiert und den
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Erfordernissen der Mikrohabitate angepasst worden. Der erste Schritt ist die
VergroBerung der Zelloberfliche, um pro Volumeneinheit Plasma ausreichende
"Fangkapazitat® zur Verfigung zu haben. Diese OberflachenvergréBerung wird
durch Pseudopodien- und Filopodiensysteme realisiert und ist auf den Bereich
der Apertur beschrankt, denn die Porenéffnungen fungieren nicht als Schleusen
flr Plasmaauslaufer (LEUTENEGGER und HANSEN 1979).

Der zweite Schritt ist die Maximierung der Fangeffizienz, ohne das externe
Plasmanetz zu gefdhrden. Dazu werden von R. stabilis (LUTZE und
ALTENBACH 1987; ALTENBACH 1990) und Discanomalina sp. Schwamm-
spiculae als tragende Geristkonstruktion flir die Aufspannung von
Pseudopodien- und Filopodiennetzen benutzt. Vermutlich selbst sekretierte
Kalzitnadeln werden weiter von Carterina spiculotesta eingesetzt, um
Plasmaauslaufer zu schitzen (DEUTSCH und LIPPS 1966). in Analogie dazu
{ibernehmen auf die Oberflache des peripheren Plasmanetzes agglutinierte
Partike! bei Cibicides sp. die potentielle Schutzfunktion (NYHOLM 1961).

Obengenannte Mechanismen und Anpassungen im Nahrungserwerb beziehen
sich im wesentlichen auf sessile, wenig migrationstahige Arten. Foraminiferen,
die indirekt von Partikelstrémungen abhdngen und hohe motile Aktivitat
besitzen, sind nicht auf maximale Oberflichen zum Nahrungserwerb
angewiesen. Vielmehr ist hier der "Fangerfolg" gegen den Energieaufwand
durch die Jagd zu rechnen und dieser ist primér von der BeutegréBe abhangig.
FENCHEL (1987) beschreibt bei Ciliaten die Dominanz von "raptorial feeding”,
wenn das GroBenverhaltnis zwischen Beute und Réuber 0,1 Uberschreitet. Bei
kleineren Nahrungsorganismen wird "filter feeding” als effizientere Fangtechnik
angewendet. Setzt man bei schwammnadeltragenden Foraminiferen einen
kontinuierlichen Wasserstrom voraus, so ist diese Erndhrungsform, hinsichtlich
des Nahrungserwerbes, mit der aktiver Filtrierer vergleichbar.

Die Ergebnisse der Bakterienaufnahme bei Pyrgo. murrhina scheinen diese
Beobachtungen zu ergénzen. Bakterien sind um den Faktor 3 kleiner,
verglichen mit Diatomeen oder Flagellaten. Bei Pyrgo murrhina liegt jedoch der
"raptorial feeding” Ernahrungstyp vor, obwohl die Bakterien zu den kleinsten
aufgenommenen Partikel generell gehéren. Das Problem dieser Ernéhrung ist
die Diskrepanz zwischen dem Energieverlust durch die Fangtechnik, gegen-
iiber dem Energiegewinn durch die Nahrung selbst.

Nach obengenanntem Zusammenhang zwischen Gr68e der Beute und GroBe
des Raubers wirde sich die Nutzung der Bakterien durch Foraminiferen aus
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zwei Grinden ausschlieBen. Einmal ist im Sediment das energiesparende,
passive “filter feeding" nicht anwendbar und zum anderen das "raptorial
feeding” im Vergleich zum Fangergebnis, aufgrund der geringen Bakterien-
groBe ungenigend. Das Plasma von verschiedenen Pyrgo murrhina Individuen
zeigt gegendiber dem Plasma von Quinqueloculina seminula und Triloculina sp.
physiologisch vergleichbare Ernihrungszustinde. Daraus ergibt sich die
Folgerung, daB die verfligbare Menge an Bakterien die Nutzung Gber die
weniger effektive Fangtechnik erméglicht. Denkbar ware "gardening” von
Bakterien durch ein glnstiges Milieu in jungen Kammerbereichen, oder die
symbiontische Nutzung im Plasma direkt.

Bei allen untersuchten Foraminiferen Gibernehmen die Pseudo- und Filopodien
die Hauptaufgabe der Stoffaufnahme. Adhasive Substanzen werden vom Golgi-
Apparat synthetisiert und in Form von 0,5-1pm groBen, membrangebundenen
Vesikeln zu den Plasmaausl4ufern transportiert (ALEXANDER und DELACA
1987). Die feinfibrésen Inhalte verschmelzen mit der AuBenmembran und dienen
zum Festheften der Nahrungspartikel auf den Pseudo- und Filopodien
(ANDERSON und BE 1976). Mikrotubuli und kontraktile Proteinfibrilien sorgen
fur den Partikeltransport in die jingste Kammer (HEMLEBEN et al. 1989). In
diesem verdichteten Plasmanetz werden die Partikel von Membranen
umschlossen und Ingestionsvakuolen entstehen. Ultradiinnschnitte im Bereich
der Apertur oder jingsten Kammer suggerieren die Existenz eines Lakunen-
systems. Die Querschnittebene zeigt sphéarische Pseudo- und Filopodien,
dazwischen einzelne Nahrungspartikel, die nicht von Membranen umschlossen
sind. LENGSFELD (1969) interpretierte dieses Schnittbild nach elektronen-
mikroskopischen Untersuchungen an Allogromia laticollaris als Lakunensystem
und folgerte daraus extrazellulare Verdauung bei Foraminiferen, mit Analogien
zum Darm bei hbheren Tieren. Diese Verdauungsthese widerspricht den
etablierten Vorstellungen der Phagocytose bei Protozoen (GRELL 1973). Das
alkalische Seewasser wilrde beispielsweise das Leitenzym der Lysosomen, die
saure Phosphatase mit einem Wirkungsoptimum bei einem pH- Wert um 5, von
der Verdauung ausschlieBen. Weitere Kritik an der "extrazelluldren Verdauung”
(ANDERSON und BE 1976a) wird von BOWSER et al. (1985) durch den
Nachweis der klassischen Phagocytose mit membranumhiiliten Nahrungs-
partikel bei verbesserten Fixierungen unterstutzt. In tieferen Schnittebenen und
nachfolgenden Kammerbereichen sind die Partikel in Digestionsvakuolen
eingeschlossen.
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Die Aufnahmegeschwindigkeit von WNahrungsteilen ist einmai von der
verfugbaren Menge und den physiologj_schen Anpassungen abhangig. So
sollte man annehmen, daB niedrige Wassertemperaturen und saisonale
Sedimentationsereignisse rasche Nahrungsaufnahme wegen der langsam
anlaufenden Synthese- und Sekretionsprozesse nicht erm&glichen. In diesem
Zusammenhang wurde jedoch von der antarktischen Foraminifere Astrammina
rara beschrieben, daB Transportprozesse unier 0°C (-1,8°C) durch mechano-
enzymatische Adaptionen mit den Leistungen von Foraminiferen temperierter
Gewasser vergleichbar sind (BOWSER und DELACA 1985). Daraus erklart sich
die schnelle Reaktion auf Nahrungseintridge in Verbindung mit "vorsynthe-
tisiertem™ Membranmaterial (Vakuolen).

Die ultrastrukturellen Ergebnisse der Foraminiferen von den Ostgroniand-
stationen zeigen, daB die Aufnahmekapazitdt des Plasmas nicht durch
fehlendes Membranmaterial oder verlangsamte Sekretproduktion limitiert wird.
Der weitere ProzeB von Ingestions-, Digestions- und Egestionsvakuolenbildung
lauft in den bei Protozoen allgemein beschriebenen Schritten ab (HAUSMANN
1985). Die Nahrungsvakuolen bei Foraminiferen durchiaufen keine festgeiegten
Wege in der Zelle, sondern bestimmte Zellbereiche sind auf den Stoffaustausch
spezialisiert. Die Phagocytose ist auf die jingsten Kammern beschrankt,
wiahrend die eigentliche Verdauung mit Lysosomenfusion und Resorptions-
vorgangen vorwiegend in mittleren Kammerbereichen stattfindet. Dort werden
die unverdaulichen oder minderwertigen Nahrungsreste in Egestionsvakuolen
komprimiert, zur Apertur transportiert und abgegeben.

Bei Miliolinella vigilax , Cibicides sp. und Cibicidoides wuellerstorfi werden die
Reste auf das Gehduse oder das Substrat abgelagert. Der Transport von
Digestionsvakuolen in alte Kammern ist selten. Diese Beobachtung bei
Foraminiferen vom Véring-Plateau mit suboptimalen Ernahrungsbedingungen
laBt erstens auf eine langere Verweildauer der Vakuolen und zweitens auf eine
intensivere Nutzung schwer verdaulicher Reste im Plasma schlieBen. Haufig
sind kleine silikatische Partikel, Detritus und Wandmaterialien von Algen in
diesen Vakuolen. Im Gegensatz dazu werden bei Foraminiferen der
Ostgrénlandstationen Verdauungsvakuolen mit silikatischen Resten von
Diatomeen schnell wieder zur Apertur zwecks Ausscheidung transportiert. Dies
ermdglicht einen raschen Durchsatz von hochwertigen Nahrungsstoffen mit
effizienten Abbauraten. ZusammengefaBt bedeutet das optimale Ausbeute
durch schnelle "Regeneration” des Membranmaterials unter glnstigen
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Nahrungskonditionen und Ausnutzung minderwertiger organischer Partikel in
Zeiten minimaler Nahrungszufuhr. Reservestoffeinlagerungen in Form von
Lipidvesikeln werden Mengenproportional zum NahrungsfluB bei allen
Foraminiferen in mittleren bis alten Kammerbereichen mikroskopiert
(HEMLEBEN et al. 1989). Glykogenspeicherung als ﬂ-Partikéi (WELSCH und
STORCH 1976) oder a-Partikelaggregate zwischen 15 und 30nm konnten nicht
zweifelsfrei von Ribosomen unterschieden werden, daher ist die
Reserveeinlagerung als Glykogen fragwirdig.

4.6. Die Bedeutung der Foraminiferen in benthischen Okosystemen

Die trophischen Interaktionen der Foraminiferen im benthischen Okosystem sind
weitgehend unbekannt (LIPPS und VALENTINE 1970; LIPPS 1983; GOODAY
1986). Dennoch werden die Foraminiferen in den §kologischen Untersu-
chungen der letzten 20 Jahre mehr und mehr favorisiert. thre Bedeutung ergibt
sich aus der weltweiten Verbreitung von (iber 4 000 rezenten Arten (TAPPAN
1971), mit Biomassewerten, die die der Makrofauna (bertreffen kénnen (PAUL
und MENZIES 1974; ALTENBACH und SARNTHEIM 1989). Mikropaldonto-
logen haben erkannt, wie wichtig die Biologie der Foraminiferen fir palaozeano-
graphische und stratigraphische interpretationen ist (LUTZE und THIEL 1987).
lhre interessante Stellung beruht nicht nur auf der hohen Biomasse, sondern vor
allem auf enormen "turnover" Raten (GERLACH et al. 1985). Dieses
Produktivitatspotential impliziert die intensive Nutzung von N&hrstoffen und die
Umsetzung in Biomasse. Fir kleine Rauber, die selektiv Foraminiferen fressen
und fur Makrofaunaorganismen, die Foraminiferen zusammen mit anderem
Material ingestieren, bilden sie eine wesentliche Nahrungsgrundlage. Die
Mehrzahl der benthischen Organismen, die auf gleicher oder héherer
trophischer Ebene wie die Foraminiferen stehen, sind direkt oder indirekt von
ihnen abhangig.

Das Erfolgsprinzip benthischer Foraminiferen basiert auf ihren besonderen
Fahigkeiten. Schon die Artenvielfalt suggeriert hohe Spezialisierungsformen,
die extreme Habitatbesiedelungen ermdglichen. Dazu gehéren morphologische
Modifikationen der Geh&use,um der Anforderungen bestimmter Lebensraume
gerecht zu werden. So sind kleine, langliche und schmale Gehause flr
endobenthische Lebensweise besser geeignet, als groBwiichsig verzweigte
Formen (GOODAY 1988). Physiologische Spezialisierungen wie die Symbiose
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mit Bakterien, um Uber die Nutzung der Assimilate oder der Bakterien selbst
Habitate zu besiedeln, die von minimalen Partikelflissen gepragt sind, erganzen
morphologische Adaptionen.

Ein weiterer Aspekt, der die Spezialisierung der Zelle erfordert, ist die saisonal
stark schwankende Partikelfracht. Diese Saisonalitdt zwingt heterotrophe
Organismen zu Anpasungen, um sowohl Phasen intensiver als auch minimaler
Nahrungsfliisse zu {berleben. Foraminiferen verhalten sich bei reichem
Nahrungsangebot opportunistisch, indem sie ihren Stoffwechsel sofort auf
verstarkte Nahrungsaufnahme einstellen. Nur die hochwertigen, rasch
aufzuschlieBenden Bestandteile der verfligbaren Nahrung werden akzeptiert
und in Reservestoffe umgesetzt. Dieses Verfahren sichert den pro Zeiteinheit
schnellsten Durchsatz von Nahrungspartikeln. Es ist anzunehmen, daB8 die
physiologischen Héchstleistungen der Reproduktion und des Kammerbaus
nach dieser Phase eingeleitet werden.

Die Untersuchungen der Foraminiferen von unterschiedlichen Gebieten und
Jahreszeiten haben gezeigt, daB es keine ausgepragten Hungerphasen gibt.
Den Foraminiferen stehen vielmehr immer nutzbare minimale Nahrungsquellen
zur Verfligung, die in Verbindung mit dem Abbau von Reservestoffen oder der
Nutzung von Symbionten ausreichen, einen reduzierten Stoffwechsel
aufrechtzuerhalten. Die Verwertung von Kohlenstoffresourcen in Zeiten
eingeschrankter Nahrungszufuhr ist von besonderer Bedeutung, weil die
Foraminiferen Biomasse aufbauen und in das Nahrungsnetz einbringen. Diese
Bereitstellung des Potentials wird Uber weitere Anpassungen, wie die Nutzung
des lateralen Partikeltransportes, erganzt.

Generell ist das breit angelegte Nahrungsspektrum der Foraminiferen die
glinstigste Basis, alle angebotenen Kohlenstoff- und Stickstoffuellen voli
auszuschopfen. Dabei kénnen sie ihre omnivore Erndhrungsweise den
saisonalen Erfordernissen anpassen und sich zum Beispiel bei einer intensiven
Phytoplankonsedimentation nur auf hochwertige Diatomeen spezialisieren.

Die Foraminiferen setzen Nahrungspartike! auf niedriger trophischer Ebene in
Biomasse um und stellen sie fir rauberische Meio- und Makrofauna zur
Verfligung. Diese Schlisselposition zeigt ihre Bedeutung als elementares Gied
im Nahrungsnetz. Inhre hohen Anpassungen an extreme Lebensraume,
verbunden mit besonderen Stoffwechselleistungen, sichern ihnen eine Vorrang-
steflung in benthischen Okosystemen. -
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5. Zusammenfassung

Diese Arbeit wurde im Rahmen des Sonderforschungsbereich 313 Teilprojekt A3
angefertigt und beschéftigt sich mit der Ern&hrungsbiologie von benthischen
Foraminiferen und ihrer Bedeutung fiir das Nahrungsnetz. Dazu wurden aus 5
unterschiedlichen Biotopen insgesamt 16 Foraminifarenarten isoliert und
elektronenmikroskopisch bearbeitet.

Das Cytoplasma der untersuchten Foraminiferen ist durch die Heterogenitat der
Nahrungsmaterialien komplex strukturiert. Das GréBenspektrum der identifizier-
baren Nahrungspartikel reicht von silikatischen Resten unter 1um bis zu 25um
groBen, intakten Diatomeenketten. Der Hauptteil der Nahrungsvakuoleninhalte
setzt sich aus pennaten und zentrischen Diatomeen, thecaten Dinoflagellaten,
coccalen Algen, Bakterien und silikatischen Aggregaten zusammen.

Das Plasma in den einzelnen Kammern ist auf bestimmte Stoffwechselieistungen
spezialisiert. In jungen stark vakuolisierten Kammerbereichen werden die
Nahrungspartikel nicht selektiv phagocytiert. Die Verdauung findet bis in mittlere
Kammern statt, die durch konzentriertes Plasma mit vielen Mitochondrien,
endoplasmatischem Retikulum und Golgi-Apparaten gekennzeichnet sind.
Reservestoffe werden in alteren Zellbereichen gespeichert.

Die Ausnutzung und Verweildauer der Nahrungsvakuolen im Cytoplasma sinkt mit
steigendem Nahrungsangebot. Schwer abbaubare silikatische Reste und
Wandmaterialien werden bei glnstigen Nahrungsbedingungen rasch Gber die
Apertur abgegeben. Es werden keine unverdaulichen Produkte im Plasma
eingelagert.

Die Foraminiferen zeigen spezieille Adaptionen zur Optimierung des Nahrungs-
erwerbes. Rupertina stabilis setzt Schwammnadeln und Miliolinelia vigilax eine
agglutinierte Réhre zur Nutzung lateraler Partikeltransporte ein. Cibicidoides
wuellerstorfi, Cibicides sp. und Discanomalina sp. verkitten die Gehause auf den
Borsten eines erranten Polychaeten und nutzen die resuspendierten Partikel durch
dessen Winhltatigkeit. So erhalten epibenthische Foraminiferen verglichen mit
endobenthischen Arten Zugriff auf Nahrungspartikel in weniger abgebautem
Zustand.

In einem an Bord durchgeflUhrten Hilterungsexperiment reagieren alle
untersuchten Foraminiferen auf den simulierten Sedimentationseintrag.
Endobenthische Foraminiferen verlassen mit geringer Zeitverzégerung ihr Habitat
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und kommen zur Nahrungsaufnahme an die Sedimentoberfliche. Nach 3 Tagen
sind Muskelfilamente und Kollagenfasern von Futterorganismen in den
Nahrungsvakuolen zu finden. Nach 10 Tagen zeigen sich die fir Copepoden-
nahrung typischen Kristalle (Lithosomen). Die ungefutterten Foraminiferen der
Kontrolle unterscheiden sich zu keinem Zeitpunkt ultrastrukturell von den
Foraminiferen aus dem Biotop am Tag der Probennahme.

Die Magen- und Darmuntersuchungen der Makrofauna zeigen, daB Ophiuriden,
Asteroiden und Crinoiden die Foraminiferen nicht selektiv aufnehmen. Die
Sipunculiden (Nephasoma sp.) zeigen durch die dreifache Anzahl an plasma-
gefullten benthischen Foraminiferen in ihrem Darm ein selektives Ernahrungs-
verhalten. Von insgesamt 22 untersuchten Makrofauna-Arten haben 14 keine
Foraminiferen aufgenommen.

Im Plasma junger Kammerbereiche von Pyrgo murrhina finden sich ein
grampositiver und zwei gramnegative Bakterientypen. Die vergr6Berten Genome
der Bakterienzellen weisen auf eine symbiontische Tétigkeit hin '
Bai Individuen von Elphidium excavatum clavatum sind virendhnliche Partikel im
Plasma. Sie kommen einzeln an Zellkompartimenten und in mikrokristalliner
Anordnung vor. Die Partikel gleichen morphologisch den lIridoviren. Die virus-
infizierten Foraminiferen zeigen starker vakuolisiertes Plasma und eine reduzierte
Anzaht an Lipidvesikeln, verglichen mit nicht infizierten Foraminiferen.

Das Cytoplasma von Elphidium excavatum clavatum sind isolierte Chloroplasten.
Sie befinden sich nicht in Digestionsvakuolen und zeigen keine Abbaustadien.
Das Fehlen von Nahrungsvakuolen verweist auf die Nutzung von Assimilaten
durch die Foraminiferen.
Die Ergebnisse der Nahrungsuntersuchungen zeigen, daB die Foraminiferen

— ein breites Nahrungsspektrum auch auf niederer trophischer Ebene nutzen

— den Nahrungserwerb durch spezielle Adaptionen optimieren

— und ihren Stoffwechsel an saisonale Nahrungsschibe anpassen konnen.

Die Foraminiferen nehmen durch ihre weltweite Verbreitung, hohe Biomasse und
vielfaltigen morphologischen und physiologischen Fahigkeiten eine Schlassel-
position im benthischen Nahrungsnetz ein.
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