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Zusammenfassung

Untersuchungen zur Respiration, Aktivitdt und Wahrnehmungsfahigkeit optischer und
chemischer Reize sowie zum Verhalten wurden an drei arktischen und vier antarktischen
Fischarten durchgefiihrt: Anarhichas minor (Anzahl der untersuchten Tiere: 1), Boreo-
gadus saida (1), Myoxocephalus scorpius (4); Gymnodraco acuticeps (1), Pagothenia
borchgrevinki (7), Pogonophryne sp. (4) und Trematomus bernacchii (1). Die Messun-
gen erfolgten in Feldstationen (McMurdo Station bzw. Ny-Alesund) und am Institut fiir
Polarokologie in Kiel. Fiir die insgesamt 2400 h dauernden Untersuchungen wurde ein
modifiziertes intermittent flow-Respirometer verwendet. Dieser Versuchsaufbau ermdg-
licht die annihernd streBfreie Hilterung der Fische mit ausreichendem Raum fiir spon-
tane Bewegungen. Die Aktivitit der Versuchstiere wurde mit Hilfe von Infrarot-Video-
kameras und fime lapse-Rekordern permanent bestimmt. 1500 h Videoaufzeichnungen
wurden ausgewertet und 82000 Bewegungen gezihlt. Die Kombination von Respira-
tionsmessungen und Aktivititsbestimmungen mit hoher zeitlicher Auflésung erlaubte
die zuverldssige Bestimmung des Ruhe-Sauerstoffverbrauchs (SOC) sogar fiir aktive
Fische (wie B. saida): Der SOC wurde anhand der Regressionsgeraden zwischen Akti-
vitdt (Bewegungen) und Respiration (Sauerstoffverbrauch) berechnet. Ferner konnte ein
Vergleich der Ruhe-, Routine- (ROC) und Aktivititsstoffwechselrate (AOC) und des
scope for activity vorgenommen werden. Die ermittelten Standard-Sauerstoffverbrduche
sind aufgrund der verbesserten Methodik deutlich geringer als die bisher fiir diese Arten
ermittelten Werte.

Die Standard-Respirationsraten fiir einzelne Fische variierte zwischen 8 mg O, hl
kgWW-1 (£0.037 mg O, h'! kgWW-! Standardfehler) fiir eine trige antarktische Pogo-
nophryne sp. und 68 (x2) mg O, h'! kgWW-! fiir einen grofien und aktiven arktischen
Myoxocephalus scorpius. Die individuelle Variabilitit war auch innerhalb einer Art sehr
hoch. Die Routinestoffwechselraten betrugen bis zum Sechsfachen der Ruhewerte, der
Sauerstoffverbrauch wihrend Phasen mit maximaler Aktivitdt sogar bis zum Achtfachen
der SOC.

Die untersuchten Fische bewegten sich im Mittel zwischen 2.7 (Pogonophryne sp.) und
610 mal pro Stunde (B. saida); die maximalen Bewegungshdufigkeiten betrugen 1950
(B. saida) und 1050 h-l (P. borchgrevinki). Die trigsten Tiere zeigten Phasen ohne sig-
nifikante Bewegung von mehr als 22 h Dauer (Pogonophryne sp.), die mittlere Pausen-
linge betrug fiir diese Gattung ca. 22 min. Die trigste arktische Fischart war Myoxoce-
phalus scorpius mit maximalen Phasen der Inaktivitdt von 1.1 h (Mittelwert 3.5 min).
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Mit neun verschiedenen wihrend der Experimente bestimmten Parametern wurde eine
Faktorenanalyse durchgefiihrt. Die Ergebnisse zeigen, daff die Ruhestoffwechselraten
und die Aktivitdt der untersuchten Fische nahezu unabhingig von den Versuchstempera-
turen waren. Diese entsprachen annihernd den in situ-Temperaturen und variierten je
nach Untersuchungsgebiet zwischen -0.6 und 2.8 °C. Den gréfiten Einfluf auf die SOC
hatte dagegen die Aktivitdt der Versuchstiere. Die Implikationen fiir die Theorie der
metabolic cold adaptation werden diskutiert.

Versuche zur Wahrnehmungsféhigkeit wurden mit Licht und Aminosdurelésungen
durchgefiihrt. Die hierfiir im Respirometer gehaltenen Tiere wurden dabei nicht gestort.
Die Fische wurden 70 mal mit Licht (Intensititen zwischen 0.5 und 5200 lux) und 40
mal mit Aminosédurelosung (Konzentrationen 3-82 mg I-1) gereizt. 69 signifikante Reak-
tionen auf diese insgesamt 110 Reizungen wurden bestimmt. Nur flic Pogonophryne sp.
konnte ein Schwellenwert fiir die Auslésung einer Reaktion bestimmt werden: Er liegt
zwischen 0.5 und 10 lux. Die Reaktion dieser Gattung konnte der Reizgabe bis zu 30 min
nachfolgen. Alle anderen untersuchten Fischarten reagierten unmittelbar und auf die
niedrigsten eingesetzten Reizintensitéten.

SchlieBlich wurde im Laufe der Langzeitbeobachtungen und Fiitterungsversuche an
gehilterten Tieren ein breites Spektrum von Verhaltensweisen (Aggressions-, Flucht-,
Fiitterungsverhalten) aufgezeichnet, die Fortbewegungsweise analysiert und die
Schwimmgeschwindigkeit bestimmt.

Eine vergleichende Diskussion mit Studien an Fischen borealer und tropischer Regionen
zeigt, daB} sich nach den unter naturnahen Bedingungen gewonnenen Ergebnissen dieser
Untersuchung nahezu keine spezifischen Anpassungen an die besonderen Bedingungen
des Lebensraums Polarmeer in Bezug auf Aktivitdt, Stoffwechselrate, Perzeption von
Reizen oder Verhalten feststellen lassen. Unterschiede zwischen den Arten beziiglich der
Aktivitdtsmuster und des Metabolismus lassen sich eher durch den Okotyp als die geo-
graphische Verbreitung und die Temperatur des Lebensraumes erklédren.
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Summary

Respiration, activity, behaviour and reaction to various optical and chemical stimuli have
been determined for 4 Antarctic and 3 Arctic fish species: Pagothenia borchgrevinki (8
specimens), Pogonophryne sp. (4), Trematomus bernacchii (1) and Gymnodraco acuti-
ceps (1); Myoxocephalus scorpius (4), Boreogadus saida (1) and Anarhichas minor (1).
Experiments were conducted at field stations (U.S. McMurdo Station, Ross Sea/Antarc-
tica, and European Large Scale Facility Ny-Alesund, Spitsbergen) and at the home labo-
ratory in Kiel. The animals were kept in a modified intermittent flow type respirometer
for a total of 2400 hours (up to 380 h per experiment). The experimental set-up assured
nearly unstressed specimens with sufficient space for spontaneous movements. The
activity was permanently monitored by an infrared (IR) camera with IR-illumination and
a time-lapse video recorder. 1,500 h of video recordings were evaluated and more than
82,000 movements were detected. Combined high-resolution measurements of respira-
tion and activity were conducted. This optimized method allowed a more accurate deter-
mination of the Standard Oxygen Consumption (SOC) even in active fish (like polar
cod). It was calculated from the regression curve of activity (imovements) and respiration
(oxygen consumption). A comparison of standard, routine and active metabolism (i.e. the
scope of spontaneous activity) was also possible with this experimental set-up. Due to
the modified method, determined standard oxygen consumption rates were significantly
lower than literature values for the same species.

The calculated individual SOC ranged from 8.0 (+ 0.04) mg O, h'! kgWW-! for an Ant-
arctic Pogonophryne sp. to 68 (£ 2) mg O, h'! kgWW-! for a large and very active Arc-
tic Myoxocephalus scorpius. The individual variability was generally high. Routine oxy-
gen consumption was up to 6 times, respiration during phases with maximum activity
even & times higher, as compared to the calculated SOC.

Mean movement counts ranged from 2.7 h-! (Pogonophryne sp.) to 610 h'! (B. saida),
maximum counts were 1950 h-! (B. saida) and 1050 h-! (Pagothenia borchgrevinki). The
most sluggish Antarctic animals exhibited periods of up to 22 h without any significant
movement (Pogonophryne sp.). Mean intervals between moves were 22 min for this spe-
cies. The most torpid Arctic species was Myoxocephalus scorpius with maximum inac-
tivity intervals of 1.1 h and mean periods of 3.5 min.

A factor analysis was conducted with 9 parameters recorded during the experiments. The
results demonstrated, that standard oxygen consumption and activity of the investigated
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species were almost independent of the experimental temperature. These corresponded
to the in situ-temperatures and ranged from -0.6 to 2.8 °C. In contrast, activity of the ani-
mals had the dominant influence on SOC. Implications for the theory of metabolic cold
adaptation are discussed.

Sensory experiments were conducted with light and amino acids (AAc). They were car-
ried out without any disturbance of the animal in the respirometer. 70 light stimulations
were performed using a halogene lamp with light intensities between 0.5 and 5,200 lux.
In addition, 40 injections of an amino acid solution with concentrations between 3 and
82 mg I'! were conducted. 69 significant reactions to these overall 110 stimuli could be
detected. A threshold value to trigger a reaction could only be determined for Pogono-
phryne sp. Animals of this genus showed a delayed response to the stimulus. All other
species reacted immediately, even to the lowest given intensities and concentrations, re-
spectively.

Finally, a wide spectrum of behaviourial patterns (aggression, feeding and escape be-
haviour) was recorded during long term observations and feeding experiments; the mode
of locomotion and swimming speed was analyzed.

A literature comparison with fishes of boreal and tropical climates showed almost no
specific “polar” adaptations to the specific conditions of their habitat, as far as activity,
respiration rate, sensory capabilities or behaviour are concerned. In conclusion, differ-
ences between species with respect to activity patterns and metabolism are much better
explained by the ecotype than by the geographical origin.



1. Einleitung

Die Polarmeere besitzen eine Vielzahl gemeinsamer Charakteristika, mit denen sie sich
deutlich von anderen Meeresgebieten abgrenzen lassen. Von herausragender Bedeutung
fiir biologische Prozesse sind dabei die Faktoren Temperatur und Licht (z.B. HEMPEL
1987). Die starke Saisonalitit der eingestrahlten Lichtenergie bedingt eine relativ nied-
rige biologische Gesamtproduktivitit der Polarregionen. Im Gegensatz zur Strahlungs-
intensitit sind die Wassertemperaturen von groBer Konstanz: In der Antarktis liegen die
Temperaturen zwischen dem Gefrierpunkt (etwa -1.9 °C) und 0 °C, in der Arktis sind die
Schwankungen etwas grofler, selten werden aber Werte von 5 °C {iberschritten. Die nied-
rigen Temperaturen bedingen eine gute Versorgung der Organismen mit gelostem Sau-
erstoff. Sie wirken sich weiterhin in vielfiltiger Weise auf die Physiologie poikilother-
mer Organismen wie z.B. der Fische aus. Die Temperatur beeinfluft direkt physiologi-
sche Prozesse wie Reizleitungsgeschwindigkeit in Nervenbahnen, Wachstum oder
Schwimmgeschwindigkeit und kénnte damit sogar die Anzahl méglicher Lebensformty-
pen begrenzen (CLARKE & JOHNSTON 1996). Bei Fischen der Polarmeere wurden wich-
tige Anpassungen an das Leben nahe des Gefrierpunktes von Meerwasser nachgewiesen.
Sie besitzen Gefrierschutzsubstanzen, die die Bildung von Eiskristallen im Korper ver-
hindern (DEVRIES 1970, WOHRMANN 1996), zur Aufrechterhaltung der Muskelfunktion
ist die Anzahl der Mitochondrien in der Muskelzelle im Vergleich zu borealen Fischen
erhoht (JOHNSTON 1993), Modifikationen der Nervenmorphologie beschleunigen die
Reizleitungsgeschwindigkeit (MACDONALD ef al. 1987) und der Energiebedarf fiir den
Bluttransport ist durch Reduktion der Erythrocytenzahl verringert (KUNZMANN 1991).

Trotz niedriger Temperaturen und beschrénkter Produktion hat sich sowohl in der
Antarktis als auch der Arktis eine diverse Fischfauna entwickelt. Die meisten antarkti-
schen Fische gehoren zur Unterordnung der Notothenioidei, die als monophyletische
Gruppe von einer bodenlebenden Form abstammt. Seit dem Beginn der Abkiihlung der
Antarktis vor etwa 20 Mio. Jahren waren die Notothenioidei zu einer bemerkenswerten
adaptiven Radiation in der Lage (EASTMAN & GRANDE 1989, CLARKE & CRAME 1989),
wie sie vielleicht nur mit den Darwinfinken auf Galapagos vergleichbar ist. Heute bele-
gen mehr als die Hilfte aller Arten der Unterordnung Notothenioidei andere als benthi-
sche Nischen (CLARKE & JOHNSTON 1996), und sie gehoren sehr verschiedenen
Erndhrungstypen an (HuoLD 1991).
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Eine generelle Ubertragung der Vorstellung vorn badenlebenden Antarktisfisch als tri-
gem Ansitzjdger mit stark begrenzter Wahrnehmungs- und Leistungsfihigkeit erscheint
nicht zulédssig. Bereits CLARKE (1983) betont, daf beim Vergleich physiologischer Raten
von Organismen der Polarmeere deren Okologie beriicksichtigt werden muf3.

Nicht nur beziiglich der Physiologie sollte der Diversitdt der Anpassungen Rechnung
getragen werden. Freilandbeobachtungen an antarktischen Fischen hatten bereits eine
verbliiffende Vielfalt unterschiedlicher Verhaltensweisen gezeigt. Beobachtungen durch
Taucher (DANIELS 1982, MORENO 1980), aus abgesenkten Késten unter dem Festeis
(JANSSEN et al. 1991), durch Unterwasser-Videoaufnahmen und -photographien (EKAU &
GutT 1991, NORTH 1996) und Versuche an vor Ort gehilterten Tieren (JANSSEN ef al.
1992, 1993) offenbarten bei den untersuchten Notothenioiden zum Teil komplexe Ver-
haltensmuster bei Brutpflege und Nahrungsaufnahme bis hin zu ,,sozialem™ Beutefang.
Im Falle der Stoffwechselphysiologie und Sinnesleistungen waren die Versuchsbedin-
gungen vielfach so fern von den natiirlichen Gegebenheiten, daf die Ergebnisse kaum
eine Ubertragbarkeit auf Verhalten und Aktivitit im natiirlichen Habitat zulassen. Insbe-
sondere wurde die Aktivitit und die Empfindlichkeit kaltstenothermer Fische gegentiiber
Abweichungen von den Umweltbedingungen, an die sie angepaflt sind, hiufig nicht
beachtet (HOLETON 1974). So erbrachten stoffwechselphysiologische Untersuchungen an
Polarmeerfischen erhohte Raten, wenn man sie mit den Raten verglich, die fiir Vertreter
gemiBigter Klimate bei der gleichen Temperatur erwartet wurden (SCHOLANDER ef al.
1957, WOHLSCHLAG 1964a). Dies wurde als Ausdruck einer Kélteanpassung des Stoff-
wechsels interpretiert, die verwendete Methodik und das Dogma der Trégheit von
Fischen der Polarmeere dagegen nicht in Frage gestellt. Neuere Untersuchungen lassen
dagegen vermuten, daf vor allem die erwéhnten methodischen Probleme zur Messung
erhdhter Stoffwechselraten fiihrten (CLARKE 1991). Die Frage, ob arktische und antark-
tische Fische im Vergleich zu Vertretern borealer und tropischer Klimate eine reduzierte
Aktivitdt aufweisen, ist damit noch immer unbeantwortet.

Die vorliegende Arbeit soll daher untersuchen, ob das in den Polarmeeren vorhandene
Spektrum von Okotypen tatsichlich gegeniiber anderen Gebieten eingeschrénkt ist, wie
CLARKE & JOHNSTON (1996) vermuten.

Ein Vergleich von antarktischen und arktischen Fischen ist hierbei besonders vielver-
sprechend, weil diese - wie bereits gezeigt - bei aller Ahnlichkeit der Umweltbedingun-
gen einen unterschiedlichen stammesgeschichtlichen Ursprung haben. Aufgrund des
vergleichsweise geringen Alters des arktischen Lebensraumes werden hier Anpassungen
mit geringerem Spezialisierungsgrad erwartet als in der Antarktis. Im Rahmen der vor-
liegenden Arbeit wurden daher an sieben Fischarten aus beiden Polarregionen verglei-
chende Untersuchungen zur Physiologie und zum Verhalten durchgefiihrt. Im folgenden
soll eine kurze Charakterisierung der untersuchten Fischarten gegeben werden.
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Untersuchte Fischarten

Trotz einer bislang fehlenden Quantifizierung der Aktivitit von Fischen der Polarmeere
erlauben vorhandene Beobachtungen eine schematische Einteilung in trige und aktive
Lebensformen. Diese Beobachtungen betreffen die Affinitdt zum Boden (von benthisch
bis pelagisch oder cryopelagisch), die Strategie des Nahrungserwerbs (von Lauerjagern
bis zu schnellen Riaubern) sowie das Schwimmverhalten. Wihrend die aktiven Vertreter,
wie die Polardorsche des Nordmeeres, sehr schnell durch Spalten des Packeises zichen
(CRAIG et al. 1982), ist aus Aquarienbeobachtungen bekannt, daf sich die passivsten
Arten tiber mehrere Stunden nicht bewegen (HusoLD 1992). Um dje Vielfalt dieser Oko-
typen der Polarmeere moglichst umfassend darstellen zu kénnen, wurde aus den verfiig-
baren Arten ein breites Spektrum von Formen ausgewihlt (Abb. 1.1):

Boreogadus saida (LEPECHIN 1774) (Gadiformes). Der Polardorsch bewohnt das Cryo-
pelagial des Nordpolarmeeres, also den Lebensraum unter dem Ejs oder an der Eiskan-
te. Er ist zirkumpolar verbreitet (PONOMARENKO 1968) und nimmt eine zentrale Stellung
im Nahrungsnetz eisbedeckter Gebiete ein (BRADSTREET & CROss 1982): Er ist hier der
wichtigste Konsument von Zooplankton (v.a. Kleinkrebse) und dient Warmbliitern als
hauptsichliche Nahrung. B. saida wird 20-30 c¢m lang (maximal 46 cm). Er unternimmt
ausgedehnte Wanderungen und laicht im Dezember bis Februar vor den stidlichen Fest-
landskiisten bis Nordnorwegen (Rass 1968). Durch die Synthese von Gefrierschutz-Gly-
coproteinen’ist 5. saida vor tiefen Temperaturen geschtitzt (WOHRMANN 1993). Er bevor-
zugt Temperaturen um den Nullpunkt (HOGNESTAD 1968), kommt jedoch auch in bis zu
7°C warmem Wasser vor und besitzt eine grofle Toleranz gegentiber niedrigen Salzge-
halten (Rass 1968). Wie schon die Korperform mit weit nach vorn verlagertem Schwer-
punkt und gegabelter Schwanzflosse (Abb. 1.1) andeutet, ist der Polardorsch ein hoch-
aktiver Dauerschwimmer

Pagothenia borchgrevinki (BOULENGER 1902) (Nototheniidae). Diese Art ist das ,,8ko-
logische Pendant* zum Polardorsch in der Antarktis (ANDRIASHEV 1970): Auch sie ist
zirkumpolar verbreitet, lebt im Cryopelagial in 0-30 m Tiefe, erndhrt sich von Crusta-
ceen und Fischbrut (EASTMAN & DEVRIES 1985) und wird bis 28 cm lang. P. borchgre-
vinki ist einer der wenigen ,echten Antarktisfische™ (Notothenioidei), die eine neutrale
Schwebfihigkeit erworben haben (EASTMAN 1985). Der Fisch kann unter dem Eis lange
Zeit schwimmen, ruht aber auch in Hohlen und auf Vorspriingen von Eisbergen oder
PreBeisriicken. Seine Stellung im Nahrungsnetz ist nicht so bedeutend wie die von
B. saida, dessen Abundanz P. borchgrevinki nicht erreicht. Auch dieser Fisch verfiigt
tber Gefrierschutz-Proteine und ist extrem kaltstenotherm: Wie bei anderen Noto-
thenioiden liegt die obere letale Temperaturgrenze bei S°C (FANTA ef al. 1989). P. borch-
grevinki kann im McMurdo Sound einfach gefangen werden und dient wegen der pro-
blemlosen Hilterung seit fast 40 Jahren als Versuchstier fiir die wesentlichen physiolo-
gischen Untersuchungen an Antarktisfischen.
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Gymnodraco acuticeps (BOULENGER 1902) (Bathydraconidae) lebt benthisch und
erndhrt sich von Fischen und Krebsen, die er bei gelegentlichen Streifziigen auch im
unteren Pelagial erbeutet. Er wird bis 35 ¢cm lang, ist zirkumantarktisch verbreitet und

bevorzugt - wie die meisten Ba-
thydraconiden - gréBere Tiefen
(unterhalb 400 m; GonN 1990).

Trematomus bernacchii (Bou-
LENGER 1902) (Nototheniidae)
zeigt eine dhnliche Lebenswei-
se und Verbreitung wie die vor-
genannte Art, ist jedoch im Ge-
gensatz zu dieser auf flachere
Gebiete des Antarktischen
Ozeans begrenzt (bis 600 m)
und besitzt ein deutlich breite-
res Nahrungsspektrum: Er er-
ndhrt sich u.a. von Krebsen,
Fischeiern und Polychaeten
(DEWITT et al. 1990).

Anarhichas minor OLAFSEN
(Anarhichadidae) ist trotz sei-
nes Namens die grofite See-
wolf-Art und erreicht eine
Maximalldnge von 1.8 m Lin-
ge bei einem Gewicht von
26 kg. Der gefleckte Seewolf
ist an kalte Gewdsser gebun-
den, lebt im atlantischen Teil
des Nordpolarmeeres (bis Siid-
gronland) und besitzt als einzi-
ger der hier untersuchten Fische
eine wirtschaftliche Bedeutung.
Larven und Juvenile leben pela-
gisch und erndhren sich von
Fischbrut und Crustaceen, Adul-
te fressen als Bewohner des
Benthos (100-250 m) vor allem
Mollusken und Echinodermen,
alte Tiere auch gréBere Fische

‘ . Gymnodraco acuticeps

Trematomus bernacchii

Anarhichas minor

}
.

S~ >

Myoxocephalus scorpius

[/ \
“&O/?k
Pogonophryne sp.

Abb. 1.1: Untersuchte Fischarten der Arktis und der Antarktis
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(NIKOLSKII 1957). A. minor unternimmt ausgedehnte Laichwanderungen und wéchst im
ersten Jahr 15-20 cm.

Myoxocephalus scorpius (LiInnaEUS 1758) (Cottidae). Diese strikt benthische Art ist im
ganzen Nordatlantik und in Nord- und Ostsee verbreitet, ist aber auch in Gebieten, deren
Temperatur ganzjihrig um 0 °C betrégt, zu finden. Sie kommt in der Arktis bis 250 m
Tiefe vor, ist jedoch im Litoral am hédufigsten und besitzt eine hohe Salzgehaltstoleranz.
In der Arktis laicht M. scorpius im Dezember, er erreicht hier eine Maximalldnge von
60 cm (1.1 kg). Diese Art ist ein typischer Ansitzjdger, die Beute nach kurzem An-
schwimmen durch einen schnellen Schlag einsaugt; die Nahrung besteht aus Krebsen,
Fischen und Polychaeten (Muus & DAHLSTROM 1978).

Pogonophryne sp. (REGAN 1914) (Artedidraconidae). Die untersuchten Individuen die-
ser antarktischen Gattung gehoren zu einem taxonomisch nicht endgiiltig definierten
Formenkreis (NEYELOV, St. Petersburg/Russland, pers. Mitteilung), die meisten der 17
beschriebenen Arten sind nur vom Holotyp bekannt (Eaxin 1990). Da sie eine sehr dhn-
liche Lebensweise und Verbreitung aufweisen, werden die Arten hier nicht weiter diffe-
renziert. Pogonophryne sp. ist eine typische Tiefwasser-Gattung. Wie alle Artedidraco-
niden besitzt auch sie eine Barbel, die moglicherweise der Anlockung von Amphipoden
dient (die Hauptnahrung dieser Gattung; SCHWARZBACH 1988). Pogonophiryne sp. sucht
keine bekdderten Reusen auf und ist daher nur mit geschleppten Netzen zu fangen. Sie
ldsst sich in Aquarien {iber mehr als zehn Jahre hdltern (eigene Daten); nach Untersu-
chungen von SAINT PAUL ef al. (1988) und HuBOLD (1992) zum Stoffwechsel und zur
Aktivitdt sind die Vertreter dieser strikt benthischen Gattung sehr triige: Sie bewegen
sich sehr langsam und sind {iber Stunden vollig inaktiv. Diese Gattung sollte damit am
unteren Ende der Aktivitétsskala aller untersuchten Fische stehen.

Ziele und Fragestellung

Zur Kliarung der Frage, ob tatsdchlich die Umweltbedingungen in den Polargebieten -
insbesondere die niedrige Temperatur - zu einer Begrenzung der natiirlich vorkommen-
den Lebensformtypen fithrt (CLARKE & JOHNSTON 1996), sollen vergleichende Untersu-
chungen zur Physiologie, zur Aktivitdt und zum Verhalten arktischer und antarktischer
Fische durchgefiihrt werden. Bei der Auswahl der Arten wird versucht, ein weites Akti-
vitdtsspektrum abzudecken (s.0.). Ein moglicher Parameter zur Charakterisierung der
generellen Aktivitdt bzw. der Lebensform ist die Stoffwechselrate. Diese, als Respira-
tionsrate)B eines Tieres gemessen, wird von vielen Autoren als Maf zur Einteilung in tré-
ge oder aktive Fische verwendet (z.B. WOHLSCHLAG 1964b). In der vorliegenden Arbeit
soll u.a. geklirt werden, ob diese Variable zur Beschreibung der generellen Aktivitit
bereits ausreicht. Dazu wird in den Versuchen neben der Respirationsrate zusétzlich die
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Aktivitdt (gemessen als Anzahl Bewegungen pro Zeiteinheit) direkt erfat. Dieser Ver-
suchsansatz erfiillt auerdem die von z.B. KOCH & WIESER (1983) geforderte Bestim-
mung des Anteils spontaner Aktivitdt am Energiehaushalt von Fischen.

Neben den iibergreifenden, integrierenden Parametern Aktivitdt und Stoffwechselrate
wird die Vielfalt nebeneinander existierender Lebensformtypen (die tkologische Spann-
weite) zusitzlich in zwei detaillierteren Fallstudien zu folgenden Einzelaspekten durch-
gefiihrt: Reaktion auf optische bzw. chemische Reizung und Verhalten bei Fiitterung
bzw. wihrend der Langzeithilterung der Tiere. Die Leistungsfihigkeit des chemischen
bzw. optischen Sinnes von Fischen der Polarmeere soll durch die individuellen Verén-
derungen der Aktivitits- bzw. Stoffwechselraten nach der Gabe einzelner Reize erfafit
werden. Dies soll ermoglichen, das Potential der Sinnesleistungen und das Spektrum von
Verhaltensweisen vor dem Hintergrund der unter natiirlichen Bedingungen wirkenden
Reize abzuschitzen.

Im einzelnen werden also folgende Fragen bearbeitet:

* Wie grof3 sind die Unterschiede zwischen einzelnen Fischarten der Polarmeere in
Bezug auf Aktivitdt und Stoffwechselrate?

* Zu welcher Steigerung der Aktivitdt und Respiration sind sie unter ,naturnahen®
Bedingungen fahig?

o LaBt sich ein quantifizierbares MaB zur Charakterisierung des Okotyps einer
Fischart finden (z.B. die Respirationsrate)?

* Auf welche Art Reiz reagieren die Fische, lassen sich Schwellenwerte abgrenzen?

* Gibt es Hinweise auf ein breites Verhaltensrepertoire?

SchlieBlich soll im Literaturvergleich mit Fischen anderer Klimate festgestellt werden,
ob die gewonnen Ergebnisse auf eine besondere Auspriagung der Aktivitdt, der Sinnes-
leistungen und des Verhaltens als Anpassungen an die Bedingungen der Polarmeere hin-
weisen, ob es also den ,typischen Polarmeerfisch gibt, der sich von Bewohnern tropi-
scher oder gemaBigter Regionen unterscheidet.

Die Ergebnisse dieser Untersuchung sollen vor allem Riickschliisse auf die Freilandbe-
dingungen erlauben. Dies schliefit die Verwendung herkémmlicher Techniken physiolo-
gischer Versuche aus, wie Schwimmrespirometer mit kiinstlicher Strémung, elektroche-
mische Ableitungen von Nerven der Sinnesorgane, Blendung oder operative Blockie-
rung von Mechanorezeptoren zum Ausschlufl der gleichzeitigen Reizperzeption durch
verschiedene Sinne usw. (z.B. MACDONALD et al. 1987, JANSSEN 1996). Am Anfang der
Untersuchungen stand daher die Fort- oder Neuentwicklung von Methoden zur gleich-
zeitigen Bestimmung von Aktivitdt und Stoffwechselrate und zur nichtinvasiven Bestim-
mung von Reizreaktionen selbst bei sehr triagen Fischen. Diese Methoden werden im fol-
genden Kapitel beschrieben.



2. Material und Methoden
2.1 Untersuchungsphasen

Fir die vorliegende Arbeit wurden Daten aus drei Untersuchungsphasen verwendet: Je
ein Stationsaufenthalt in der Arktis und in der Antarktis dienten der Materialgewinnung
und Feldexperimenten mit frisch gefangenen Versuchstieren. Die abschlielende Labot-
phase im heimischem Institut zielte auf die Untersuchung von Tieren, die aufgrund ihrer
Lebensweise und der Fangmethoden auf den Stationen nicht zu erhalten waren. Da sich
die Fang-, Hilterungs- und Versuchsbedingungen aufgrund der rdumlichen Distanz der
Untersuchungsgebiete und der damit verbundenen unterschiedlichen logistischen Még-
lichkeiten fiir die einzelnen Phasen zum Teil deutlich unterschieden, werden hier
zunédchst die Rahmenbedingungen dargestellt, bevor dann auf den eigentlichen Ver-
suchsablauf und die Modifikationen eingegangen wird.

Die erste, arktische Feldphase wurde vom 12. Juni bis . August 1994 auf der européi-
schen Forschungsstation Ny-Alesund durchgefiihrt. Die Station dient erst seit wenigen
Jahren der marinen Forschung, die Infrastruktur befand sich zu diesem Zeitpunkt noch
im Aufbau. Ny-Alesund liegt auf dem nordwestlichen Spitzbergen/Svalbard am Kongs-
fjord (Abb. 2.1); trotz der hocharktischen geographischen Lage (78°55°N) befindet sich
der Fjord noch im EinfluB des Golfstroms und war schon zu Beginn der Feldphase weit-
gehend eisfrei.

Die Fische wurden vor allem mit fyke nets gefangen, ca. 5 m langen und 50 cm hohen
Stellnetzen mit zweikammerigen Reusen an jedem Ende. Sie wurden mit 15 kg Gewich-
ten am Steert der Reusen und Schwimmern am Stellnetz versehen. Zwel bis drei dieser
Netze wurden in der Bucht Kolhammna in 4-7 m Tiefe ausgelegt und téglich kontrolliert.
In Stellnetzen konnen nur Fische gefangen werden, die aktiv ein Netz aufsuchen; von
diesen wurden die jeweils aktivsten (Polardorsche, Boreogadus saida) und triagesten Ver-
treter (Seeskorpione, Myoxocephalus scorpius) fir die Versuche verwendet. Ein eben-
falls untersuchter gefleckter Seewolf, Anarhichas minor, wurde mit einer kleinen Dred-
ge von Bord des polnischen Forschungsschiffes ,,Oceania* vor Kap Guissez in ca. 35 m
Tiefe gefangen. Unmittelbar nach dem Fang wurden die Fische in seewassergefiillten
Wannen zum kleinen Aquarium der Station (Nansen Lab) transportiert. Hier konnten die
Tiere in 120 bis 500 1 Becken im Durchfluf unter weitgehend natiirlichen Bedingungen
bei Ddmmerlicht gehiltert werden. Die Temperatur am Seewasserhahn stieg wihrend
der Feldphase (also innerhalb von acht Wochen) von 2.5°C auf 5.5°C an, die Salinitét
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schwankte wegen des bedeutenden Gletscherabflusses im Innern des Fjords je nach
Windrichtung zwischen 24 und 28. Bis zum Beginn der Versuche wurden die Tiere min-
destens eine Woche nicht gefiittert. Ein Teil der Versuche, die Respirationsmessungen,
wurde in einem 10”-Container unmittelbar vor dem Aquarium durchgefiihrt; die Regel-
elektronik konnte jedoch im Nansen Lab selber untergebracht werden.

Die zweite, antarktische Feldphase konnte im Rahmen einer Zusammenarbeit mit der
Arbeitsgruppe von A.L. DEVRIES auf der amerikanischen Forschungsstation McMurdo
vom 5. Januar bis 17. Februar 1995 durchgefiihrt werden. Die 1955 auf geschichts-trich-
tigem Boden errichtete Station - von hier aus starteten u.a. die Stidpolexpeditionen
SHACKLETONS 1908 und ScotTs 1911 - befindet sich auf der Hut Point Peninsula, Ross

79°10'N 5
North Pole 1 \d
Detail *B ar%rgg
Svalbard
Greentand
Sea
790001N RRTTPP ,,,,,( ,,,,,,,,,,,,,,,, R T TP AL T e
98]
j0b)
w
©
c
<
=
0b)
o
p
78°50N :
11°E 12°E

Abb. 2.1: Lage der Station Ny-Alesund in der Arktis. Fangstationen im Kongsfjord sind als schwarze
Kreise gekennzeichnet.
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Island, auf 77°51°S (Abb. 2.2). Sie ist mit bis zu 1500 Bewohnern im Sommer die grof3-
te Siedlung in der Antarktis. Im Aquarium dieser Station wurden seit 1957 mit den
Arbeiten von WOHLSCHLAG, DEVRIES, DEWITT, SOMERO, EASTMAN, MONTGOMERY,
MACDONALD und vieler anderer nahezu alle wesentlichen Untersuchungen zur Physiolo-
gie und Morphologie hochantarktischer Fische durchgefiihrt.

Der McMurdo Sound zwischen Ross Island und der Royal Society Range war in der Sai-
son '94/°95 zu keiner Zeit eisfrei und konnte bis Mitte Februar mit Landfahrzeugen
befahren werden. Die Versuchstiere wurden daher mit herkdmmlichen Angeln und ein-
fachen zylindrischen, bekoderten Reusen an vier verschiedenen Orten durch Eislocher
gefangen: in unmittelbarer Nihe der Station (0 bis 15 m Wassertiefe), am Cape Armitage

T8 Ross Sea
Detail &

‘ Cape Bird
Ross Sea
AN ’ o = 77°30'S
500 Cape Royds
McMurdo{Sound 7
S
& 60/
il {
o H % : g
R . ~ Rosslce Shelf
Royal Society & T . - . -
L ,;Range o \@3” % Cﬁé&m;mge Py '\ QMH?@O ,Staﬁon
- /;:7 e, CASAMRLNGSNES .
164°E 166°E ’ 168°E : 78°00'S

Abb. 2.2: Fanggebiete in der Antarktis (in der Ubersicht gerastert) und Lage der McMurdo Station. Fang-
stationen auf dem Festeis des McMurdo Sound sind als schwarze Kreise gekennzeichnet.
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(ca. 100 m Tiefe) und vor der Schelfeiskante in max. 6 km Entfernung vom Aquarium
(300-500 m Tiefe). Die Reusen wurden alle zwei Tage kontrolliert und gefangene Fische
in seewassergefiillten und beliifteten Féssern mit Ski-Doos zum Aquarium transportiert.
Die Tiere wurden mehrere Wochen im Aquariengebdude der Station im Durchfluf3 in 500
bis 2000 I-Becken bei Ddmmerlicht gehiltert, die Fiitterung wurde mindestens zwei
Wochen vor Versuchsbeginn eingestellt. Die Seewasserversorgung erfolgte direkt von
der Hauptpumpe der Desalinierungsanlage McMurdos. Dadurch erwdrmte sich das Was-
ser im Vergleich zu den in situ-Bedingungen geringfiigig: Die Temperaturen am See-
wassereinlafl schwankten tidenstromabhingig zwischen -1.6 und -0.5°C, am Seewasser-
hahn im Aquarium zwischen -1.2 und +1.0°C. Die Salinitét betrug ca. 36.4.

Der gesamte Versuchsaufbau befand sich in einem kleinen, separaten Gebédude (,,Fish
Hut 8) in unmittelbarer Ndhe des Aquariums, Steuerungseinheit und Respirometer bzw.
Hilterungstanks aber in zwei getrennten Rdumen dieser Hiitte, um die Versuche nicht zu
beeintrichtigen. Zwischen dem Transport der Versuchstiere aus dem ,,alten Aquarium"
und dem Einsetzen in das Respirometer bzw. dem Beginn der Fltterungsversuche ver-
brachten die Fische mehr als 24 Stunden in einem 80 1-Hilterungsbecken unmittelbar
neben dem Respirometer, uin einen eventuellen Einflufl des Transportstresses zu mini-

mieren.

Bei der Auswahl der Tiere fiir die Versuche wurde auch in der Antarktis darauf geachtet,
ein moglichst breites Aktivitdts- und Grofenspektrum abzudecken. Es wurden daher tré-
ge, benthische Trematomus bernacchii und Gymnodraco acuticeps sowie aktive, cryo-
pelagische Pagothenia borchgrevinki verwendet, letztere in moglichst verschiedenen
Grofen. Wie in der Arktis erlaubten die hier eingesetzten Fangmethoden jedoch nicht,
sehr passive Lauerjiger zu erhalten.

Um auch solche Fische untersuchen zu konnen, wurde eine dritte Untersuchungsphase
angeschlossen. Sie wurde im Labor des Kieler Instituts fiir Polarokologie von April
bis Juli 1996 durchgefiihrt. Die hier verwendeten Versuchstiere wurden auf den Antark-
tisreisen ANT IX 1991 (Weddell- und Lasarewmeer) und ANT XI 1993 (Bellings-
hausenmeer, siche Abb. 2.2) des deutschen Polarforschungsschiffes ,.Polarstern® mit
Grundschleppnetz und Agassiztrawl gefangen und in einem Héilterungscontainer nach
Kiel gebracht. Aus den umfangreichen Fiangen wurde fiir die Untersuchungen die beson-
ders trige Gattung Pogonophryne ausgewihlt, die ausschlieBlich mit geschleppten Net-
zen zu fangen ist.

Am Institut fiir Polarbkologie wurden in den letzten Jahren sehr gute Bedingungen fiir
die langfristige Hélterung polarer Meeresorganismen geschaffen. Die im Rahmen dieser
Arbeit untersuchten Fische befanden sich bei kontrollierten Bedingungen seit minde-
stens 15 Monaten und maximal fiinf Jahren in einem Hilterungskiihlraum: Die Tempe-
ratur betrug 0.2 - 1.2 °C, die Salinitét 32-37, es wurde gealtertes kiinstliches Seewasser
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(Tropic Marine) verwendet. Die Tiere waren bei schwachem Dammerlicht oder Dunkel-
heit in 30 bis 250 I-Aquarien untergebracht. Im Halterungskiihlraum wurden auch die
Verhaltens- und Fiitterungsbeobachtungen durchgeftihrt; die Respirationsversuche
erfolgten in einem benachbarten Raum.

2.2 Respirationsversuche: Durchfiihrung

Fir die Respirations- und Reizungsversuche wurde ein Respirometer des intermittent
Sflow-Typs verwendet (FORSTNER 1983, STEFFENSEN ef al. 1984, STEFFENSEN 1989). Der
bereits von VON DORRIEN (1993) und ScHMID (1994) am Institut fiir Polardkologie fort-
entwickelte Versuchsaufbau wurde im Verlauf der vorliegenden Untersuchungen weiter
modifiziert und erweitert. Zahlreiche Komponenten der Anlage wurden ftr diesen Ein-
satz entwickelt bzw. angefertigt.

Der verwendete Respirometertyp erméglicht im Gegensatz zu closed bottle-Verfahren
eine nahezu unbegrenzte Verweildauer des Versuchstieres in der Respirationskammer,
weil durch den Austausch des Kammerwassers die Sauerstoffsittigung permanent auf
einem hohen Niveau gehalten und die Anreicherung von Stoffwechselprodukten ver-
mieden werden kann. Ferner kann wegen der Empfindlichkeit der verwendeten Sauer-
stoffsonden die Grofe der Kammer so gewdhlt werden, daf3 eine Beeintrdchtigung der
Bewegungsfreiheit des Tieres (und damit der hierdurch bedingte Stre3) minimal ist. Das
Verhiltnis von Kammerdurchmesser zu Standardlénge des untersuchten Fisches betrug
zwischen 1.11 und 1.72, im Mittel 1.34.

Aufbau und Funktionsprinzip des Respiroineters

Abb. 2.3 zeigt schematisch den verwendeten Versuchsaufbau. Ein einzelnes Versuchstier
befindet sich in einer vollstdndig mit Wasser gefiillten, luftdicht verschlossenen Respi-
rationskammer aus Plexiglas. Die Dimensionen der drei verschiedenen verwendeten
Respirationskammern waren 60 * 115 mm (Hohe * Durchmesser, kleine Kammer), 80 *
190 mm (mittlere Kammer) bzw. 70 * 295 mm (grofie Kammer). Aus- und Einstromoft-
nung, letztere mit einer Leitflache versehen, zylindrische Form und der flache Kammer-
querschnitt bewirken eine kreisfdrmige Stromung in der Kammer und eine homogene
und schnelle Durchmischung des Kammerwassers (VON DORRIEN 1994). Eine Teflon-
Zahnradpumpe (Pumpenkopf der Fa. Ismatec, Schweiz) sorgt fiir eine kontinuierliche,
pulsfreie Entnahme von Kammerwasser. Dieses stromt mit definierter Geschwindigkeit
eine polarographische Sauerstoffsonde (Fa. Eschweiler, Kiel) an. Unmittelbar ansch-
lieBend wird die Temperatur durch einen Pt100-MefBfiihler (Fa. Driessen & Kern, Bad
Bramstedt) ermittelt. Beide Sonden sind iber eine A/D-Wandlerkarte mit einem
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Abb. 2.3: Schema des verwendeten Respirometers (Aufsicht) mit dem Aufbau zur Aktivititsbestimmung
und zur chemischen und optischen Reizung. Unten ist ein exemplarischer Ergebnisplot dargestellt: als
Kreis der mittlere Sauerstoffverbrauch des Versuchstieres in einem Mefintervall, als Balken die abso-
lute Anzahl der Bewegungen im gleichen Intervall. Die Dauer der Einwirkung eines Reizes ist gera-
stert unterlegt.
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MeBwerterfassungs- und Steuerungsrechner (Fa. IBP, Hannover) verbunden. Dieser
ermittelt mehrere Tausend Wertepaare pro Minute, errechnet aus der Verdnderung der
Sauerstoffsittigung den Verbrauch, speichert in vorgegebenen Intervallen (5 min in der
Arktis, 2 min in anderen Phasen) Mittelwerte ab und gibt die Ergebnisse grafisch aus.
Wihrend der Messung des Sauerstoffverbrauchs wird das Wasser durch ein elektronisch
gesteuertes Dreiwegeventil (Fa. Nortec, Kiel) in die Kammer zurlickgeleitet (geschlos-
sener Kreislauf). Sinkt die Sauerstoffspannung unter einen zuvor festgelegten Wert,
i.d.R. bei 90%, schaltet der Rechner das Ventil um. Das Kammerwasser wird in einen ca.
35 1 fassenden und stets beliifteten Vorratstank geleitet. Frisches, sauerstoffgesittigtes
Wasser fliefit passiv nach (offener Kreislauf). Nach Erreichen eines oberen Schwellen-
wertes (min. 95%) wird das Ventil wieder geschlossen, der Wasseraustausch damit been-
det und die Messungen wieder aufgenommen. Fiir die chemische Reizung der Versuchs-
tiere (s.u.) kann manuell Wasser entfernt werden, bevor es den Vorratsbehilter erreicht.
Das entnommene Wasser kann - ebenfalls vom Versuchstier unbemerkt - gleichzeitig
ersetzt werden. Alle Komponenten des MefBkreislaufs sind durch gasdichte Tygon-
schlduche verbunden. Das System ist mit zuvor steril filtriertem Seewasser (Sartorius
Sartobran Filter 0.2 um) gefiillt; wihrend der Feldphasen wurde frisches, natiirliches
Seewasser, im Institutslabor kiinstliches Seewasser verwendet.

Die Kiihlung des Respirometers erfolgte in Ny-Alesund und Kiel in Kulturtruhen (Fa.
Rubarth, Hannover); durch eine modifizierte Steuerung schwankte die Temperatur
wihrend der Mef3phasen um weniger als 0.1°C. Sauerstoff- und Temperatursonde wur-
den zusiétzlich in einem Wasserbad passiv gekiihlt (Ausnahme: Versuch Pogo A, s. u.).
Aus logistischen Griinden konnte die Halterungstruhe nicht nach McMurdo transportiert
werden. Die beiden Respirationskammern wurden daher in der Antarktis mit Vorrats-
behiltern, Pumpen und MefBsonden in je einer halbhoch mit Wasser gefiillten und ver-
deckelten PVC-Wanne befestigt, die threrseits schwimmend zu 90% in ein mit Seewas-
ser gefiilltes 1500 1-Becken abgesenkt wurde. Die Kiihlung erfolgte durch stindigen
Austausch des Seewassers im umgebenden Tank, also an fiinf Seiten der PVC-Contai-
ner. Das Respirometer konnte dadurch annidhernd auf in site-Temperaturen gekiihlt wer-
den, die Temperaturschwankungen waren jedoch deutlich hoher als in der in Ny-Alesund
und in Kiel verwendeten Kulturtruhe.

Nach Ende eines Respirationsversuches wurde das Gewicht des Versuchstieres
bestimmt: Der Fisch wurde in ein festes Haushaltstuch aus Zellstoff gewickelt und mit
diesem Tuch gewogen. AnschlieBend wurde das Gewicht des feuchten Tuches abgezo-
gen. Ein MeBfehler durch anhaftendes Wasser wurde so minimiert, ohne das Tier stark
zu belasten. Ferner wurde das Volumen des gesamten MeBkreislaufs ausgelitert, es
betrug je nach verwendeten Komponenten zwischen 730 und 7200 ml.

Die in Ny-Alesund fiir die Steuerung und Datenerfassung benutzte Software wurde von
C. von DorrieN, D. PIEPENBURG und M. K. ScHMID, Kiel, entwickelt. Zwischen den
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Feldphasen konnte durch eine Neuprogrammierung durch F. Scnurz, Kiel, die gleich-
zeitige Messung zweier Versuchstiere in zwei getrennten Kammern mit der gleichen
Steuereinheit und eine wesentliche Verkiirzung der MeBintervalle sowie eine grofere
Genauigkeit der Messung realisiert werden.

Abweichend vom oben beschriebenen Mefablauf wurde wegen technischer Defekte bei
zwei Versuchen statt der Zahnradpumpe eine Kreiselpumpe (Eheim 2211) verwendet
(Versuche Boreo Aa-c und Myoxo A); hierdurch erhthte sich das Kreislaufvolumen bei
gleicher Kammergrofle um ca. 1500 ml und die Messung wurde etwas unpréziser.
Wihrend des Versuchs Borch F lag der untere Schwellenwert fiir das Offnen des Mef-
kreislaufes iiber mehrere Stunden bei einer Sauerstoffsittigung von ca. 70%, dieser Zeit-
raum wurde fiir die weiteren Berechnungen nicht verwendet, weil der Einfluf} der stark
reduzierten Spannung der Sauerstoffsonde und des durch die Hypoxie verursachten
Stresses des Versuchstieres nur schwer abzuschétzen sind.

Versuch zur specific dynamic action

Der untersuchte Boreogadus saida wurde wihrend einer Unterbrechung des laufenden
Versuches ad libitum geflttert (er fraB einen kleineren Polardorsch mit 8 g Frischge-
wicht), um einen EinfluB der specific dynamic action (SDA), der Erhdhung des Grund-
stoffwechsels durch Verdauungstitigkeit, feststellen zu koénnen. Der Versuch Boreo A ist
daher in drei Phasen geteilt, die getrennt ausgewertet wurden:

a. die Phase vor der Fitterung zur Bestimmung des Grundstoffwechsels mit ca 24 h
Dauer

b. die Phase nach der Fiitterung mit ca. 77 h Dauer

c. eine abschlieBende Phase mit optischer Reizung und ca. 39 h Dauer.

Zwischen den Phasen wurde das Tier aus dem Respirometer entfernt, letzteres gereinigt
und mit {rischem Wasser befiillt.

Aktivitiitsbestimmung

Zur Bestimmung der Aktivitdt der Versuchstiere wurden diese wihrend eines Teils der
Respirationsmessungen mit einer Infrarot-Videokamera mit sehr hoher Licht-
empfindlichkeit {iberwacht (Bischke CCD-102A bzw. Scharpf CCD-500-S). Ein fime
lapse-Videorecorder (Panasonic AG6720E) zeichnete jede Bewegung in extremem Zeit-
raffer auf (8- oder 16-fach) und blendete die aktuelle Uhrzeit ein. Die Uhren der Respiro-
metersteuerung und des Videorecorders wurden zuvor exakt abgeglichen. Im ansonsten
vollstdndig abgedunkelten Respirometer erfolgte die Beleuchtung durch eine regelbare
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Tab. 2.1: Respirationsversuche: verwendete Fische, sortiert nach Untersuchungsort. Angegeben ist die
Versuchsbezeichnung (Kurzform des Artnamens und Nummer), der Artname. Standardlinge (SL),
Frischgewicht (WW), Gesamtdauer des Versuchs, Gesamtdauer der Videoregistrierung, Volumen des
MebBkreislaufes, rel. Raum in der Kammer, mittlere Temperatur wihrend der Messung und Tempera-
turbereich (T ,¢-Tinin)- 20 Anzahl der Versuche bzw. der untersuchten Arten oder Gesamtdauer der
Respirationsversuche bzw. der Videoregistrierung.

Nr Versuch Art SL FW Dauer mit Video Vol. rel. mittl. AT Stabw

] (cm) (g) (hh:imm) (hhimm) (m}) Raum T (°C) (°C) T (°C)
Ny-Alesund / Arktis

1 Anarh A Anarhichas minor 155 27.7 49:45 49:15 2450 81 2.72 072 0.09
2 Boreo Aa-c Boreogadussaida 23.3 110.6 143:45 128:00 7200 42 202 115 0.24
3 Myoxo A Myoxocephalus scorpius  19.0 175.4 22:30 22:30 7200 26 2.01 025 0.05
4 Myoxo B Mvoxocephalus scorpius  13.0 33.3 191:30 100:30 2450 67 282 0.60 0.07
5 Myoxo C  Myoxocephalus scorpius  14.2  56.9 54:30 53:15 2450 39 273 031 0.05
6 Myoxo D Myoxocephalus scorpins  14.5 56.0 59:00 52:15 2450 40 275 0.19 0.03

z 6 3 521:00 405:45
7 BemacA  Trematomus bernacchii 155 552 106:00 48:00 2600 40 0.16 1.65 0.38
8 Gymno A Gymnodraco acuticeps 23.5 872 47:30 14:00 5700 54 -0.62 0.59 0.11

9 Borch A Pagothenia borchgrevinki  17.2  66.7 98:00 56:00 5700 71 0.09 1.06 0.36
10 BorchB  Pagothenia borchgrevinki  18.5 81.5 109:00 - 5700 S8 -0.18 1.07 0.24
U1 BorchC  Pagothenia borchgrevinki 17.2 78.9 98:00 60:00 5700 60 -0.32 111 0.21
12 BorchD  Pagothenia borchgrevinki 22.5 135.0 216:30 127:30 5700 34 0.55 090 0.24

13 BorchE  Pagothenia borchgrevinki  15.0 45.3 46:00 46:00 2600 49 072 118 0.18
14 Borch Fges Pagothenia borchgrevinki  17.1 65.5 185:15 145:00 2600 34 048 1.00 0.26
15 BorchG  Pagothenia borchgrevinki  16.5 48.0 135:30 78.5 2600 46 031 145 0.19
b 9 3 1041:45 575:00

16 Pogo A Pogonophryne sp. 10.5 13.6 160:00 152:00 730 45 1.04 086 0.16
17 Pogo B Pogonophryne sp. 155 63.6 385:15 186:30 2540 35 1.25 054 0.09
18 Pogo C Pogonophryne sp. 15.0 63.6 162:30 141:00 2540 35 0.94 039 0.06
19 Pogo D Pogonophryne sp. 20.5 124.4 141:00 107:30 5790 17 0.95 038 0.09
pX 4 1 848:45 587:00

2 ges 19 7 2411:30 1567:45

IR-Leuchtdiodenkette, bei den ersten Versuchen in der Arktis (Boreo Aa-c, Myoxo A und
Mpyoxo B) durch eine schwache Rotlichtlampe. Gefilmt wurde senkrecht von oben durch
eine Glasscheibe; da sich die Videokamera auerhalb der Hélterungstruhe bzw. der PVC-
Wanne befand, war die Stérung des Versuchstiers beim Auf- und Abbau minimal. Durch
die Verwendung eines Varioobjektivs konnten die Respirationskammern jeweils bildfiil-
lend abgebildet werden.

Eine Ubersicht tiber Art, Linge, Gewicht und Herkunft der verwendeten Versuchstiere
und Parameter der Respirationsversuche gibt Tab. 2.1. Der angegebene relative Raum in
der Respirationskammer ist der Quotient aus dem Volumen des den Fisch umgebenden
Wassers und dem Volumen des Tieres. Fiir diese Abschitzung ist es ausreichend, die
mittlere Dichte des Fisches als 1 g cm™ anzunehmen (da einige untersuchte Fische
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schwerer als das sie umgebende Wasser sind - z.B. Pogonophiyne sp. -, andere dagegen
leichter - z.B. B. saida). Der relative Raum berechnet sich dann aus:

VOIKammer [cm3] - WW[g]/I [gcm‘3]
WW/gl/1[gem ]

H - - -3
mit Volkammer = Kammervolumen (cm™)

WW = Frischgewicht des Fisches (g)

Reizung

Nach Einstellung eines stabilen Sauerstoffverbrauchs, also nachdem sich die Versuchs-
tiere an die Bedingungen im Respirometer gewohnt hatten, wurden die Fische in unter-
schiedlichen Abstinden optisch oder chemisch gereizt. Insgesamt wurden 17 Fische mit
70 optischen und 40 chemischen Reizen verschiedener Intensitdt stimuliert (Tab. 2.2).
Die Einwirkzeit eines Reizes betrug i.d.R. 30 Minuten (zwischen 18 und 100 min, Mit-
telwert 32 min), bei Versuch Boreo Ac betrug die Reizzeit 1.d.R. 20 min. Der zeitliche
Abstand zwischen zwei Reizungen war wenn mdglich grofer als 3 h (minimal 1 h 10
min), um eine ausreichende Erholung des Tieres zu gewihrleisten.

Die optische Stimulierung erfolgte durch eine regelbare Kaltlichtlampe mit Glasfaser-
lichtleitern und Linsenoptik (Schott KL.1500e) vom Deckel der Hilterungstruhe bzw. des
PVC-Containers aus. Da sich die Lichtquelle auflerhalb des Respirometers befand, wur-
de eine Erwirmung vermieden. Die Lichtintensitdt wurde durch einen untergetauchten
Fotowiderstand (LDR) auf dem Deckel der Respirationskammer, das mit einem Voltme-
ter verbunden war, kontrolliert. Die Eichung erfolgte nach den Versuchen mit Hilfe eines
MeBgerites der Firma Licor (USA): Dabei wurde ein PAR (photosynthetic active radia-
tion)-Sensor W190SB in der zuvor entleerten, aber weiter untergetauchten Kammer
bestrahlt. Die Umrechnung in lux erfolgte mit Hilfe der in LARCHER (1984) angegebenen
Faktoren. Das verwendete Lichtspektrum ist bei niedrigen Intensititen im Vergleich zu
dem des Sonnenlichtes in den roten Bereich verschoben, daher dndert sich der Umrech-
nungsfaktor von ca. 60 bei niedrigen bis ca. 40 bei den hochsten verwendeten Lichtin-
tensitdten. Da eine minimale Reizschwelle festgelegt werden sollte, erfolgte die
Abschitzung konservativ, d. h. die tatsdchlich eingestrahlte Lichtmenge ist eher niedri-
ger als der angegebene Wert.

Fir die Gabe chemischer Reize wurde eine handelsiibliche Brauntile verwendet. Eine
sterile 0.6 mm Einmalkaniile wurde vor Versuchsbeginn unmittelbar vor dem Einlauf der
Respirationskammer durch den Tygonschlauch gestochen und an diesem befestigt, die
Einstichstelle mit Teflonband zusétzlich abgedichtet. Die Spitze der Kaniile befand sich
in der Mitte des Wasserstroms, um eine schnelle und gleichmiBige Verteilung des Reiz-
mittels in der Kammer sicherzustellen. Die Reizlosung wurde mit Einwegspritzen durch
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Tab. 2.2: Respirometerversuche: Reizung. Verwendete Aminosiure- (bzw. Filetextraki-) Konzentrationen
(a) und Lichtintensititen (b). Angegeben sind ferner die Anzahl der Stimulierungen mit einem Reiz und
die Versuchsbezeichnung (vergl. Tab. 2.1). Stamm: Aminosdure-Stammlosung, Filetextr.: Extrakt aus
Fischfilet (s. Text).

a. Chemische Reizung (Aminosiduren/Filetextrakt)

Konz. Konz. Stamm Anzahl  Versuch
(mg I'H (mmol I'1 Reizungen
3 0.02 Al 2 Myoxo B (2x)
9 0.07 B 4 Gymno A, Borch A, Borch C, Borch D
9 0.07 A3 1 Pogo D
10 0.08 A3 2 Pogo B, Pogo C
14 0.11 Al I Myoxo C
14 0.11 A3 1 Pogo A
15 0.12 Al 2 Myoxo B (2x)
17 0.14 A3 1 Pogo D
18 0.15 B 3 Borch A, Borch C, Borch D
20 0.16 B 4 Bernac A, Borch E, Borch F, Borch G
20 0.16 A3 2 Pogo B, Pogo C
27 0.22 A3 1 Pogo A
28 0.22 Al 2 Myoxo C, Anarh A
39 0.32 A3 2 Pogo B. Pogo C
40 0.32 B 4 Bernac A, Borch E, Borch IF, Borch G
41 0.33 A2 1 Myoxo D
44 0.35 Al 1 Anarh A
54 0.44 Al 2 Anarh A, Myoxo C
35 0.44 A3 1 Pogo A
82 0.66 A2 1 Myoxo D
0.17 ml 1! Filetextr. 1 Borch C
0.38 mi | Filetextr. 1 Borch G
2 490

b. Optische Reizung (Licht)

Stufe Intensitit Intensitit Anzahl  Versuch
PAR (LE m2sh) (lux) Reizungen
0 0.0 0.3-0.5 9 BernacA, Borch D (2x), Borch G (2x), Pogo A,
Pogo B, Pogo C, Pogo D
0.5 0.2 8-10 18 Bernac A, Gymno A, Borch A (2x), Borch C (2x),

Borch D (2x), Borch E, Borch F (3x), Borch G
(2x), Pogo A, Pogo B, Pogo C, Pogo D

1 1.1 45-50 21 Anarh A, Boreo Ac, Myoxo B, Myoxo C, Myoxo
D, Bernac A, Borch A (2x), Boreh C, Borch D
(3x), Borch E, Borch F, Borch G, Pogo A (2x),
PogoB, Pogo C, Pogo D (2x)

2 7.4 280-300 15 Boreo A, Myoxo B, Myoxo C, Myoxo D, Bernac
A, Borch A, Borch C, Borch D, Borch E, Borch F,
Borch G, Pogo A, Pogo B, Pogo C, Pogo D

3 21.9 1000-1100 4 Anarh A, Boreo A, Myoxo B, Myoxo C
4 47.4 2300-2500 1 Boreo A

5 86.3 5200 2 Boreo A, Myoxo B

) 70
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eine Heidelberger Verlingerung (75 cm), in Ny-Alesund auch durch einen diinnen
Tygonschlauch von auflerhalb des Respirometers, also unbemerkt vom Fisch, appliziert.
Die Losung war auf die Respirometertemperatur gekiihlt. Unmittelbar vor der Injektion
wurde durch Aufziehen einer zweiten Spritze 2 ml des Wassers aus dem MeBkreislauf
entnommen, verworfen, erneut 5 ml entnommen und mit diesem Wasser nach der Reiz-
gabe nachgesptilt, damit keine Riickstinde im Schlauch verblieben. Das ca. 2 ml fassen-
de Brauniilensystem war also permanent seewassergefiillt. Nach dem Ende der Einwirk-
zeit wurde durch manuelles Umlegen eines Hahnes aufBerhalb des Respirometers und
Umschalten des Drei-Wege-Ventils das Wasser des Mefkreislaufes vollstdndig
getauscht, das kontaminierte Wasser entfernt und die Kammer einige Minuten gespiilt.
Um den Wasserstand im Vorratsbehilter konstant zu halten, kann dieses mit frischem,
filtriertem Seewasser nachgefiillt werden. Je nach Kammergrofie wurden zwischen 2 und
6 1 Wasser entfernt. Wihrend der Feldphase in Ny-Alesund muBte eine andere Verlin-
gerung mit einem Volumen von ca. 14 ml verwendet werden, gespiilt wurde hier mit 20
ml Seewasser aus dem Vorratsbehilter.

Die optische Reizung erfolgte in sieben festgelegten Intensitiitsstufen.-Zur chemischen
Reizung wurden einerseits Aminosdure-(AS-)lgsungen unterschiedlicher Zusammen-
setzung und Konzentration, andererseits ein Extrakt aus Fischfilet verwendet. Die aus-
gewihlten Aminosduren sind Bestandteile einer von HARA ef al. (1994) fiir die chemi-
sche Reizung von Fischen verwendeten Mischung; durch die Kombination mehrerer AS
wurde die Wahrscheinlichkeit einer Reaktion bei gleichem experimentellem Aufwand
erhoht. Die Versuchstiere wurden in der Arktis Aminosiure-Gesamtkonzentrationen von
ca. 3-82 mg I"! ausgesetzt, in der Antarktis von 9-40 mg 1! und im Kieler Labor von 9-
55 mg 1-!. Diese sind in der GréBenordnung (10-1 - 10-3 ¢ I bzw. 10-3 - 10-5 M) vier bis
sechs Zehnerpotenzen niedriger als die in Korperfliissigkeiten von Wirbeltieren vor-
kommenden AS-Konzentrationen (DORNER, 1989), die héchsten Konzentrationen ent-
sprechen den von HARA et al. (1994) als Standard-Aminosiurereiz fiir Fische gekenn-
zeichneten. Wegen des grofien experimentellen Aufwandes und der bis dahin angenom-
menen Meinung, die Schwelle fiir chemische Reize liege in Antarktisfischen hoch, wur-
de nur ein Bereich von zwei Zehnerpotenzen abgedeckt.

Folgende Lésungen wurden zur chemischen Reizung hergestellt:

e Losung Al (Arktis): je 0.20 g L-Threonin (119.12 g mol 1), L-Leucin (131.18 g mol-!), L-Glutamin
(146.15 g moly und L-Serin (105.09 g mol-!) aufgeldst in 10 m] Aqua bidest; diese StammlSsung
wurde mit filtriertem Seewasser weiter verdiinnt (1+10 = | ml Stammlsg. auf 10 m! Seewasser,
2+10. 4+8) und hiervon je 1. 2.5, 4 oder 5 m! in die mittlere Kammer (2450 mt Kreislaufvol.) ein-

gespritzt.

* Losung A2 (Arktis): je 0.50 g der genannten Aminosduren, aufgeldst in 20 ml Aqua bidest., Stamm-

Isg. verdiinnt im Verhaltnis 2+8 und 4+6 und je 5 ml in die mittlere Kammer eingespritzt.
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* Losung B (Antarktis): 1.273 g L-Glutamin, 1.040 g L-Serin, 1.581 g L-Threonin, 0.780 g L-Leucin
und 0.510 g L-Isoleucin (131.18 g mol-!) aufgelst in 50 ml Nanopure. Von dieser StammiGsung

wurden jeweils 0.5 oder | ml in beide Kammern (2600 m! und 5700 ml) eingespritzt.

« Filetextrakt: ca 2 cm3 beinfreies Filet von Dissostichus mawsoni . Gewicht ca 10 ¢, wurde fein zer-
kleinert, mit einem Ultraturrax in 50 ml Nanopure suspendiert und bei 2000 min~! 5 min zentrifu-
giert, die iiberstehende opake Phase abgenommen und bei 4500 min-! 20 min zentrifugiert. Die
opake Phase wurde erneut abgenommen und durch einen Whatman-Faltenfilter filtriert. Dic 12 ml

iibrighleibende Lésung war fast klar, 1.0 ml wurde in beide Kammern eingespritzt.

¢ Losung A3 (Labor Kiel): je 1.00 g der schon fiir die Lésungen Al und A2 verwendeten Aminoséu-
ren wurden in 80 m] Aqua bidest aufgeldst und von dieser Stammlsung 0.2 mi, 0.4 ml oder 0.8 ml
in die kleine Kammer (730 ml), 0.5 ml, 1.0 ml oder 2.0 ml in die mittlere Kammer (2540 m}) und

1.0 ml oder 2.0 ml in die groBe Kammer (5790 ml) eingespritzt.

Um eine Reduzierung der urspriinglich eingesetzten AS-Menge durch Bakterien im Ver-
lauf der mehrwochigen Mef3perioden auszuschlieBen, wurden die Losungen am Ende der
Phasen auf Bakterienbefall untersucht. In keinem Fall konnte eine erhohte Keimzahl
ermittelt werden.

2.3 Respirationsversuche: Auswertung

Die Auswertung, statistische Bearbeitung und grafische Darstellung der Respirometer-
daten erfolgte auf Apple Macintosh-Computern mit Hilfe der Programme KaleidaGraph
3.0 (Synergy Software), Excel 4.0 (Microsoft), Excel 5.0 Solver, StatView 4.5 (Abacus
Concept) und Illustrator 6.0 (Adobe).

Blindwertberechnungen und Blindwertkorrektur

Um den maximalen Anteil des durch Bakterienatmung oder Sondendrift verursachten
Fehlers der Sauerstoffverbrauchsmessung festzustellen, wurde - soweit moglich - fiir
jeden Versuch eine mehrstiindige Blindwertbestimmung durchgefiihrt, bei einigen Expe-
rimenten in der Arktis sogar zwischen einzelnen Versuchsteilen. Alle Blindwerte waren
kleiner als 10% der mittleren Sauerstoffverbrduche der Versuchstiere, es zeigte sich
jedoch eine positive Korrelation mit der Versuchsdauer. Da die Experimente bis zu 15
Tagen dauerten, wiirde die nach Versuchsende ermittelte Blindatmung fiir den grofiten
Teil der langen Versuche iiberschitzt. Um diesen Fehler zu vermeiden und Einfliisse wie
Temperaturschwankungen zu eliminieren, wurde fiir jedes der sieben Mefkreislauf-
Volumen ein mittierer Blindwert bestimmt. So konnten auBerdem Korrekturwerte fiir
Versuche errechnet werden, nach denen eine direkte Blindwertbestimmung nicht még-
lich war (Tab. 2.3).
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Tab. 2.3: Vergleich der Mittelwerte aller Blindversuche und gemittelte Korrekturfaktoren, sortiert nach
Kreislaufvolumen. Angegeben ist die Versuchsbezeichnung (die Ziffer in Klammern gibt ggf. den Ver-
suchsteil an), der mitdere Sauerstoffverbrauch (in mg Oy ht 11y, die Standardabweichung auf diese
Werte, die Versuchsdauer vor dem Start des Blindversuches und die fiir die Berechnung verwendete
Dauer des Blindversuches. “Phasen der Temperaturangleichung zu Beginn und *solche mit AS-Injek-
tion (s. u.) wurden ggfs. von der Blindwertbestimmung ausgeschlossen

Kammervol. Versuch 0O,-Verbrauch Stdabw. Versuchsdauer Blindversuchs-
(mh) Blind nach... (mgO2I'thly (mg 02 1""h"Y)  vor Blind (h) dauer ()
7200 Boreo A (2) 0.02 0.28 20 6.6
7200 Boreo A (6) 0.09 0.24 197 13.5
7200 Myoxo A (1) 0.07 0.18 23 2.5
2450 Myoxo B (3) 0.03 0.12 62 8.4
2450 Myoxo B (7)° 0.11 0.04 129 23.7
2450 Myoxo C (8) 0.11 0.18 54 4.8
2450 Myoxo D (9) 0.13 0.09 52 4.9
2450 Anarh A (2) 0.12 0.13 50 4.8
2450 ml Vol. (n=5) 0.10
5700 Borch A (3) -0.04 0.18 98 2.3
5700 Borch C (3)* 0.03 0.07 98 37
5700 Borch D (6 0.07 0.06 134 2.5
5700 ml Vol. (n=3) 0.02
2600 Borch E (7) -0.15 0.13 162 1.0
2600 Borch F (8)* 0.22 0.13 185 19.7
2600 Borch G (2)* 0.06 0.05 235 8.3
2600 Bernac A 0.12 0.06 106 2.1
2600 ml Vol. (n=4) 0.06
0.07 0.01 160 954
730 ml Vol. (n=1) 0.07
2540 Pogo B* 0.14 0.14 385 11.7
2540 Pogo C 0.08 0.07 163 14.0
2540 ml Vol. (n=3) 0.11
0.06 0.05 141 19.6

5790 ml Vol. (n=1) 0.06

Aminosdure- und Temperaturkorrektur

Wihrend der Blindwertbestimmungen wurde acht mal Aminosdurelosung in den ver-
wendeten Konzentrationen eingespritzt und - analog zu den Versuchsbedingungen - nach
ca. 30 min wieder entfernt. Dabei zeigte sich fiir die in der Antarktis eingesetzte Losung
B eine erhebliche Erhohung der Blindverbrauchswerte, die unabhingig von der Kon-
zentration war und immer den gleichen zeitlichen Verlauf zeigte: Die maximale Ver-
brauchssteigerung wurde nach 8-10 min registriert, nach 20-30 min war auch ohne Was-
serwechsel der mittlere Blindwert wieder erreicht (Abb. 2.4). Fiir die in der Arktis und
in Kiel verwendete AS-Losung B lie sich ein dhnlicher Verlauf feststellen, die Abwei-
chung vom mittleren Blindwert war aber deutlich geringer als bei Lésung A. Zur Kor-
rektur wurden ftir jedes verwendete MeBintervall (alle 2 bzw. 5 min) mittlere Faktoren
in Prozent des Blindwertes ermittelt, fiir jedes Kreislaufvolumen daraus absolute Kor-
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Abb. 2.4: Blindkorrekturen. Vergleich der Abweichungen vom mittleren Blindwert aller Aminos&urecin-
spritzungen mit den gemittelten Korrekturfaktoren fiir 2- bzw. 5 min-Intervalle. Diinne Linien geben
den Verlauf der errechneten Sauerstoftverbriuche nach der Einspritzung der Aminosdureldsung in den
Einzelversuchen an, die dicke Linie den mittleren Verlauf. Durchgezogene Linien: AS-Losung B
(Antarktis), gestrichelte Linien: AS-Losung A (Arktis und Labor Kiel). Die Prozentzahlen geben den
jeweiligen verwendeten Korrekturwert an. Grau unterlegt ist der Zeitraum, fiir den Korrekturwerte
ermittelt wurden.

rekturwerte errechnet und der bereits blindwertkorrigierte Sauerstoffverbrauch der
Fische wihrend der Phase der Reizung um diese Werte reduziert.

Wihrend des Versuches Pogo A trat eine starke Abhéngigkeit der Verbrauchs-Messwer-
te von der Temperatur in der Phase des Kammerwasser-Austausches auf. Diese wurde
verursacht durch eine mangelnde Temperaturkonstanz des Sauerstoffsondenkorpers: Die
Sonde war nicht in einem Wasserbad temperaturstabilisiert, sondern durch Schaumstoff
isoliert. Der Sondenk&rper konnte daher schlagartig die - geringere - Temperatur des
Vorratswassers annehmen und erwirmte sich langsam mit diesem, was wegen der theo-
retisch niedrigeren Sauerstoffsattigung bei tieferen Temperaturen zu erniedrigten berech-
neten Sauerstoffverbrauchen unmittelbar nach jedem Pumpzyklus fiihrte. Zur Korrektur
wurde aus dem Blindversuch ein Korrekturfaktor ermittelt: Fiir alle Phasen mit konstan-
ter Temperatur und linearer Abnahme der Sauerstoffsittigung wurde bei angenomme-
nem konstantem Verbrauch eine optimale Steigung der Geraden berechnet (durch Itera-
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tion auf eine minimale Standardabweichung, Excel Solver 5.0). Die Korrektur der Sitti-
gung wurde anschlielend nach folgender Formel vorgenommen:

Saty,.. =Sat,-a(b-t) mit Say,,;= temperaturkorrigierte Sattigung
Sat;gp =  unkorrigierte Séttigung
a=  Korrekturfaktor, hier -5.95
b= Stabilisierungstemperatur,hier 1.58°C
t=  aktuelle Temperatur

Die Stabilisierungstemperatur ist fiir die folgende Berechnung des korrigierten Sauer-
stoffverbrauchs aus der korrigierten Sauerstoffkonzentration entbehrlich, weil nur Diffe-
renzen zwischen zwei Konzentrationen gebildet werden. Die Werte fiir die aktuelle Tem-
peratur t wurden tiber fiinf Messpunkte geglattet, um zuféllige Schwankungen im Rah-
men der Korrektur nicht zu verstirken.

Auswertung der Respirogramme

Der Mefwert-Erfassungscomputer errechnet aus den Signalen der Sauerstoffsonde und
des Temperaturfiihlers mit Hilfe der Weiss schen Formel (WEiss 1970) und nach Einga-
be von Salzgehalt und atmosphérischem Luftdruck fiir jedes MeBintervall die Sauerstoff-
S#ttigungskonzentration in mg pro Liter. Der Sauerstoffverbrauch des Fisches in mg 1-!
h-1 ergibt sich aus der Differenz der berechneten Konzentrationen zweier aufeinander-
folgender Intervalle und wird ebenfalls vom Computer ausgegeben.

Die Rohdaten mufiten daher nur durch das NaBBgewicht des Fisches und das Volumen des
MeBkreislaufs geteilt werden, um den Verbrauch auf Gewicht und Zeit zu normieren.
Ferner wurden die meist aus mehreren Abschuitten bestehenden Versuche zusammenge-
faBt und eine Gesamtlaufzeit vom Einsetzen des Fisches in das Respirometer bis zum
Versuchsende errechnet. Um einen Vergleich mit den Aktivitdtsdaten zu ermoglichen,
mufte flir jeden Versuch ein einheitliches Mefintervall vorliegen. Wihrend in der
Antarktis und in Kiel grundsitzlich 2-min-Intervalle gew#hlt wurden, variierten diese in
der Aktis fiir einzelne Abschnitte zwischen 20 s und 5 min. Hier mufiten die Daten daher
tiber 2.5 min (Boreo A) bzw. 5 min (alle anderen) gemittelt werden. Von den so erhalte-
nen Daten wurde der Blindwert abgezogen und ggfs. eine Korrektur wihrend der Ami-
nosdurereizung vorgenommen (s.0.).

Auswertung der Aktivitit

Alle Videobdnder wurden, z.T. noch wihrend der Stationsaufenthalte, manuell ausge-
wertet. Ein automatisches Erfassungssystem aus der Alarmtechnik (Bischke Videosensor
AVS-1) erwies sich als zu ungenau und zu trige, so dafl die Bewegungshéufigkeit deut-
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lich unterschitzt wurde. Mit der manuellen Auswertung wurden dagegen alle Bewegun-
gen erfasst, an der mehr als die Hilfte des Versuchstieres beteiligt war. Ein kraftiges
Zucken des Schwanzes oder eine heftige Schnappbewegung wurde also ebenso wie eine
Ortsverdnderung registriert, Bewegungen der Brustflossen oder Drehen des Kopfes
dagegen nicht. Das in 8- bis 32fachem Zeitraffer bespielte Videoband wurde mit normia-
ler Laufgeschwindigkeit abgespielt. Auch bei dieser Geschwindigkeit lieBen sich einzel-
ne Bewegungen i.d.R. deutlich trennen; der durch die subjektive Abgrenzung entstehen-
de Fehler wurde minimiert, indem alle Bénder nur von einer Person ausgewertet wurden.
Mit Hilfe eines von D. JacoBl, Hamburg, zu diesem Zweck geschriebenen Programmes
konnte jeder manuell eingegebenen Bewegung ein exakter Zeitpunkt (der Versuchs-
Gesamtlaufzeit) zugeordnet werden. Analog zu den fiir die Respirogramme festgelegten
Intervallen wurden die Einzelbewegungen anschlieflend in 2-, 2.5 oder 5-min-Klassen
eingeteilt. Abweichend von diesem Protokoll wurde bei Boreogadus saida verfahren: Da
dieser Fisch ein aktiver Dauerschwimmer ist, waren einzelne Bewegungen nur schwer
zu trennen. Es wurde daher das Bertihren zweier imaginirer Linien iiber der Respirati-
onskammer (in Ost-West- und Nord-Stid-Richtung) mit dem Kopf des Tieres gezihlt.
Um beide Auswertemethoden vergleichen zu kénnen, wurden drei zufillig ausgewihlte
Videosequenzen a 1 h Dauer mit beiden Verfahren parallel ausgewertet. Wihrend die
Abfolge der Bewegungen selbst bei kleinen Messintervallen (1 min) exakt erhalten
bleibt, wird die Aktivitit um den Faktor 2.5 unterschétzt. Fiir den Vergleich der Arten
wurden die Daten entsprechend korrigiert.

Fur den Vergleich der Aktivitdt zwischen den Arten wurden - unabhédngig von dem fiir
die Respirationsmessungen verwendeten MeBintervall - alle Einzelbewegungen in
2 min-Klassen eingeteilt und auf Bewegungen pro Stunde hochgerechnet. Neben der
Verteilung der in Klassen eingeteilten Bewegungen, der maximalen und der mittleren
Anzahl Bewegungen wurde die mittlere und maximale Zeitspanne zwischen zwei Ereig-
nissen (,,Pause®) ermittelt und jeweils Quotienten aus diesen beiden Parametern berechret.

Bestimmung des Standardsauerstoffverbrauchs und des scope for activity

Zum Vergleich der Aktivitits- und der Respirationsdaten wurden diese zunéchst durch
Mittelung iiber eine bestimmte Anzahl MeBwerte (KaleidaGraph) geglittet:

* Arktis: tiber 12 Werte (60 min), Boreo A tiber 24 Werte (60 min)
* Antarktis und Kiel: {iber 15 Werte (30 min).

In der Beziehung zwischen den Aktivitits- und den Verbrauchswerten war eine zeitliche
Verzogerung festzustellen: Einer zu einer bestimmten Zeit erfolgten Bewegung kann die
Abnahme der Sauerstoffkonzentration erst einige Minuten spéter nachfolgen, bedingt
durch die Verschiebung in der O,-Aufnahme durch den Fisch, der Abnahme in der
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durchmischten Kammer und im Transport des Wassers zur Sonde. Diese Verzdgerung
wurde nach dem Auftragen der geglétteten Werte gegeneinander empirisch ermittelt und
korrigiert: Verbrauch und Aktivitdt wurden so lange in MeBintervallschritten gegenein-
ander verschoben, bis sich fiir die Regressionsgerade der hichste Korrelationskoeffizi-
ent ergab (bei 0 bis [2 min Differenz, i.d.R. 8 min).

Der Standard-Sauerstoffverbrauch des Versuchstieres (standard oxygen consumption,
SOC) umfaBt die fiir alle unmittelbar lebenserhaltenden Prozesse erforderliche Energie,
schliefit also interne oder externe Arbeit und insbesondere jede Bewegungsaktivitét aus.
Bisher wurde die SOC meist durch Messung wihrend Phasen mit minimaler Aktivitit
des Versuchstierves geschitzt (im folgenden als mSOC, measured SOC, bezeichnet). Die
in der vorliegenden Arbeit vorgenommene Kombination von Verbrauchs- und Akti-
vitdtsdaten mit hoher zeitlicher Auflésung erlaubt dagegen eine Berechnung des Ruhe-
Sauerstoffverbrauchs (¢SOC fiir calculated SOC), selbst wenn wihrend der Messung
keine Phasen ohne Spontanaktivitét auftraten: Die ¢SOC wird aus dem Schnittpunkt der
Korrelationsgraden zwischen Aktivitdt (a) und Respiration (r) mit der Ordinate (a=0)
bestimmt (SPOOR 1946). Eine groBe Anzahl von MeBpunkten durch kurze Intervalle und
lange Versuchszeiten fiihrt zu einer grofien Zuverldssigkeit der SOC-Bestimmung. Zur
Ermittlung der Steigung der Geraden wurden die Aktivitdtsdaten auf 2 min-Intervalle
normiert. Aus dieser Steigung konnte der theoretische mittlere Sauerstoffbedarf fiir eine
einzelne Bewegung berechnet werden.

Fiir drei Arten (Myoxocephalus scorpius, Pagothenia borchgrevinki und Pogonophryne
sp.) lagen mehr als drei Einzeluntersuchungen vor. Daher konnte eine Uberpriifung der
Gewichtsabhéngigkeit des absoluten Standardstoffwechsels (mg O, h-1) und die Berech-
nung eines theoretischen Sauerstoffverbrauchs fiir ein Standardtier mit 10 oder 100 g
Frischgewicht erfolgen. Hierfiir wurde nach WINBERG (1956) die Regressionsgerade
zwischen logarithmiertem Frischgewicht (WW) und logarithmiertem absolutem Sauer-
stoffverbrauch ermittelt:

absoluter SOC =a WWP  mit b= MaR fir die Gewichtsabhéngigkeit der Regression.

Ein Wert von b < | bedeutet, daff groBe Tiere einen niedrigeren relativen Standardstoff-
wechsel haben als kleine Tiere. Bei b = | ist keine Gewichtsabhédngigkeit des relativen
Sauerstoffverbrauchs festzustellen.

Aus den geglitteten Daten konnte zusitzlich zu ¢SOC und mSOC der Routine-Stoff-
wechsel (ROC, umfait die Phasen mit Spontanaktivitit) und - durch die Reizung - ein
‘naturnaher’ Aktivitdtsstoffwechsel (AOC) und das Verhiltnis zwischen Aktivitéts- und
Ruhestoffwechsel (aerobic factorial scope for activity, FrRy 1971) bestimmt werden. Die
Abgrenzung der Ruhephasen und solcher mit maximaler Aktivitdt erfolgte subjektiv, fiir
erstere wurden alle Perioden mit minimaler Bewegung ausgewihlt (<100 Bewegungen h-1
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bei Versuch Boreo A, Myoxo Aund Borch E, <10 bei allen tibrigen arktischen Versuchen
und Borch A, F und G und 0 Bewegungen h-! bei allen {ibrigen antarktischen und Kiel-
er Versuchen). Die jeweils drei bis acht Phasen mit maximaler Aktivitit (nicht unbedingt
mit maximalem Sauerstoffverbrauch!) wurden zur Ermittlung des Aktivitétsstoffwech-
sels verwendet.

Faktorenanalyse

Die verschiedenen Respirations-, Aktivitdts- und externen Versuchsparameter zeigten
ein komplexes Muster von positiven und negativen Korrelationen. Durch eine Faktoren-
analyse wurde dieses Muster vereinfacht durch die Reduktion auf eine kleinere Anzahl
von Faktoren, die den urspriinglichen Parametern zugrunde liegen. Folgende Parameter
wurden hierflir urspriinglich verwendet (vergl. Abb. 2.5):

* der berechnete Standardstoffwechsel (cSOC)

* der Quotient aus maxOC und cSOC (scope for activity)

* die Steigung der Regressionsgeraden zwischen Aktivitit und Respiration (slope)

¢ die mittlere Bewegungshiufigkeit (move mean)

* der Quotient aus maximaler und mittlerer Bewegungshéufigkeit (move qguor)

+ die mittlere Zeitspanne zwischen zwei Bewegungen (pause)

* der Quotient aus maximaler und mittlerer Pausenldnge (pause quor)
sowie als ,,externe* Variablen

* die mittlere Temperatur wihrend des Versuchs (temp mean)

* die Differenz zwischen maximaler und minimaler Temperatur (remp diff) und

* der relative Raum (wie oben definiert, space).
Das Gewicht des Versuchstieres wurde nicht einbezogen, weil sein Einflufl vor allem
artabhdngig ist und es wenig zur Erkldrung der Varianz der urspriinglichen Werte
beitrug. Die vier zeitbezogenen Variablen (move und paisse) wurden zunéchst 1/x-trans-
formiert, alle {ibrigen logarithmiert, um den Einfluf} unterschiedlicher Skalen in der Ver-
teilung der Werte zu ddmpfen und mogliche Beziehungen zu linearisieren. Mit Hilfe der
Statistiksoftware StatView wurde anschlieBend fir alle 20 Fille (Versuche) und 10
Variablen eine Korrelationsmatrix erstellt. Pause quot, die einzige Variable, die einen

Korrelationskoeffizienten von >0.75 aufwies (mit move mean ), wurde von der weiteren
Berechnung ausgeschlossen, um eine Kollinearitit zu vermeiden.

Die Eigenwerte dieser Korrelationsmatrix wurden berechnet und aus der grolen Anzahl
Parameter eine kleine Anzahl Faktoren extrahiert (Extraktionsmethode: Hauptkompo-
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nenten, 75%-Varianz), also neue, theoretische Variablen, die die Relationen zwischen
den urspriinglichen Parametern erhalten. Durch eine Analyse der Eigenwerte der Fakto-
ren 14t sich deren Varianzanteil abschitzen, also der Teil der Streuung innerhalb der
urspriinglichen mehrdimensionalen Punktwolke, die durch einen einzelnen Faktor zu
erklédren ist. Die Faktorenladungen lassen sich als Vektoren mit gemeinsamem Ursprung
in einem mehrdimensionalen (in diesem Fall: vierdimensionalen) Raum betrachten. Eng
korrelierte Variablen stehen in einem kleinen Winkel zueinender, senkrecht aufeinander-
stehende Vektoren sind unkorreliert. Bei der zweidimensionalen Projektion dieses
Raumes ist die Lénge der Vektoren nur dann ein Maf fiir die Korrelation, wenn sie sich
in der Projektionsebene befindet. Ein kurzer Vektor kann also eine hohe Faktorenladung
fiir eine andere, im zweidimensionalen Diagramm nicht erfalite Dimension besitzen. Um
moglichst viele Faktorenladungen so nah wie moglich an die Achsen des Koordinaten-
kreuzes, die Faktoren (bzw. in eine Projektionsebene) zu bringen, wurden die Faktoren
orthogonal rotiert. Die Winkel zwischen den gedrehten Faktoren bleiben dabei erhalten,
diese sind weiter unkorreliert.

Abschliefiend wurden die Positionen der Fille (also der einzelnen Versuche) im Fakto-
renraum in einem weiteren mehrdimensionalen Ergebnisplot dargestellt.

Die Vorbereitung der Daten fiir die Faktorenanalyse und die gew#ghlten Extraktions- und
Transformationsmethoden entsprechen den Empfehlungen von FLURY & RIEDWYL
(1983) und LEGENDRE & LEGENDRE (1983) und sind dort ausfiihrlich erldutert. Hier fin-
den sich auch ndhere Informationen zur Interpretation der Ergebnisse.

Auswertung Reizung

Die ungeglitteten Aktivitdts- und Respirationsdaten sdmtlicher 110 Einzelreizungen
wurden zunéchst auf eine Zeit standardisiert (t; = Zeitpunkt der Reizausitsung) und
anschlieffend in vier Phasen a 30 Minuten eingeteilt:

* Phase 0, 30 min vor der Reizgabe
* Phase A, die Zeit wiahrend der Reizung

* Phase B, die halbe Stunde nach dem Ende der Reizung (da einige Stimulierungen
geringfiigig langer als 30 min dauerten, fiel in diese Periode in jedem Fall das Aus-
schalten des Lichts bzw. die Entfernung des chemischen Reizes)

* Phase C, eine weitere halbe Stunde im Anschluf an Phase B (um eine Erholung oder
eine langerfristige Auswirkung der Reizung feststellen zu konnen).

Von dieser Einteilung wurde nur fiir den Versuch Boreo Ac und fiir eine Lichtreizung
(L0.5) im Versuch Pogo B abgewichen. Bei ersterem betrugen die Reizzeiten, wie oben
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erwihnt nur ca. 20 min, die vier Phasen umfaBten daher auch nur 20 min. Bei letzterem
dauerte die Lichtreizung 100 min, auch hier wurden die Phasen auf 90 min angepaft.

Um zu iiberpriifen, ob die Tiere signifikant (p<0.05) auf die Reizgabe reagierten, wur-
den die Respirations- und Aktivitdtsdaten in den verschiedenen Phasen mit Hilfe einer
MefBwiederholungs-Varianzanalyse ausgewertet (ANOVA, Analysis of Variance). Ergab
der globale Test signifikante Unterschiede zwischen den Phasen, wurden die einzelnen
Phasen-Mittelwerte mit post-hoc Tests (Fishers PLSD) paarweise miteinander vergli-
chen.

Als signifikante Reaktion eines Fisches auf einen Reiz wurde gewertet, wenn der Mit-
telwert der Phase A und/oder der Phase B signifikant grofier als der der Phase O war.
Phase B wurde mitberiicksichtigt, weil es fiir die Abgrenzung der Wahrnehmungs-
fihigkeit keine Rolle spielt, ob ein Tier auf das Ein- oder das Ausschalten des Lichtes
reagiert. Bei der chemischen Reizung wurde auf einen Artefakt durch das Auspumpen
des Kammerwassers und eine evtl. damit verbundene Temperaturverdnderung geprtift;
dieser Effekt scheint jedoch unerheblich zu sein. Die Ergebnisse wurden getrennt fiir
Aktivitdt und Respiration angegeben, eine Reaktion wurde aber auch dann als signifikant
bezeichnet, wenn nur fiir einen der beiden Parameter die oben genannten Bedingungen
erfillt waren.

SchiieBlich wurde versucht, Schwellenwerte fiir jeden Reiztyp und jede Fischart festzu-
stellen. Fiir alle signifikanten Reaktionen wurden die Mittel- und Maximalwerte der Pha-
sen 0 und A (bzw. B) niher betrachtet. Es wurde auf Korrelationen zwischen der Reak-
tion (also der Erhghung der Respiration oder der Aktivitit) und der Reizintensitét, der
Zeit zwischen zwei Stimuli und der Dauer der Reizung gepriift, und zwar jeweils
getrennt nach Hemisphare, Art und Individuum.

Die Abb. 2.5 faBit die wesentlichen Schritte der Datenaufbereitung und -auswertung
zusaminen.

2.4 Verhaltensbeobachtung und Fiitterungsversuche
Aufnahme und Analyse von Bewegungsabliufen

Um typische Bewegungsabldufe und Verhaltensweisen aufzeigen, gegeneinander
abgrenzen und interpretieren zu kénnen, wurden ausgewihlte arktische und antarktische
Fischarten im Aquarium gefilmt. Die Versuche wurden in separaten 30-90 I-Glasaquari-
en durchgefiihrt. Die Fische wurden in die durchfluigekiihiten (Feldversuche) bzw. im
Kiihlraum aufgestellten (Labor Kiel) Aquarien tiberfiihrt. Die Becken waren moglichst
naturnah eingerichtet, also zB. mit feinem Kies und zusétzlich mit bewachsenen Steinen
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Tab. 2.4: Verhaltensbeobachtungen und Fiitterungsversuche: Verwendete Fischarten und Art und Anzahl
der Beobachtungen.

Art Beobachtung Anzahl
Boreogadussaida Nahrungsaufnahme, Aggression 29
Myoxocephalus scorpius Nahrungsaufnahme 4
Artedidraco sp. Nahrungsaufnahme, Aggression 5
Histiodraco velifer Nahrungsaufnahme 4
Pagothenia borchgrevinki ~ Nahrungsaufnahme, Aggression, Rotation 16
Pogonophryne sp. Nahrungsaufnahime, Barbelbewegung. Aggression, 9
Fortbewegung, Langzeitbeobachtung

(fur die im Flachen gefangenen Fische in McMurdo) oder mit Laminarien (Ny-Alesund).
Die Tiere konnten sich vor Versuchsbeginn mehrere Stunden an diese Umgebung gewdh-
nen. Die Fiitterung erfolgte in Ny-Alesund mit lebenden Krebsen aus dem Kongsfjord
(Sabinea sp., Themisto sp. und Calanus sp.), in McMurdo mit Filet anderer antarktischer
Fische und in Kiel mit Fischfilet, Nordmeerkrabben und versuchsweise mit antarkti-
schen Amphipoden (Epimeria sp.). Unmittelbar vor Beginn der Fiitterung wurde der
Durchflufy abgestellt oder stark reduziert und das Becken beleuchtet.

Fiir die Aufzeichnung wurde eine hochauflésende S-VHS-Videokamera mit einstellba-
rer Verschlufizeit (Panasonic WV-F[5HSE, Verschluizeit 1/50-1/500 s), verschiedene
Varioobjektive 80-210 mm und ein abblend- und fokussierbares 150 W-Halogen-Video-
licht verwendet. Die kurze VerschluBizeit ermoglichte eine ausreichende Aufldsung bei
Zerlegung der Videosequenzen in Einzelbilder. Gefilmt wurde frontal oder von oben, die
Tiefenschirfe betrug maximal 4 cm. Die Versuchstiere wurden gefiittert und das Verhal-
ten bej der Nahrungsaufnahme, z.B. Entfernungen bei der Nahrungswahrnehmung, Aus-
richtung auf die Beute und Annidherungsgeschwindigkeiten, bestimmt. Ferner wurden
besondere Verhaltensweisen wie Aggressivitdt oder Fluchtverhalten registriert.

Wahrnehmungsentfernungen und Reaktionsgeschwindigkeiten wurden grafisch
bestimmt. Hierfiir wurden die relevanten Videoabschnitte zundchst mit einem tine code
versehen (Time Code Generator Axon AVG-90), also jedes einzelne Bild numeriert. Mit
Hilfe eines Videorecordes, der Halbbilder auflésen und ansteuern kann (Sony SVO-
9500MDP mit Schrittsteuerung SVRM-100), eines Gerites zum Auslesen des time codes
(Time Code Inserter Axon AVI-90) und eines Digitalisiertabletts wurden anschliefiend
einzelne Videobilder digitalisiert. Der zeitliche Abstand zweier Halbbilder betrug 20 ms
(bei 25 Vollbildern s71). Entfernungen wurden von zuvor aufgezeichneten Mafstdben und
von Dimensionen verschiedener Gegenstidnde im Aquarium riickgerechnet. In Tab. 2.4
sind die fiir die Verhaltensbeobachtungen verwendeten Fischarten aufgefiihrt.
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Langzeitbeobachtungen von Pogonophryne sp.

Die Langzeitbeobachtungen erfolgten jeweils in den Hélterungsbecken und mit der fiir
die Aktivititsmessung im Respirometer beschriebenen Videoanlage. Zur Beleuchtung
diente bei kleinen Aquarien eine Infrarot-Leuchtdiodenkette, bei grofieren Becken eine
schwache Rotlichtlampe. Auch die Auswertung erfolgte analog zu den Respirometer-
versuchen, allerdings bei geringerem Zeitraffer (Faktor 4-8). Jede Bewegung (Kiemen-
deckelbewegungen nur iiber einen kurzen Zeitraum) wurde registriert und in drei Kate-
gorien eingeteilt:

1. minimale Bewegung einzelner Korperteile (z.B. einer Flosse)
2. Bewegung eines groReren Teils des Tieres, jedoch ohne Ortsverdnderung
3. heftige Bewegung mit Ortsverdnderung.

Bei der Auswertung der Respirometerversuche wurden dagegen nur Bewegungen der
dritten Kategorie ausgewertet (s. 0.).



3. Ergebnisse

In diesem Abschnitt wird zunéchst auf die Aktivitdt der untersuchten Fische im Respiro-
meter eingegangen, anschliefend werden die verschiedenen ermittelten Stoffwechselra-
ten (Standard-, Routine- und maximaler Stoffwechsel) vorgestellt und miteinander ver-
glichen. Es folgt die statistische Analyse der gefundenen Werte und die Bestimmung der
zur Erklarung dieser Sachverhalte geeigneten Faktoren. In einem vierten Teil werden die
Ergebnisse der Reizungs-Experimente prisentiert. Der Verlauf jedes einzelnen Versuchs,
also Respiration und Aktivitit gegen die Laufzeit, Zeitpunkt, Abfolge und Dauer der Rei-
zungen usw., ist als Ubersicht im Anhang wiedergegeben. Im letzten Teil dieses Kapitels
sind die verschiedenen Verhaltensbeobachtungen und die Ergebnisse der Flitterungsver-
suche beschrieben.

3.1 Aktivitat
Bewegungshdufigkeit

Uber insgesamt knapp 1568 Stunden wurde die Aktivitit der im Respirometer gehalte-
nen Fische per Videoaufzeichnung iiberwacht. Dies entspricht ca. 65% der Gesamt-Ver-
suchsdauer. Aufgrund der Auswertung der Videos wurden 82631 Einzelbewegungen
registriert. Zur Beschreibung der Aktivitdtsmuster wurde zunéchst eine Verteilung der
Bewegungen in 2 min-Intervallen erstellt. Abb. 3.1 zeigt eine Auswahl der gefundenen
Verteilungen. Es zeigte sich bei fast allen Versuchen cine klare negative Binomialvertei-
lung (mit einer Varianz deutlich gréfier als der Mittelwert). Jeweils 35% (Pagothenia
borchgrevinki E) bis 98% (Pogonophryne sp. A) aller 2 min-Intervalle enthielten keine
Bewegungen. Ein abweichendes Bild war nur fiir zwei Individuen der arktischen Arten
festzustellen (Abb. 3.2): Die Anzahl Bewegungen pro Klasse war bei Boreogadus saida
in jedem Experiment normalverteilt, bei dem aktivsten Myoxocephalus scorpius (Myo-
x0 A) war die negative Binomial- von einer Normalverteilung tiberlagert. Die mittlere
Bewegungshiufigkeit variierte zwischen 2.7 (Pogo A, hochgerechnet vom 2 min-Inter-
vall) und 611 Bewegungen pro Stunde (Boreo Ac), die maximale Anzahl betrug 240
(Pogo B) bis 1950 (Boreo Ac) (Abb. 3.3, Tab 3.1). Die maximalen und die mittleren
Bewegungshidufigkeiten sind nicht so eng miteinander korreliert, wie der bloBe Ver-
gleich der Extremwerte vermuten lieffe. Das Verhdltnis zwischen mittlerer und maxima-
ler Bewegungshéufigkeit (move quot) ist bei den aktivsten Individuen sehr gering, bei



Tab. 3.1: Aktivititsanalysen: Zusammenfassung. Angegeben sind die mittlere und maximale Bewegungshaufigkeit pro Stunde, die mitt-
lere und maximale Dauer der Perioden ohne signifikante Bewegung sowie jeweils die Varianz auf die Mittelwerte, der Quotient zwi-
schen Maximum und Mittelwert und dic Anzahl verwendeter McBpunkte (n, 2 min-Intervalle bzw. Bewcgungen). Dic Angaben fiir
B. saida wurden korrigicrt (s. Kap. 2), fiir P. borchgrevinki B wurde keine Videoaufzcichnung durchgefiihrt (n.d.), fiir den Versuch
Borch F wurde der Gesamtversuch (F) und der fiir die weiteren Analysen verwendete Abschnitt getrennt angegeben (F*, s, Kap. 2).

Bewegungshiufigkeit h-1 Pausenlinge

Art Versuch n Mittelw. Max. Std.Abw. Quotient n Mittelw. Max. Std.Abw. Quotient
{Interv.) max/mean  (Beweg) (mmuss) (hh:mmiss)  (mmiss) max/mean
A. minor Anarh A 1478 82.4 900 2598 10.9 2201 0:39 0:50:48 2:51 77
B. saida Boreo Aa 445 589.1 1500 27.83 2.6 3495 0:06 0:02:16 0:17 22
B. saida Boreo Ab 2233 356.0 1800  25.73 S.1 10595 0:10 0:05:19 0:34 32
B. saida Boreo Ac 1186 610.7 1950 29.71 32 9654 0:05 0:01:51 0:15 19
M. scorpius Myoxo A 672 299.5 660  33.09 22 6710 0:12 0:15:06 0:30 75
M. scorpius Myoxo B 2985 51.6 660 16.88 12.8 5131 1:09 0:47:54 2:47 41
M. scorpius Myoxo C 1560 17.4 300 6.23 17.2 908 3:25 1:07:50 6:35 20
M. scorpius Myoxo D 1569 21.1 750 11.46 35.5 1106 2:50 0:52:34 6:35 19
T. bernacchii Bernac A 1421 17.3 390 8.96 22.5 827 3:26 5:04:01 16:09 88
G. acuticeps Gymno A 421 20.4 420 10.56 20.6 287 2:55 5:20:36 20:15 110
P. borchgrevinki  Borch A 1584 116.0 960 30.27 83 6124 0:30 0:40:06 1:44 79
P. borchgrevinki  Borch C 1800 43.0 720 19.52 16.8 2582 1:23 2:34:19 6:49 Il
P. borchgrevinki  BorchD 3818 57.5 780 21.50 13.6 7324 1:02 3:55:03 6:19 226
P. borchgrevinki  BorchE 1376 140.1 690  29.85 4.9 6426 0:25 (:25:18 1:20 59
P. borchgrevinki  Borch F* 1038 70.6 720 23.04 10.2 n.d. n.d. n.d. n.d. n.d.
P. borchgrevinki  Borch F 4357 49.1 870 16.96 17.7 7131 1:13 4:33:48 5:04 224
P. borchgrevinki  Borch G 1825 136.3 1050  34.12 7.7 8305 0:26 0:39:44 1:25 91
Pogonophryne sp. Pogo A 4561 2.7 360 3.50 134.8 519 21:32 22:04:18 103:09 61
Pogonophryne sp. Pogo B 5590 2.8 240 2.99 87.0 1358 6:13 3:57:44 18:04 38
Pogonophryne sp. Pogo C 4231 9.6 300 5.39 31.3 493 12:42 9:12:36 48:06 43
Pogonophryne sp. Pogo D 3229 4.6 300 4.19 65.8 407 22:24 19:25:06 102:20 52

9¢

9ssIuQagiqg ¢
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Abb. 3.1: Aktivitdtsanaly-
sen: Beispiele flr typi-
sche, negativ-binomiale
Haufigkeitsverteilungen
der in 2 min-Klassen ein-
geteilten Bewegungen.
a. Anarhichas minor
(Anarh A), b. Myoxoce-
phalus scorpins (Myoxo
C), ¢. Pagothenia borch-
grevinki (Borch E), d.
Pogonophryne sp. (Po-
go A).

Abb. 3.2: Aktivitdtsana-
lysen: Ausnahmen von
der typischen, negati-
ven Binomialverteilung
der in 2 min-Klassen
eingeteilten Bewegun-
gen. a-c. Boreogadus
saida (Boreo Aa-c), b.
Myoxocephalus scorpi-
us (Myoxo A). Die
Werte fiir B. saida wur-
den mit 2.5 multipli-
ziert, um sie mit den
Werten fiir die anderen
Versuche vergleichbar
zu machen (s. Kap. 2).
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Abb. 3.3: Aktivitdtsanalysen: Mittlere (schwarze Balken mit Standardabweichung, linke Skala) und maxi-
male Bewegungshiufigkeit (weille Balken, recbte Skala) fiir jeden Versuch (basierend auf 2 min-Klas-
sen und auf eine Stunde hochgerechnet). Graue und schwarze Linien geben die Mittelwerte fiir Arten
mit mehreren Versuchen an. Die Werte fiir B. saida wurden mit 2.5 multipliziert, um sie mit den Wer-
ten fiir die anderen Versuche vergleichbar zu machen (s. Kap. 2), fiir den Versuch Borch F wurde der
Gesamtversuch (F) als auch der fiir die weiteren Analysen verwendete Abschnitt getrennt angegeben
(F*, s. Kap. 2).

den passiven dagegen hoch: Der Quotient betrdgt bei B. saida zwischen 2.6 und 5.1, bei
M. scorpius A nur 2.2, das Tier mit der geringsten mittleren Bewegungshiufigkeit
(Pogonophryne sp. A) war dagegen zu einer Steigerung der Aktivitdt um das [35fache
fdhig.

Die aktivsten Vertreter der Arktis und der Antarktis waren - wie erwartet - solche mit
cryopelagischer Lebensweise (B. saida und P. borchgrevinki), die passivsten die Bent-
halbewohner. Von diesem generellen Muster gab es eine bemerkenswerte Ausnahme:
Das Individuum mit der zweithdchsten mittleren Aktivitdt war ein benthischer Seeskor-
pion (Myoxo A), zugleich das schwerste untersuchte Tier. Der Vergleich zwischen den
gleichen Lebensformen beider Hemisphédren zeigt, daf die mittlere Bewegungshéufig-
keit bei B. saida fast sechsmal hoher ist als bei P, borchgrevinki, die Maxima sich jedoch
nur um den Faktor 2 unterscheiden. Die Mittelwerte fiir M. scorpius liegen im Bereich
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Abb. 3.4: Aktivitdtsanalysen: Mittlere (schwarze Balken mit Standardabweichung, linke Skala) und maxi-
male Dauer der Perioden ohne erfafite Bewegung (weile Balken, rechte Skala) fiir jeden Versuch. Graue
und schwarze Linien geben die Mittelwerte fiir Arten mit mehreren Versuchen an, Die Werte fiir B. sai-
da wurden durch 2.5 dividiert, um sie mit den Werten fiir die anderen Versuche vergleichbar zu machen,
fiir den Versuch P. borchgrevinki F wurden die Werte des Gesamtversuchs angegeben (s. Kap. 2).

der fiir die antarktischen Trematomus bernacchii und Gymnodraco acuticeps ermittelten,
wihrend Pogonophryne sp. noch deutlich triger ist.

Phasen ohne Bewegung

Eine zweite Moglichkeit der Beschreibung der Aktivitit ist die Analyse der Zeit zwi-
schen zwei Bewegungen. Dies ist méglich durch die exakte Zuordnung der Versuchs-
Laufzeit zu jeder einzelnen Bewegung (s. Kap. 2). Wihrend diese Pausen bei dem pela-
gischen Dauerschwimmer Boreogadus saida erwartungsgemill sehr kurz waren - im
Mittel zwischen 6 und 10 s, maximal von knapp zwei bis gut fiinf Minuten fiir die ver-
schiedenen Versuchsabschnitte -, bewegten sich Vertreter der antarktischen Gattung
Pogonophryne bis zu 22 Stunden nicht (Mittelwert der Pausenlédnge 6.25 bis 22.5 min,
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Tab. 3.1). Es ist jedoch zu beachten, dafl nur Bewegungen registriert wurden, die den
groften Teil des Korpers umfaften. Es kann also nicht abgeleitet werden, dal3 das Tier
22 h lang vollig regungslos verharrte. Abb. 3.4 zeigt analog zu Abb. 3.3 die mittleren und
maximalen Pausenldngen fiir jeden Versuch und die Mittelwerte fiir die Arten mit meh-
reren Versuchstieren. Der Vergleich der Arten zeigt ein der Bewegungshdufigkeit weit-
gehend entsprechendes Bild: Die kiirzeste mittlere Dauer von Phasen ohne Bewegung
wiesen die beiden cryopelagischen Arten und Anarhichas minor auf, die Mittelwerte fiir
M. scorpius, T. bernacchii und G. acuticeps liegen auf dhnlichem Niveau. Ein wesentli-
cher Unterschied besteht jedoch zwischen den Vertretern beider Hemisphéren: Alle vier
antarktischen Arten weisen einen deutlich héheren Wert fiir die maximale Pausenldnge
auf als die drei arktischen. Letztere haben folglich ein gleichméfigeres Bewegungsmu-
ster. Auch fiir die Dauer der Pausen wurde ein Quotient errechnet {(maximale durch mitt-
lere Pausenldnge, pause quot), der jedoch keine Abhdngigkeit von der Aktivitit zeigt wie
der Quotient aus mittlerer und maximaler Bewegungshaufigkeit. Hier weisen - abgese-
hen von den erwihnten Unterschieden zwischen Arktis- und Antarktisfischen - die Tie-
re am oberen und am unteren Ende einer Aktivitidtsreihe die geringsten Faktoren auf
(Boreo Ac und Myoxo D: 19), wihrend fiir Individuen mit mittlerer Aktivitit die héch-
sten Quotienten berechnet wurden (Borch D und Borch F: ca. 225).

3.2 Respiration
Errechneter Standardstoffwechsel

Fiir die Errechnung des Standard-Sauerstoffverbrauchs (¢SOC) war es zunichst not-
wendig, flir jeden einzelnen der 21 Versuche eine Regressionsgerade zwischen der Akti-
vitdt und der Respiration zu bestimmen. Alternative Kurvenanpassungen (fiir nichtlinea-
re Beziehungen) wurden getestet, erbrachten jedoch fast ausnahmslos eine schlechtere
Regression. Fir alle Korrelationen wurden knapp 34500 Wertepaare verwendet. Abb. 3.5
zeigt eine Auswahl der Ergebnisplots, in Tab. 3.2 sind alle charakterisierenden Werte
angegeben. Der Bestimmtheitskoeffizient ist z.T. mifRig, insbesondere bei Versuchen mit
einer geringen Variation der Bewegungshiufigkeit (wie z.B. in Abb. 3.5 h). Trotzdem
sind alle gefundenen Ordinatenabschnitte und Steigungen wegen des sehr groBen Stich-
proben-umfangs (n) hochsignifikant (p<0.0001). Die berechneten relativen (auf eine
Gewichts-einheit bezogenen) Ruhe-Sauerstoffverbriauche liegen zwischen 8 mg O, h-!
kgWW-! fiir eine Pogonophryne sp. und 68 mg O, h'! kgWW-! fiir den aktivsten Myo-
xocephalus scorpius (Myoxo A). Die Mittelwerte fiir die drei Arten mit mehr als einem
untersuchten Individuum betragen 3423 mg O h'! kgWW-! fiir M. scorpius (bei einem
Frischgewicht von 80£64 g, mittlere Temperatur 2.0 bis 2.8°C), 38+10 mg O, h-!
kgWW-1fiir P. borchgrevinki (WW 73£33 g, mittl. Temp. -0.3 bis 0.7°C) bzw. 10+3 mg
0, bl kgWW-! fiir Pogonophryne sp. (WW 66145 g, mittl. Temp. 0.9 bis 1.3 °C). Bei
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Tab. 3.2: Berechneter relativer Standardstoffwechsel (cSOC) und individuelier Sauerstoffverbrauch pro
Bewegung (m, Steigung der Regressionsgeraden zwischen Aktivitdt und Respiration). Angegeben sind
ferner die Grenzen des 95%-Konfidenzintervalles (ob.: obere; unt.: untere Grenze), die Anzahl Mess-
punkte (n), die fiir die Regressionen verwendet wurden und der korrigierte Korrelationskoeffizient
(R2). Diec Werle fiir B. saida wurden korrigiert, um sie vergleichbar zu machen; die Angaben fiir P
borchgrevinki F* enthalten nur einen Teil des Gesamtversuches Borch F (s. Kap. 2).

Ruhestoffwechsel cSOC

Art Versuch c¢SOC  95%ob.  95%unt. m  95%ob. 95%unt. n kor. R2
(mgOyh TkgWw-1)
A. minor Anarh A 333 345 36.1 0.08 0.07 0.09 575 0.388
B. saida Boreo Aa 17.2 10.3 24.0 0.16 0.15 0.18 296 0.734
B. saida Boreo Ab 44.6 42.5 46.7 0.13 0.13 0.14 914 0.732
B. saida Boreo Ac 474 42.7 52.2 0.10 0.09 0.11 852  0.433
M. scorpius Myoxo A 68.2 64.9 71.5 0.14 0.13 0.16 199 0.784
M. scorpius Myoxo B 16.3 15.9 16.7 0.17 0.17 0.18 1186  0.788
M. scorpius Myoxo C 25.0 24.6 25.4 0.10 0.08 0.12 627 0.138
M. scorpius Myoxo D 25.4 25.2 25.6 0.10 0.10 0.11 610  0.557
T. bernacchii Bernac A 12.5 123 12.7 0.17 0.16 0.17 1246 0.691
G. acuticeps Gymno A 34.4 339 349 0.17 0.16 0.18 399 - 0.718
P. borchgrevinki  Borch A 52.7 512 54.1 0.25 0.24 0.26 950  0.710
P. borchgrevinki  BorchC 334 331 338 0.12 0.12 0.13 1780  0.612
P. borchgrevinki  Borch D 35.7 355 36.0 0.12 0.12 0.12 3569  0.601
P. borchgrevinki  BorchE 36.7 334 40.0 0:44 0.42 0.46 1358 0.556
P. borchgrevinki  Borch F* 46.4 45.0 47.8 0.21 0.19 0.22 958  0.425
P. borchgrevinki  Borch G 25.9 25.1 26.7 0.16 0.15 0.16 1815  0.738
Pogonophryne sp. Pogo A 11.7 11.6 11.7 0.05 0.04 0.06 4441 0.028
Pogonophryne sp. Pogo B 8.5 8.4 8.6 0.28 0.27 0.29 5281 0.360
Pogonophryne sp. Pogo C 8.1 8.0 8.2 0.20 0.20 0.21 4224 0.431
Pogonophryne sp. Pogo D 13.5 13.4 13.6 0.12 0.11 0.13 3199 0.264

Versuchen, in denen keine lingeren Phasen ohne Spontanaktivitdt auftraten (z.B. bei
B. saida), ist diese optimierte Methode der SOC-Bestimmung die einzige Moglichkeit
einer Ermittlung des echten Ruhestoffwechsels. Da jedoch Werte fiir geringe Aktivitdten
fehlen, ist das Vertrauensintervall fiir den Ordinatenabschnitt (¢cSOC) verhéltnisméBig
grof3.

Aus der Steigung der Regressionsgeraden zwischen Aktivitdt und Respiration 14t sich
der Sauerstoffbedarf fiir eine einzelne Bewegung entnehmen (slope a/r). Der relative
Bedarf betrug zwischen 0.05 (Pogo A) und 0.44 mg O, keWW-! Bewegung™! (Borch E),
der mittlere Verbrauch pro einzelner Bewegung 0.13x0.03 (M. scorpius), 0.22+0.12
(P. borchgrevinki) bzw. 0.1620.10 mg O, kgWW-1 (Pogonophryne sp.). Eine Korrelati-
on mit der Aktivitdt oder der Lebensweise der Fische lief} sich nicht feststellen.

Gewichtsabhdngigkeit

Fiir M. scorpius, P. borchgrevinki und Pogonophryne sp. wurde der absolute Standard-
stoffwechsel (in mg O, h-1) in Beziehung zum Gewicht des Fisches gesetzt (Abb. 3.6).
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Abb. 3.5: Berechneter Standardstoffwechsel: Beispielhafte Korrelationen zwischen Aktivitdt (Bewegun-
gen pro Stunde) und Respiration (Sauerstoffverbrauch in mg O, h! gFeuchtgewicht‘l) Die Rohdaten
wurden tiber 15 (antarktische Fische), 24 (Boreo A) oder 12 Werte geglattet (Myoxocephalus scorpius
und Anarhichas minor) und synchronisiert (s. Kap. 2). Arktische Versuchstiere: a. Boreogadus saida
(Boreo Aa), b. B. saida (Boreo Ab), ¢. Myoxocephalus scorpius (Myoxo A), d. M. scorpius (Myoxo B).

Die Bestimmtheitsmafe der berechneten allometrischen Beziehungen deuten auf eine
gute bis ausgezeichnete Anpassung hin: knapp 80% bis 100% der Varianz der absoluten
Respiration wird durch das Frischgewicht erkldrt. Wie in Kap. 2 erldutert, gibt der Wert
des Exponenten b die Gewichtsabhidngigkeit des relativen Ruhesauerstoffverbrauchs an.
Im vorliegenden Fall nimmt bei M. scorpius der relative Verbrauch deutlich mit dem
Gewicht zu (b = 1.87), wihrend er bei P. borchgrevinki nur leicht zu- und bei Pogono-
phryne sp. leicht abnimmt. Ein Individuum mit einem Standard-Feuchtgewicht von 50
bzw. 100 g hitte demnach eine ¢cSOC von 1.1 bzw. 4.2 mg O, h'! (M. scorpius), von 1.8
bzw 3.9 mg O, h'l (P borchgrevinki) oder von 0.5 bzw. 1.0 mg O, h'! (Pogonophryne

sp-).
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Abb. 3.5 (Forts.): Berechneter Standardstoffwechsel. Legende siehe vorige Seite. Antarktische Versuchs-
tiere. a. Gymnodraco acuticeps (Gymno A), b. Pagothenia borchgrevinki (Borch A), ¢. P. borchgre-
vinki (Borch D), d. Pogonophryne sp. (Pogo B).

Auch der absolute Sauerstoffbedarf fuir eine einzelne Bewegung wurde hinsichtlich einer
Abhéngigkeit vom Frischgewicht des Fisches gepriift (Abb. 3.7). Die positive Korrelati-
on ist fiir M. scorpius gut, fiir Pogonophryne sp. mifig, fur P. borchgrevinki liegt das
Bestimmtheitsmalf unter 0.25.

Gemessener Standard-, Routine- und Aktivititsstoffwechsel

Durch die Videoliberwachung der Versuchstiere wihrend des groBten Teils eines Respi-
rationsversuchs lieBen sich die Phasen maximaler und minimaler Aktivitit abgrenzen
und die mittleren Stoffwechselraten fiir diese Perioden (AOC bzw. mSOC) bestimmen.
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Abb. 3.6: Berechneter absoluter Standardstoffwechsel vs. Frischgewicht, getrennt nach Fischart, Auf die
Darstellung des Konfidenzintervalls wurde verzichtet, da dessen Grenzen in fast allen Fillen innerhalb
des Durchmessers der Punkte lagen. Man beachte die logarithmische Achsendarstellung. Arten, fiir die
nur ein Versuch vorlag, wurden nach Hemisphédre zusammengefaft.

Sie wurden anschlieBend mit dem berechneten Standard-Sauerstoffverbrauch und dem
Routinestoffwechsel (ROC), der alle Mef3werte ohne Riicksicht auf die Bewegungshéu-
figkeit umfalt, in Beziehung gesetzt. Abb. 3.8 zeigt die Verteilung der Respirationsraten
innerhalb der verschiedenen Phasen. Die direkt ermittelten relativen Ruhe-Sauerstoff-
verbrauche (mSOC) entsprechen den errechneten Raten (¢SOC) sehr gut bei trigen Indi-
viduen (z.B. Pogonophryne sp. , P. borchgrevinki C und D, M. scorpius B-D), wihrend
sie bei aktiven Vertretern erwartungsgemif bis zum 4.6fachen divergieren (z.B. Boreo
Aa, Borch E). Zu beachten ist jedoch die sehr unterschiedliche Anzahl von Mepunkten,
die fiir die Mittelwertbestimmung verwendet werden konnte: Sie ist fiir mSOC deutlich
geringer als fiir cSOC, entsprechend geringer ist die Zuverldssigkeit der direkten Metho-
de. Der Routinestoffwechsel liegt bei den aktiven Fischen im Bereich des Stoffwechsels
wihrend der Phasen mit maximaler Aktivitdt (AOC), bei den passiven eher im Bereich
des Ruhestoffwechsels (da diese ja iiber lange Perioden keine Aktivitit zeigen). Die Vari-
anz der Werte innerhalb einer Art ist jedoch sehr groB3, am deutlichsten ist dies bei Pago-
thenia: Hier ist bei einzelnen Individuen der Unterschied zwischen Standard- und Akti-
vitidtsstoffwechsel sehr klein (z.B. Borch C), bei anderen dagegen sehr grofl (z.B. Borch
E). Die Lage des Routinestoffwechsels im Verhéltnis zur Ruhe- oder Aktivititsrate 146t
Riickschliisse auf das Aktivitdtsmuster des Fisches wihrend der Untersuchung zu: Ist die
Differenz zwischen SOC und ROC gering, hat sich das Tier wenig bewegt (Myoxo C,
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Abb. 3.7: Absoluter Sauerstoffbedarf {ir eine einzelne Bewegung vs. Frischgewicht, getrennt nach Fisch-
art. Aufl die Darstellung des Konfidenzintervalls wurde verzichtet, da dessen Grenzen in fast allen Fal-
len innerhalb des Durchmessers der Punkte lagen. Arten, fiir die nur ein Versuch vorlag, wurden nach
Hemisphidre zusammengefalt. Man beachte die logarithmische Achsendarstellung. Wegen der geringen
Werte flir das BestimmtheitsmaB wurde fir P. borchgrevinki keine allometrische Beziehung angegeben.

Borch C); ist gleichzeitig die Differenz zwischen AOC und SOC groB, war das Bewe-
gungsmuster heterogen, d.h. es gab kurze Phasen mit hoher Aktivitdt (Pogo C). Ent-
spricht dagegen der Routine- eher dem Aktivitdtsstoffwechsel und sind beide deutlich
unterschiedlich von der errechneten Standardrate, war das Individuum aktiv (Myoxo A,
Boreo A). Routine- und Aktivitits-Sauerstoffverbrauch des grofiten, sehr aktiven Myo-
xocephalus Myoxo A) liegen bemerkenswerterweise im Bereich der Raten des cryope-
lagischen Boreogadus. Die aktivste und gleichzeitig kleinste untersuchte Pagothenia
(Borch E) weist einen um gut 25% hoheren relativen AOC (185 mg O, h-! kgWW-1) auf
als B. saida A in der aktivsten Phase.

Factorial aerobic scope for activity

Der Quotient aus dem Standard-Sauerstoffverbrauch und dem Routine- oder dem Akti-
vitdtsstoffwechsel gibt die Moglichkeit der Stoffwechselsteigerung eines Tieres an, bzw.
den Anteil Energie, der fiir Aktivitdt zur Verfiigung steht. Er wird als factorial routine
scope bzw. factorial scope for activity bezeichnet. In Abb. 3.9 sind die aus den Werten
in Abb. 3.8 berechneten Verhiltnisse in Relation zur errechneten Standardrate (= 100%)
angegeben. Der routine scope nimmt Werte zwischen 102% (Pogo A und B) und 670%
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Abb. 3.9: Routine scope (hellgrau Jund scope for activity (schwarz), dargestellt als prozentuale Abwei-
chung vom errechneten Standardstoffwechsel (cSOC = 100%). Schwarze und graue Linien geben die
Mittelwerte fiir Versuche mit mehreren Werten an. Fiir den Versuch Borch F# wurde nur ein Teil des
Gesamtversuches verwendet.

an (Boreo Aa), der scope for activity zwischen 115% (Myoxo C) und 833% (Boreo Aa).
Beide Quotienten sind fiir die cryopelagischen Arten am hochsten: Die Mittelwerte
betragen fir B. saida 370% bzw. 447% (routine scope bzw. scope for activity) und fir P.
borchgrevinki 173% bzw 304%. Abgesehen davon 1aBt sich aber keine klare Abhéngig-
keit dieser moglichen Steigerungsraten von der Lebensweise, der Aktivitit oder dem
Ruhe-Sauerstoffverbrauch feststellen: Der Routinestoffwechsel ist fiir drei von sechs P,
borchgrevinki, fiiv zwei von vier M. scorpius sowie fiir Pogonophryne sp., G. acuticeps
und A. minor nicht wesentlich verschieden vom berechneten Ruhestoffwechsel. Der sco-
pe for activity liegt dagegen fiir T. bernacchii (223%) und fiir die sehr trigen Pogono-
phiyne sp. (Mittelwert 219%) deutlich hoher als der fiir die Seeskorpione berechnete
Mittelwert (182%), fiir eine Pogonophryne sogar hoher als fiir B. saida in den Ver-
suchsteilen b und c. Bei P. borchgrevinki ist der scope for activity offensichtlich negativ
mit dem Kérpergewicht korreliert; bei den anderen drei Arten, fiir die mehr als ein Ver-
such vorliegt (B. saida, M. scorpius, Pogonophryne sp.), weist jeweils das Tier mit dem
geringsten cSOC den hochsten scope for activity auf.
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Abb. 3.10: Berechneter absoluter Stoffwechsel vs. Frischgewicht, getrennt nach Fischart, a. Routinestoff-
wechsel, b. Aktivititsstoffwechsel. Man beachte die logarithmische Achsendarstellung. Wegen der
geringen Werte fiir die BestimmtheitsmaRe wurden die Gleichungen fiir P. borchgrevinki nicht ange-
geben.

Wie schon der berechnete absolute Ruhe-Sauerstoffverbrauch wurden auch die absolute
Routine- und die Aktivititsrate sowie der scope for activity auf eine Abhidngigkeit vom
Gewicht gepriift (Abb. 3.10 a+b; Abb. 3.11). Die Bestimmtheitsmalie und die Exponen-
ten der Regressionskurve fiir ROC und AOC sind fiir Myoxocephalus und Pogonophryne
mit den in Abb. 3.6 dargestellten Werten vergleichbar. Allerdings zeigt sich bei letzterer
Gattung nun eine leichte Zunahme des relativen Sauerstoffverbrauchs mit dem Gewicht
(b>1). Der Korrelationskoeffizient fiir ROC/Gewicht und AOC/Gewicht ist fiir P. borch-
grevinki kleiner als 0.15, die Korrelation also nur méBig. Ein gegensitzliches Bild zeigt
sich fiir den scope for activity (Abb. 3.11): Hier sind die Koeffizienten fiir Pogonophryne

10 , —e— M. scorpius
] pius
1o y=144+-0.932 R2-083 n=6| ---e - P. borchgrevinki
> — V- - Pogonophryne sp.
z
©
< ®
5] .
@
Q. N
8 &4
2 ¢ ..
[ g
5 | s
S SR e Y o Abb. 3.11: Scope for activiry vs. Frischgewicht,
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* ; gen Werte fiir die Bestimmtheitsmafle wurden
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und Myoxocephalus gering, fiir Pagothenia dagegen hoch. Die maximale Fihigkeit zur
Steigerung des Stoffwechsels nimmt bei letzterer Gattung mit zunehmendem Gewicht
deutlich ab.

Specific dynamic action

Der Versuch Boreogadus saida A zeigt in vielerlei Hinsicht Besonderheiten gegentiber
den anderen Experimenten. Sofern diese Unterschiede auf die Fiitterung (s. Kap. 2)
zurlickzufiihren sind, werden sie nun zusammenfassend betrachtet. Dieser Polardorsch
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Abb. 3.12: Specific dynamic action: Einfluf} der Fiitterung auf verschiedene Aktivitits- und Respirations-
parameter, angegeben als prozentuale Abweichung von den Werten der Phase a (MeBperiode mit 24 h
Dauer vor der Nahrungsgabe = 100%). Phase b: 0-80 h nach der Fiitterung, Phase c: 80-116 h nach der
Fltterung. Dargestellt sind (Abfolge in Phase ¢ von oben nach unten) der Sauerstoffverbrauch fiir eine
einzelne Bewegung (die Steigung der Regressionsgeraden zwischen Aktivitit und Respiration), die
maximale Bewegungshaufigkeit, der Quotient aus maximaler und mittlerer Bewegungshéufigkeit, die
mittlere Bewegungshiufigkeit, die maximale Dauer von Perioden ohne Bewegung, die mittlere Pau-
senldnge und der Quotient aus beiden; der berechnete Standardstoffwechsel cSOC, der Quotient aus
Routinestoffwechsel und eSOC, der Quotient aus Aktivititsstoffwechsel und ¢SOC sowie der Routi-
ne- und der Aktivitdtsstoffwechsel.
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wurde in einer Versuchsunterbrechung ad libitum gefiittert und nach der Flitterung wei-
tere 116 Stunden im Respirometer untersucht. Der fiir den laufenden Versuch angezeig-
te Routinestoffwechsel zeigte nicht die erwartete deutliche Steigerung der Stoffwechsel-
rate nach der Nahrungsaufnahme, sondern lag im Gegenteil niedriger. In Abb. 3.12 sind
die einzelnen zur Erkldrung dieser Funde geeigneten Aktivitidts- und Respirations-Para-
meter als relative Abweichung von der Ausgangssituation - ungefiittertes Tier - darge-
stellt (Phase a = 100%): In der Phase nach der Fiitterung sinkt die mittlere Bewegungs-
héufigkeit auf ca. 60% ab und steigt in der dritten Phase (Beginn ca. 80 h nach der Nah-
rungsgabe) wieder auf gut 100%. Gleichzeitig steigt die mittlere Dauer der Perioden
ohne Aktivitdt in Abschnitt b auf 150%. Die Quotienten aus maximaler und mittlerer
Bewegungshaufigkeit bzw. Pausenlinge sind nach der Fiitterung jeweils 2-2.5 mal
groBer als in Phase a und c. Die Verteilung der in 2 min-Klassen eingeteilten Bewe- gun-
gen (Abb. 3.2 a-c) zeigt eine Verschiebung hin zu niedrigerer Aktivitdt in Abschnit b und
zu hoherer Aktivitdt in Phase c; die Abfolge des Routine- und des Aktivitétsstoffwech-
sels entspricht diesen Funden. Das Tier hat also offensichtlich nach der Fiitterung seine
Aktivitit stark eingeschréankt.

Der berechnete Standard-Sauerstoffverbrauch war in der Anfangsphase sehr niedrig,
stieg nach der Fiitterung auf ca. 260% und stagnierte auf diesem Niveau auch 80-116 h
nach der Nahrungsgabe. Dies spiegelt sich wider in der Steigung der Regressionsgera-
den zwischen Aktivitdt und Respiration, die von Phase a bis ¢ immer geringer wurde.

3.3 Faktorenanalyse

Um aus der Vielzahl der ermittelten Variablen jene herauszufinden, die miteinander kor-
reliert sind und wahrscheinlich auf gemeinsame komplexe Faktoren zurlickgefiihrt wer-
den konnen, wurde eine Faktorenanalyse durchgefiihrt. Vier Faktoren wurden extrahiert.
Die Eigenwerte fiir die Faktoren 1 bis 4 betragen 3.13, 1.96, 1.54 und 0.92; der Varianz-
anteil (also der Teil der Streuung innerhalb der urpriinglichen mehrdimensionalen
Punktwolke, der durch einen einzelnen Faktor zu erklidren ist) liegt fiir die ersten drei
Faktoren gemeinsam bei annéihernd 75% (34.8%, 21.7% und 17.1% fiir die einzelnen
Faktoren). Der Varianzanteil fiir Faktor 4 betrigt nur 10.2%, er kann also ohne grofien
Informationsverlust fiir die spitere graphische Betrachtung ausgeschlossen werden.
AnschlieBend wurde die Korrelation jeder einzelnen Variablen mit jedem Faktor, die
Faktorenladung, berechnet. Das Quadrat einer Ladung stellt den Anteil an der Varianz
eines Parameters dar, der durch den Faktor erkldrt wird. Die Summe der quadrierten
Ladungen fiir eine Variable wird ,,Kommunalitdt genannt. Tab. 3.3 gibt die Kommuna-
litiit der verwendeten Variablen an: Uber 90% der Varianz der Parameter ,.errechneter
Standardstoffwechsel” und ,,scope for activity” werden durch die Kombination der vier
Faktoren erklirt.
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Tab. 3.3: Kommunalitit fiir vier Faktoren und 9 Vartablen.

Variable Abk. Kommunalitiit
berechneter Standardstoffwechsel eSOC 0.927
Scope for Activity SfA 0.936
miftlere Bewegungshiufigkeit move me 0.757
Quotient max./mittl. Bewegungsh. moveq 0.881
mittlere Pausenlidnge pause me 0.856
relativer Raum space 0.879
mittlere Temperatur temp me 0.709
Temperaturbercich d temp 0.763
Steigung der a/r-Geraden slope 0.842

Abb. 3.13 zeigt die Projektion der hier ermittelten Faktorenladungen als Vektoren in
zwei Ebenen (nach orthogonaler Rotation). Nahezu exakt auf der Achse des Hauptfak-
tors liegen die Vektoren fiir den berechneten Standardstoffwechsel (¢SOC, Faktorladung
0.94) und die mittlere Bewegungshaufigkeit (move mean, Faktorladung -0.84). Diese
Variablen sind also eng korreliert, eine hohe mittlere Aktivitét ist mit einem hohen Stan-
dard-Sauerstoffverbrauch verbunden (die entgegengesetzte Ausrichtung der Vektoren
wird durch die Standardisierungsmethode verursacht). Der zweite Faktor beeinfluf3t vor
allem die zwei Temperatur-Variablen: die mittlere Temperatur (Faktorladung zu Faktor
2: 0.83) und den absoluten Temperaturbereich iiber den gesamten Versuch (-0.79). Sie
stehen anndhernd rechtwinklig auf den zuvor genannten Variablen, ihr Einflufl auf die
Standardrate und die mittlere Bewegungshdufigkeit ist also gering. Die mittlere Tempe-
ratur ist ferner sehr gut mit der Steigung der Regressionsgeraden aus Aktivitdt und
Respiration (oder dem Sauerstoffverbrauch pro Bewegung) korreliert. Der dritten Achse
entsprechen am ehesten die Parameter ,,scope for activity” (Faktorladung zu Faktor 3:
0.93) und ,,Steigung* (0.82), sie liegen in dieser Projektion fast aufeinander. Durch kei-
nen der drei Faktoren ausreichend erklirt werden die Variablen ,,mittlere Pausenldnge*
und ,,Quotient aus maximaler und mittlerer Bewegungshaufigkeit”, die in beiden Pro-
jektionen einen kleinen Winkel miteinander haben, sowie der ,relative Raum®.

Die ermittelten Faktorwerte lassen sich nun auf die urspriinglichen Fille anwenden, die-
sen also Koordinaten im Faktorenraum zuweisen. Abb. 3.14 zeigt das Ergebnis dieser
Anordnung fiir die beiden zuvor betrachteten Flichen. In 3.14 a werden die Versuche
klar nach Versuchstemperatur und nach Aktivitédt getrennt: links die trigesten, rechts die
aktiv-sten Tiere; oben die arktischen Versuche, die bei 2 bis 3 °C durchgefiihit wurden,
in der Mitte die Kieler Versuche (ca. 1 °C), unten die antarktischen (-0.6 bis 0.7 °C).
Schwerer zu deuten ist die Anordnung auf der Flache zwischen den Faktoren 1 und 3
(Abb. 3.14 b): Hier scheint der Verteilung eine weitere hypothetische Variable zugrun-
dezuliegen, die Lebensweise: von strikt benthisch links unten nach cryopelagisch rechts
oben.
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Abb. 3.13: Ergebnis der Faktorenanalyse: zweidimensionale Projektion der Faktorenladungen. a. Fliche
zwischen Faktor 1 und Faktor 2, b. Flidche zwischen Faktor 1 und Faktor 3. Die Faktoren wurden ent-
sprechend den durch sie charakterisierten Variablen benannt.
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Abb. 3.14: Ergebnis der Faktorenanalyse: Koordinaten der Fille (Versuche) im Faktorenraum. a. Flache
zwischen Faktor [ und Faktor 2, b. Fliche zwischen Faktor 1 und Faktor 3. Die Faktoren wurden ent-
sprechend den durch sie charakterisierten Variablen benannt.
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3.4 Reizung

Mit 17 Fischen wurden insgesamt 110 Reizungen durchgefiihrt: 70 optische und 40 che-
mische Stimulierungen verschiedener Intensitit bzw. Konzentration. Die Reaktionen auf
die Reizgabe hinsjchtlich Aktivitdt und Sauerstoffverbrauch wurden statistisch auf Sig-
nifikanz tberpriift. Abb. 3.15 zeigt vier Beispiele fiir den Vergleich der Mittelwerte von
30 min-Phasen vor und nach der Reizgabe.

Mit dieser Methode konnten 69 Reaktionen als signifikant bewertet werden (Abb. 3.16):
58 aus der Auswertung der Bewegungshiufigkeit, 48 aus der Auswertung der Respirati-
on. In 37 Fillen zeigte sich sowohl in der Aktivitit wie in der Respiration eine signifi-
kante Reaktion, bei 21 Reizungen war dies nur fiir die Aktivitdt und bei weiteren 11 nur
fiir die Respiration der Fall.
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Abb. 3.15: Reizung: Beispielhafte Ergebnisse der Varianzanalyse zur Bestimmung der Signifikanz einer
Reaktion. Mittelwerte der Bewegungshiufigkeit bzw. der Respirationsraten in vier verschiedenen Pha-
sen. Fehlerbalken zeigen das 95%-Konfidenzintervall. Die Reizung setzte jeweils inzwischen Phase 0
und A ein. a. und b.: signifikante Reaktion (A>0, Irrtumswahrscheinlichkeit p<0.0001 bzw. p=0.0007),
c. und d.: nicht signifikante Reaktion (p>0.05). a. Pagothenia borchgrevinki A, Lichtreizung Stufe 1,
Auswertung der Bewegungshiufigkeit auf der Grundlage der Einteilung in 2 min-Klassen; b. Trema-
tomus bernacchii A, Lichtreizung Stufe 0, Auswertung der Respiration; e. Pogonophryne sp. A, Licht
Stufe 1, Auswertung der Bewegungshiufigkeit; d. Pogonophryne sp. B, Aminoséure 20 mg I, Aus-
wertung der Respiration.
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Offensichtlich wurde mehr auf optische als auf chemische Reize reagiert. Einige Tiere
besitzen eine ausgezeichnete Wahrnehmungsfihigkeit: So erfolgte bei 7. bernacchii auf
jeden chemischen oder optischen Reiz eine signifikante Reaktion, gleiches gilt fiir fast
Jede untersuchte Pagothenia. Die arktischen Arten zeigen dagegen kein klares Muster.
So reagiert B. saida auf einen schwachen und auf einen recht starken Lichtreiz, nicht
aber auf die Stimuli mit einer mittleren Intensitét. Bei M. scorpius ist die erste signifi-
kante Reaktion auf einen chemischen Reiz bei einer Aminosdure-Gesamtkonzentration
von 40 mg I'! festzustellen. Auch bei dieser Art ist die intraspezifische Varianz sehr
hoch, ein einziges Individuum reagierte auf alle Lichtreizungen (Myoxo B), die anderen
nur auf eine von fiinf.. Bei den Lichtreizungen ist im Vergleich zu den antarktischen
Arten zu bedenken, daf} der Polardorsch und die Seeskorpione B und C bei sehr schwa-
chem Rotlicht und nicht wie die {ibrigen Tiere in Dunkelheit untersucht wurden.

Mit Hilfe dieses Versuchsaufbaus ist es méglich, auch bei sehr trigen Fischen, die nicht
durch eine Erhshung der Aktivitit auf einen Reiz ansprechen, durch Uberwachung der
Respiration eine signifikante Reaktion festzustellen. Ein Beispiel hierfr ist die Gattung
Pogonophryne: In vier von sechs Lichtreizungen (mit signifikanter Antwort) wurde eine
Erhohung der Respiration ohne eine Steigerung der Aktivitédt ermittelt. Die beiden cryo-
pelagischen Arten (B. saida, P. borchgrevinki) sprachen dagegen eher durch eine Akti-
vitidtszunahme auf einen Reiz an. So war bei 27 signifikanten Reaktionen auf die opti-
sche Reizung bei neun nur eine Erhthung der Bewegungshidufigkeit, bei drei nur eine
Zunahme der Respiration zu verzeichnen. Auf eine chemische Stimulierung antworteten
dagegen alle untersuchten Arten hiufiger durch verstirkte Aktivitdt als durch erhihte
Respiration.

Durch die kontinuierliche Messung vor und nach der Reizgabe sind zusétzlich zur Fest-
legung der Wahrnehmungsfihigkeit auch Aussagen iiber den Ablauf einer Reaktion
mdglich. So erfolgte eine signifikante Reaktion bei Pogonophryine sp. in liber 50% der
Fille erst in Phase B, also nach dem Ausschalten bzw. Entfernen des Reizes, insbeson-
dere bei schwachen Reizen. Bei allen anderen Fischen geschah dies nur bei knapp 4%
der Versuche. In nur drei Fillen (P. borchgrevinki: Lichtreizung ca 300 lux und beide
Reizungen mit Fischfiletextrakt) konnte die stirkste und langanhaltendste Reaktion auf
einen Reiz registriert werden: eine signifikante Erhdhung der Aktivitdt und der Respira-
tion sowohl in Phase A als auch in B. Dieser ,,natiirliche* chemische Reiz hatte offenbar
eine besondere Qualitdt, der Sauerstoffverbrauch sank erst nach ca. 6 Stunden wieder auf
sein Normalniveau ab und erreichte in diesem Zeitraum Spitzenwerte, die wéhrend der
tibrigen Versuchszeit nicht auftraten (vergl. Versuch Borch G im Anhang).

AbschlieBend wurde versucht, die Intensitit einer signifikanten Antwort (also die
Erhohung des Stoffwechsels bzw. der Aktivitat) mit verschiedenen Parametern der Rei-
zung (Reizmenge, Reiz-Einwirkzeit und Pause zwischen der Gabe zweier Reize) zu kor-
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® significant reaction (p < 0.05)
non-significant reaction (p > 0.05)
significant reaction to Mawsoni-extract
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Abb. 3.16: Reizung: Durchgefiihrte Experimente und signifikante Reaktionen in Relation zur eingesetz-
ten Reizmenge, getrennt nach Art. a. Optische Reize. b. Chemische Reize. Jeder Punkt symbolisiert
ein einzelnes Experiment. Mawsoni-Extract: Loésung aus einem Fischfilet-Extrakt. Beachte die loga-
rithmische Skalierung der Lichtintensitét.
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Abb, 3.17: Reizung: Korrelationen zwischen der Intensitdt des optischen Reizes und der Stirke einer
Reaktion, angegeben als Quotient aus mittlerer Bewegungshdufigkeit in der Phase A (unmittelbar nach
der Reizgabe) und der mittleren Bewegungshidufigkeit iiber den Gesamtversuch bzw. als Quotient aus
mittlerem Sauerstoffverbrauch und berechnetem Standardstoffwechsel. Beachte die logarithmische
Skalierung der Abszisse (Modell: Reaktion = a+b log(Reiz)). a. M. scorpius B; b. T. bernacchii A; c.
P. borchgrevinki G; d. Pogonophryne sp. (alle vier untersuchten Individuen).

relieren. Die Reaktionen wurden standardisiert: Es wurde jeweils der Quotient aus der
mittleren Bewegungshéufigkeit bzw. dem mittleren Sauerstoffverbrauch in der signifi-
kanten Phase und der mittleren Bewegungshdufigkeit im Gesamtversuch bzw. der
berechneten Standard-Stoffwechselrate gebildet. Alle Versuche wurden nach Hemisphi-
re, Lebensweise, Art oder Individuum in verschiedene Gruppen eingeteilt. Vier signifi-
kante Korrelationen liefen sich finden, korreliert ausschlieBlich mit der Intensitit des
optischen Reizes (Abb. 3.17). Wihrend bei den trdgen, strikt benthischen Pogonophryne
sp. und M. scorpius B die Reaktionsintensitédt mit der Lichtintensitdt abnimmt, ist sie bei
T. bernacchii A und P. borchgrevinki G positiv korreliert.
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3.5 Verhaltensbeobachtungen

Im Rahmen dieser Untersuchung wurden an den gehélterten Fischen zahlreiche Verhal-
tensbeobachtungen durchgefiihrt. Ungefidhr 90 Einzelbeobachtungen konnten mit der in
Kap. 2 beschriebenen Videoanlage aufgezeichnet und ausgewertet werden. Die folgende
Darstellung beschrinkt sich auf die vier fiir diese Arbeit wichtigsten Arten: Boreogadus
saida, Pagothenia borchgrevinki, Myoxocephalus scorpius und Pogonophryne sp.,
sowie auf eine nahe Verwandte der letzten Gattung, Histiodraco velifer.

Boreogadus saida

Nahrungsaufnahme. 26 Aufzeichnungen von Fiitterungsversuchen an vier verschiede-
nen Polardorschen (Standardldnge 11.6+1.9 cm, Frischgewicht 11.1%6.2 g) waren aus-
wertbar, d.h. die Nahrungsaufnahme fand im Gesichtsfeld und im Tiefenschirfebereich
der Kamera statt. Der als Beute eingesetzte Gespensterkrebs (Caprella sp.) und 23 von
25 kleinen Themisto sp. (ca. 6 mm Linge) wurden immer im ersten Anlauf gefangen. Die
Art der Attacken variierte je nach Position und Aktivitdt der Beute bzw. der Anwesen-
heit weiterer Fische. Folgendes grundlegendes Schema lief3 sich erkennen (Abb. 3.18):

3cm

Abb. 3.18: Boreogadus saida: Typischer Verlauf des Beutefangs. Aufsicht, schematisiert nach digitali-
sierten Videobildern. Als Beute (schwarz) wurde ein hyperiider Krebs (Themisto sp.) eingesetzt, der
sich geringfiigig von unten nach oben bewegt. Ziffern geben die Zeit (in Sekunden) vor bzw. nach der
Ingestion der Beute an. Die Position des Tieres zum Zeitpunkt Null ist durch schwarze Umrandung
hervorgehoben (man beachte die deutliche Ausstiilpung des Mauls zu diesem Zeitpunkt und 40 ms
danach).
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Nach der Ausrichtung des Fisches auf die Beute wurde diese angeschwommen und durch
eine plbtzliche Ausstiilpung des Mauls bei gleichzeitiger starker Weitung des Kiemen-
korbs eingesogen. Nur dreimal wurde die Beute mit einer Schnappbewegung statt durch
Saugen aufgenomumen, in allen drei Fillen direkt von der Wasseroberfliche. Der grofte
Winkel zwischen der Lingsachse des Fisches und dem Krebs im Moment des Bemer-
kens bzw. dem Beginn einer sichtbaren Reaktion betrug knapp 140° (in der Projektions-
ebene). Die Ausrichtung des Kopfes auf die (urspriingliche) Position der Beute dauerte
in keinem Fall linger als 0.5 s, die maximale Winkeldnderung belief sich auf ca 500° s-1.
Nach der Ausrichtung erfolgte die Annéberung an die Nahrung mit subcarangiformen

a 400:

3507

300

Distance to Prey (mm)

Abb. 3.19: Boreogadus saida: Anndherungsgeschwindigkeit an ein Beutetier (21 Versuche) a. in Relation
zur Zeit vor bzw. nach Erreichen der Beute (t=0), b. in Relation zum Abstand von der Beute.
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Schwimmbewegungen und einer mittleren Geschwindigkeit von 83x42 mm s'! (ca. 0.7
Standardlingen s—!; bis 40 Millisekunden vor dem Zuschnappen, 108 Messpunkte, 21
Versuche), die maximale Geschwindigkeit eines Versuchstieres in dieser Phase betrug
242 mm 5! (2.1 SL s°!, Abb. 3.19a). Da die zuriickgelegte Strecke vom rostralen Ende
des Fisches (also der Schnauzenspitze) gemessen wurde, erhohte sich die berechnete
Geschwindigkeit fiir den Moment des Ausstiilpens des Mauls auf 165+96 mm s (1.4
SL s-!, Mittelwert fiir den Zeitraum 20 ms vor bis 20 ms nach der Nahrungsaufnahme,
22 Messpunkte), die Maximalgeschwindigkeit betrug 379 mm s°! (3.3 SL s7!). Nach der
Attacke sank die mittlere Schwimmgeschwindigkeit auf 44+33 mm s! (0.4 SL s"!,ab 40
ms, 30 MefB3punkte). Bei 40% der Versuche reduzierte das Tier 0.3 bis 0.1 s vor dem Ein-
saugen der Beute die Schwimmgeschwindigkeit, optisch erkennbar am Schlag der Pec-
toralflossen. Die Darstellung der Geschwindigkeit des Fisches gegen die Entfernung zur
Beute (Abb. 3.19b) zeigt, daB das Ausstiilpen des Maules bei einer Distanz kleiner 10
mm durchgefiihrt wurde. In nur vier Fillen war diese Entfernung grofler als 10 mm (bzw.
mehr als 50 ms vor Erreichen des Krebses), bei zwei dieser Versuche konnte die Beute
entkommen.

Die ecingesetzten Kleinkrebse waren recht inaktiv, nur knapp ein Viertel der eingesetzten
hyperiiden Amphipoden bewegte sich merklich oder zeigte sogar ein Fluchtverhalten.
Die mittlere Geschwindigkeit dieser sechs Tiere betrug 49+42 mm s°! (59 MeBpunkte),
die Maximalgeschwindigkeit 200 mm s71(33 Kérperlingen s1). Abb. 3.20 zeigt den Ver-
lauf einer typischen Attacke auf eine aktive Beute: Innerhalb von weniger als einer Vier-
tel Sekunde drehte sich der Polardorsch um knapp 140° und richtete sich auf die Positi-
on der Beute aus. Letztere schwamm schnell und in einem Zickzack-Kurs, der Rauber
fithrte ghnliche Bewegungen mit geringem zeitlichem Versatz durch und ,,libersteuerte®
dabei etwas, d.h. aus der Sicht des Fisches wanderte die Beute abwechselnd nach rechts
und links aus. Nach einer Gesamtstrecke von 15.9 cm (Fisch) bzw. 1.6 s nach dem ersten
Anzeichen des Bemerkens der Beute durch den Polardorsch fraB dieser den Krebs.
Wihrend Themisto sp. in diesem Versuch keine klare Fluchtbewegung zeigte, war dies
im folgenden Experiment (Abb. 3.21) viel deutlicher: Bei einer Rauber-Beute-Distanz
von ca. 35 mm &nderte der Krebs die Schwimmrichtung und beschleunigte gradlinig
vom Fisch weg. Die maximale Fluchtgeschwindigkeit betrug ca. 120 mm s°! und wurde
kurz vor Erreichen des Hyperiiden durch den Polardorsch erzielt, knapp 2 s nach dem
Beginn der Flucht. In dieser Abbildung wird ein weiterer Verhaltensaspekt deutlich: Der
zweite Fisch (hell) schwamm zunichst auf einen anderen, reglos an der Wasserober-
fliche verharrenden Themisto sp. zu, fraf} diesen jedoch nicht, sondern orientierte sich
zum ersten Boreogadus (nicht zu dessen Beute!). Offensichtlich hat das schnellschwim-
mende Tier der gleichen Art eine attraktivere Wirkung als die potentielle Beute; evtl.
wird ein Fisch erst durch das Anschwimmen eines weiteren Fisches auf die Beute auf
diese aufmerksam. Diese These wird mit einem weiteren Versuch bestétigt (Abb. 3.22):
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Fisch 1 (oben, dunkel) verharrte anndhernd bewegungslos iiber mehr als eine Sekunde in
geringer Entfernung (56.3 mm) eines sich miRig bewegenden Themisto sp. Erst als Fisch
2 (unten, hell) aus groferer Entfernung ziigig auf die Beute zuschwamm, richtete sich
Fisch I auf den Krebs aus und fraf ihn schlieBlich 0.4 s spiter. Der Vorsprung vor Fisch
2 betrug kaum 3 mm; auch bei Fisch 2 wurde eine Schnappbewegung ausgelost. Beide
Fische bertiihrten sich unmittelbar nach der Nahrungsaufnahme, woraufhin Fisch 1 sehr
schnell abdrehte (Winkeldnderung bis 1750° 5!, Gesamtidnderung 118°) und auf bis zu
450 mm s! (3.9 SL s'1) beschleunigte. Fisch 2 blieb dagegen fiir mehrere Zehntel-
sekunden an der Kollisionsposition.

Abb. 3.20: Boreogadus saida: Verfolgung einer aktiven Beute. Aufsicht, schematisiert nach digitalisierten
Videobildern. Als Beute (schwarz) wurde ein hyperiider Krebs (Themisto sp.) eingesetzt. Ziffern geben
die Zeit (in Sekunden) vor bzw. nach der Ingestion der Beute an (kursiv fiir den Krebs). Die Position
des Fisches zum Zeitpunkt Null ist durch schwarze Umrandung hervorgehoben.
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Abb. 3.21: Boreogadus saida: Flucht eines Themisto sp. (schwarz) vor dem Réuber. Aufsicht, schemati-
siert nach digitalisierten Videobildern. B. saida 1 ist dunkel, ein weiterer anschwimmender Fisch hell
dargestellt. Ziffern geben die Zeit (in Sekunden) vor bzw. nach Erreichen der Beute an (kursiv fiir den
Krebs). Die Position des Fisches | zum Zeitpunkt Null ist durch schwarze Umrandung hervorgehoben.

Aggression. Insbesondere nach Situationen, in der zwei Polardorsche um eine Beute
konkurrierten, kam es hdufig zu Attacken eines Fisches gegen einen anderen, seltener
auch ohne erkennbaren Grund. Der Ablauf folgte dem schon fiir Abb. 3.22 beschrie-
benen (Abb. 3.23 zeigt eine weiteres, deutlicheres Beispiel): Der ,,Aggressor* (dunkel,
unten rechts) schwamm langsam und mit den Brustflossen mandvrierend auf den sich
kaum bewegenden zweiten Fisch zu (hell, oben) und schnappte nach dessen Kiemen-
deckel. Die Beriihrung l6ste eine sehr schnelle Drehung des Vorderkorpers (bis zu 2300°
s'1, Gesamtinderung 130°) innerhalb von 80 ms aus, anschliefend beschleunigte der
Angegriffene auf Geschwindigkeiten von tiber 400 mm s°! (3.5 SL s°!). Geschwindig-
keit und Winkelidnderung pro Zeit waren damit deutlich groBer als die gleichen Parame-
ter fir den Beutefang.
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Abb. 3.22: Boreogadus saida: Direkte Konkurrenz zweier Fische um eine Beute. (Fisch 1 dunkel, Fisch
2 hell). Aufsicht, schematisiert nach digitalisierten Videobildern. Als Beute (schwarz) wurde ein
hyperiider Krebs (Themisto sp.} eingesetzt. Ziffern geben die Zeit (in Sekunden) vor bzw. nach der
Ingestion der Beute an (kursiv fiir den Krebs). Die Position des Fisches 1 zum Zeitpunkt Null ist durch
schwarze Umrandung hervorgehoben.

Pagothenia borchgrevinki

Nahrungsaufnahme. Da in McMurdo (und in Kiel) nur Fiitterungen mit Fischfilet auf-
gezeichnet werden konnten, unterblieb hier die Berechnung mittlerer Annéherungsge-
schwindigkeiten etc. Statt dessen soll der Bewegungsablauf exemplarisch beschrieben
werden (Abb. 3.24). Die hier ausgewihlte grofie P. borchgrevinki (Standardlinge
22.5 c¢m, Frischgewicht 135 g) ruhte zwischen den Flitterungen erhaben auf den Bauch-
flossen am Boden. Eine Veridnderung der Position erfolgte - wie bei allen beobachteten
groBen Tieren dieser Art - ausschlieflich durch labriforme Schwimmbewegungen, die
Schwanzflosse wurde nur bei Drehbewegungen und zur Steuerung eingesetzt. Im
Moment des Beriihrens der Wasseroberfldche mit einem Stiick Filet in ca 20 cm Entfer-
nung vom Kopf des Fisches richtete sich das Tier auf und drehte den Kopf in Richtung
.Beute®. Bei einer Entfernung von ca. 130 mm stief sich die Pagothenia mit den Brust-
flossen vom Substrat ab und schwamm mit einer Geschwindigkeit von ca 78+26 mm s~
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3cm

-0.40t0 0.00

Abb. 3.23: Boreogadus saida: Aggressives Verhalten zwischen zwei Fischen (Tier 1 dunkel, Tier 2 hell
dargestellt). Aufsicht, leicht schematisiert nach digitalisierten Videobildern. Ziffern geben die Zeit (in
Sekunden) vor bzw. nach der Beriihrung beider Fische an. Die Position der Tiere zum Zeitpunkt Null
ist durch schwarze Umrandung hervorgehoben.

(0.4 SL s}, 4 MeBpunkte) durch Ruderbewegungen der Brustflossen auf die Nahrung zu.
Das Maul wurde knapp 2 mm vor Erreichen des Filetstiicks geoffnet, in dieser Phase
beschleunigte der Fisch auf 225 mm s°! (1.0 SL s°!). Wie bei Boreogadus saida wurde
der Kiemenkorb geweitet, das Maul jedoch nicht vorgestiilpt und die Nahrung kaum ein-
gesogen. Die ,,Attacke” dauerte vom AbstoBen vom Substrat bis zum Verschlingen des
Filets 1.24 s; anschlicBend sank das Tier mit ausgebreiteten Brust- und Bauchflossen
bewegungslos zu Boden und ,,Jandete” dort wieder auf den Ventralflossen.

Im Gegensatz zu den groBeren Fischen dieser Gattung waren die kleineren wesentlich
aktiver. In den groflen Hilterungstanks befanden sie sich iiberwiegend in der Wasser-
sdule, langsam mit den Pectoralflossen schlagend, und dnderten ihre Position hédufiger.
Allerdings nahm der Anteil der Fische, die frei schwammen, mit zunehmender Hilte-
rungsdauer ab (die Beobachtungen konnten tiber 8 Wochen mit tiber 100 Tieren in 7000
1-Tanks durchgefiihrt werden). Bei der Fiitterung hielten sich die kleinen P. borchgre-
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1.44

Abb. 3.24: Pagothenia borchgrevinki: Nahrungsaufnahme durch ein grofies Tier (Standardldnge 22.5 cm).
Seitenansicht, schematisiert nach digitalisierten Videobildern. Die Phasen sind abwechselnd hell und
dunkel dargestellt. Ziffern geben die Zeit (in Sekunden) vor bzw. nach der Nahrungsaufnahme an; die-
se erfolgt bei t=0. Die Position des Filetbrockens (schwarz) ist nur fiir den Zeitpunkt dargestellt, an
dem der Fisch vom Substrat startete.

vinki minutenlang an der Wasseroberflache und verwendeten beim Zuschwimmen auf
Nahrung auch die Caudalflosse.

Rotationshewegung. Nach dem Einsetzen von P. borchgrevinki in die zylindrischen
Respirationskammern zeigten fast alle Individuen ein ungewdhnliches Verhalten: Sie
schwammen an der Naht zwischen Kammerwand und -boden entlang und drehten sich
plétzlich um die eigene Achse, weiter mit der Schnauze Wand oder Boden beriihrend
(Abb. 3.25). Dieses Verhalten wurde insbesondere in den ersten Stunden nach dem Ein-
setzen, bei Stérungen, Lichtreizungen oder starken Temperaturschwankungen wéhrend
der Pumpzyklen registriert. Der Zulauf 0.4 °C kilteren Wassers aus dem Vorratstank des
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Wall of Respiration Chamber

Abb. 3.25: Pagothenia borchgrevinki: Rotationsbewegung in einer Respirationskammer, Blick schrig von
oben, schematisiert nach digitalisierten Videobildern. Ziffern geben die Zeit (in Sekunden) an. Die ein-
zelnen Phasen sind aus Griinden der Ubersichtlichkeit getrennt dargestellt, die Rotation fand jedoch an
einer Position stati. Wahrend der gesamten Bewegung beriihrte die Schnauze den Kammerboden.

Respirometers fithrte zudem auch zu einem sehr schnellen und heftigen Anschwimmen
des Einlasses. Eine eher aktive P. borchgrevinki (Borch A, s. oben) fiihrte im Laufe von
44 Stunden tiber 130 Rotationen um die eigene Achse aus. Meist folgten 4-16 Drehun-
gen in einem Zeitraum von 3-5 Minuten aufeinander, es konnten nur 8 einzelne Dre-
hungen registriert werden. Die Dauer einer vollstindigen Rotation betrug ungefidhr 1.2
s, selten schwamm der Fisch ldnger als eine Sekunde auf dem Riicken.

Ein dhnliches Verhalten, jedoch in geringerem Umfang, konnte auch bei dem im glei-
chen Respirometer untersuchten Boreogadus saida festgestellt werden. Alle anderen
beobachteten Arten suchten zwar auch in den ersten zwei bis drei Stunden nach einem
Ausweg aus der Kammer, drehten sich dabei aber niemals um die eigene Achse.
Rotationsbewegungen wurden weiterhin bei mehreren P. borchgrevinki und Zoarciden
(Lycodichthys dearborni ) beobachtet, die gemeinsam in einem 1200 1-Becken im Aqua-
rium der Station McMurdo gehiltert wurden: Sie bissen einzeln oder zu mehreren in
grofe Tintenfischstiicke, die an sie verfiittert wurden, und versuchten durch Schiitteln
des Kopfes und schlieBlich durch eine Rotationsbewegung, kleinere Stiicke herauszu-
reiffen. Vor allem die ansonsten sehr trigen Zoarciden (vergl. EASTMAN 1993) drehten
sich sekundenlang sehr schnell.
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Aggression. Haufiges Schnappen nach Fischen im gleichen Hilterungsbecken wie bei
B. saida wurde bei P. borchgrevinki nicht beobachtet. Ein einzelnes, groBeres Tier
(Borch B, 18.5 c¢cm Standardldnge), das tiber mehrere Tage erst im Respirometer und
dann in einem separaten Becken gehalten wurde, griff jedoch andere Fische an, nachdem
es wieder in ein Gemeinschaftsbecken gesetzt wurde. Zunichst wurde nur ein gleich-
groBes Tier der gleichen Art attackiert, nach ca. zwei Stunden auch kleinere P. borch-
grevinki und ein gleichgroBer Trematomus bernacchii, nicht jedoch ein kleines (7 cm
Standardldnge) Tier letzterer Art. Abb. 3.26 zeigt einen typischen Ablauf dieses Ver-

Abb. 3.26: Pagothenia borchgrevinki: Aggressives Verhalten von P. borchgrevinki B gegen einen etwa
gleichgroBen Trematomus bernacchii . Blick schrig von oben, schematisiert nach digitalisierten Video-
bildern. Ziffern geben die Zeit (in Sekunden) vor bzw. nach der Beriihrung beider Fische an. Die Pha-
sen sind abwechselnd hell oder dunkel dargestellt, aus Griinden der Ubersichtlichkeit wurden sie ab -
0.44 s getrennt; der angreifende Fisch dnderte seine Position jedoch nicht wesentlich.
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haltens, Abb. 3.27 ein Detail einer weiteren Beobachtung: Das aggressive Tier (dunkel)
schwamm bis auf eine Entfernung von ca. 75 mm an den zweiten Fisch (hell) heran,
spreizte die Kiemendeckel, senkte den Kopf und bewegte Kopf und Schwanz. In dieser
Haltung kam es langsam dichter an Tier 2 und schnappte nach dem kaum ausweichen-
den Fisch oder bif3 ihn in den Bereich Kiemendeckel/Pectoralflossenansatz. Das attak-
kierte Tier drehte sich 60-100 ms nach dem BiB ab und beschleunigte auf bis zu 460 mm
51 (2.5-2.8 SL s'1). Wie B. saida verharrte auch die angreifende P. borchgrevinki noch
iiber eine Sekunde nach dem Abdrehen von Fisch 2 in der Angriffsposition.

e -1.04
S i /%

Abb. 3.27: Pagothenia borchgrevinki: Aggressives Verhalten von P. borchgrevinki B (rechts) gegen einen
etwa gleichgroBen Fisch der gleichen Art (links). Blick schridg von oben, schematisiert nach digitali-
sierten Videobildern. Ziffern geben die Zeit (in Sekunden) vor bzw. nach der Beriihrung beider Fische
an. Die Phasen sind abwechselnd hell oder dunkel dargestellt, aus Griinden der Ubersichtlichkeit wur-
den sie ab 0.08 s getrennt; der angreifende Fisch énderte seine Position jedoch nicht wesentlich.
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Mpyoxocephalus scorpius

Nahrungsaufnahme. Ein M. scorpius (14.5 cm Standardlinge, 45.8 g Frischgewicht)
wurde viermal mit lebenden Garnelen (Spirontocaris sp., ca. 35 mm Gesamtldnge) gefiit-
tert. Zweimal schwamm der Fisch die Beute aktiv an (Abb. 3.28), die einmal entkom-
men konnte, weil die Attacke zu hoch ansetzte. Zwei weitere Male bewegte sich der
Krebs direkt auf M. scorpius zu, der sich daraufhin langsam auf die Beute ausrichtete
und diese mit einem pl6tzlichen, sehr schnellen Schlag durch starke Expansion des Kie-
menkorbes verschluckte, ohne seine Position dabei zu verindern. Bei den beiden ersten
Versuchen wurde das Anschwimmen des Seeskorpions auf die Beute bei einer Distanz
von 57 bzw. 137 mm ausgel6st. Die Geschwindigkeit des Fisches beim Anschwimmen
betrug ca. 216x132 mm s~ (ca. 1.5 SL s"!, 10 MeBpunkte, Maximum 610 bzw. 687 mm
sl (4.2 bzw. 4.7 SL s°!) unmittelbar vor Erreichen der Beute), die eigentliche Nah-
rungsaufnahme (Offnen des Mauls und Einsaugen der Beute) dauerte bei allen vier Ver-
suchen weniger als 80 ms.

Der attackierte Krebs zeigte keinerlei Reaktion, bei dem fehlgeschlagenen FreBversuch
begann er die Flucht erst 160 ms nach dem eigentlichen Schlag (als das Maul des Fisches
bereits wieder geschlossen war) und entfernte sich durch heftiges Schwanzflippen mit
einer Geschwindigkeit von bis zu 570 mm s-! (16.3 SL s-1) Der angreifende Fisch sank
nach der Attacke - wie bereits flir Pagothenia beschrieben - bewegungslos zu Boden.

-0.44 -0.56 -0‘.72 -0.80 -1.60
: | ¢

Abb. 3.28: Myoxocephalus scorpius: Nahrungsaufnahme durch Anschwimmen. Als Beute wurde eine
Spirontocaris sp. eingesetzt. Seitenansicht, schematisiert nach digitalisierten Videobildern. Die Phasen
sind abwechselnd hell und dunkel dargestellt. Ziffern geben die Zeit (in Sekunden) vor bzw. nach der
Nahrungsaufnahme an; diese erfolgt bei t=0. Fiir zwei Phasen wurde -verkleinert- eine Ansicht der
Korperhaltung dargestellt. Die Position der Beute wurde aus Griinden der Ubersichtlichkeit nur fiir die
folgenden Zeiten dargestellt: -0.72 (Fisch 16st sich vom Substrat), -0.04 (Fisch beriihrt den Krebs) und
0.00 (Cephalothorax der Garnele ist noch vor dem -geschlossenen- Maul des Fisches zu sehen).
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»Husten*. Wie alle anderen beobachteten Fische zeigte auch M. scorpius ohne erkenn-
baren AnlaB periodisch wiederkehrende Schnappbewegungen (Offnen des Mauls, Auf-
bldhen des Kiemenkorbes). Im Gegensatz zu echtem Schnappen war der Wasserstrom
jedoch nicht einwirts, sondern aus dem Maul herausgerichtet. Bei M. scorpius trat die-
ses Verhalten besonders hdufig auf und wurde im Respirometer quantifiziert: In einem
Zeitraum von knapp 38 h ,hustete” der Fisch 58 mal, also im Mittel alle 39 Minuten ein-
mal. Mit einer Ausnahme folgten hochstens zwei dieser Bewegungen innerhalb weniger
Minuten aufeinander, die Hiufigkeit nahm jedoch bei der Anwesenheit von Aminosédure-
16sung in hoher Konzentration (s. oben) oder kleinen Luftbldschen in der Kammer zu.

Pogonophryne sp. und Histiodraco velifer

Diese beiden Gattungen aus der antarktischen Familie Artedidraconidae werden auf-
grund ihres dhnlichen Habitus und einer vergleichbaren Lebensweise gemeinsam behan-
delt.

Barbelbewegung. Alle Artedidraconiden besitzen eine Barbel, die bei vielen Arten sehr
prominent ist (Abb. 3.29). Eine Funktion fiir die Nahrungsaufnahme wird vermutet,
konnte jedoch bisher nur bei wenigen Arten untersucht werden, weshalb dieses Organ
hier néher betrachtet wird. Bei beiden untersuchten Pogonophryne-Arten stand die Bar-

Abb. 3.29: Pogonophryne sp.: Rhythmische Bewegung der Barbel. a. P. macropogon. b. P. scotti. Stan-
dardlinge beider Tiere ca. 15 cm. Ansicht leicht von vorn, um die Bewegung des Kiemendeckels sicht-
bar zu machen. Schematisiert nach digitalisierten Videobildern. Ziffern geben die zur entsprechenden
Umrifilinie gehorende Zeit (in Sekunden) an.



72 3. Ergebnisse

bel beim ruhenden Fisch in einem Winkel von ca. 45° (P. scorti) bzw. 70° (P. macropo-
gon) vom Substrat ab. Sie wurde regelméBig auf- und abwirtsbewegt, gekoppelt an die
Atembewegung der Kiemendeckel (Abb. 3.29): bei P. macropogon dauerte die Bewe-
gung ca. 5 s, wobei die Barbel um kapp 10° gesenkt wurde, bei P. scorti dauerte sie 4 s
bei 15° maximaler Auslenkung. Abb. 3.29 zeigt verschiedenen Stadien der Barbelbewe-
gung, z.B. fiir P scotti (unten): 2 s nach der Ausgangsposition war der Unterkiefer des
leicht gedffneten Mundes etwas gehoben, die Kiemendeckel wurden angelegt, der
Mundboden eingezogen, die Tubuli auf den Nasenléchern noch kontrahiert und die Bar-
bel bewegte sich abwiirts, eine gute Sekunde spiter senkte sich der Mundboden bereits
wieder, die Kiemendeckel waren vollstdndig angelegt, die Tubuli auf den Nasenldchern
maximal expandiert und die Barbel erreichte ihre gréRte Auslenkung. Nach 4.2 s wurde
die Ausgangsstellung wieder erreicht.

Bei H. velifer konnte dagegen keine deutliche Kopplung der Barbelbewegung an die
Atemfrequenz festgestellt werden. Die Barbel dieser Art war deutlich beweglicher als
die von Pogonophryne sp. und wurde beim ruhenden Tier leicht gebogen in variablen
Winkeln zwischen 20 und 90° zum Substrat gehalten.

Abb. 3.30: Pogonophryne scotti: Typisches Fressverhalten. Seitenansicht, schematisiert nach digitalisier-
ten Videobildern. Ziffern geben die Zeit (in Sekunden) vor bzw. nach der Nahrungsaufnahme an; die-
se erfolgt bei t=0. Als Nahrung (grau) wurde Fischfilet angeboten. Man beachte die Einnahme der Bar-
bel mit der Nahrung.
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Nahrungsaufnahme. Beide untersuchten Pogonophryne-Arten zeigten zunédchst keiner-
lei sichtbare Reaktion auf die langsame Anndherung von Nahrung. Erst das Berithren der
Lippen oder der Barbel mit dem als Futter angebotenen Filetstiick fiihrte zur Ausldsung
eines schnellen Schlages und zum Einsaugen der Nahrung durch Weiten des Kiemen-
korbes und Anheben des Kopfes, wihrend der Unterkiefer anndhernd in der Ausgangs-
position blieb (Gesamtdauer des Zuschnappens <160 ms, Abb. 3.30). Lage und Stellung
des Fisches blieben unverindert. Die Barbel wurde bei 4 von 6 Fiitterungsversuchen mit
der Nahrung eingenommen und innerhalb von 200 ms aus dem geschlossenen Maul wie-
der herausgezogen, bei P. macropogon durch die tiefe Kerbe in der Unterlippe an der
Basis der Barbel. Zwischen der ersten Berlihrung des Fisches durch das Futter und der
Nahrungsaufnahme konnten mehrere Sekunden vergehen, wenn die letzte Fiitterung
mehrere Tage zuriicklag. Andererseits wurde bei Folgegaben innerhalb weniger Minuten
ein Schlag auch ohne Beriihrung ausgelost, manchmal wurde dann sogar die Pinzette
ohne Futter attackiert.

H. velifer richtete sich bei Anniherung der Nahrung auf (Abb. 3.31). Héiufig konnte
beobachtet werden, daf er den in geringer Entfernung mit einer Pinzette gehaltenen Fut-
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Abb. 3.31: Histiodraco velifer: Typisches Freverhalten. Seitenansicht, schematisiert nach digitalisierten
Videobildern. Ziffern geben die Zeit (in Sekunden) vor bzw. nach der Nahrungsaufnahme an; diese
erfolgt bei t=0. Als Nahrung (grau) wurde Fischfilet angeboten. Man beachte das ,.Betasten der Nah-
rung mit der Barbel in Bild -2.24.
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terbrocken mit der Barbel formlich abtastete und erst dann zuschnappte (Dauer des
Schnappens < 120 ms). Der Korper des Fisches bog sich dabei sichelférmig, die Bauch-
flossen blieben jedoch in der urspriinglichen Position (Abb. 3.31). Wie flir Pogono-
phryne beschrieben, war die Beriihrung der Barbel bei einer Folgefiitterung nicht mehr
notig, um einen Schlag auszuldsen. Auch diese Art ingestierte die Barbel nicht bei jeder
Futteraufnahme (bei 1 von 5 Versuchen). Das Fressverhalten anderer Artedidraconiden,
die z.T. jahrelang in Kiel gehiltert wurden (Artedidraco orianae, Dolloidraco longedor-
salis) entsprach im wesentlichen dem fiir H. velifer beschriebenen.

Fortbewegung. Alle beobachteten Pogonophryne sp. lagen in der Ruhelage fldchig mit
dem gesamten Bauch auf dem Substrat. Nur in ca. 20% des Beobachtungszeitraumes
(mehrere hundert Stunden aus Respirometerversuchen und Langzeitiiberwachungen,
s.u.) nahmen sie die typische Haltung der meisten benthischen Artedidraconiden und
Nototheniiden ein: Diese standen erhaben auf den Ventralflossen und stiitzten sich mit
der Caudalflosse ab, beriihrten also an drei Punkten das Substrat. Noch seltener benutz-
te Pogonophryne sp. die Basis der Schwanzflosse als dritten Auflagepunkt und bog die
aufgefdcherte Schwanzflosse in einem Winkel von ca. 45° nach oben. Die Fortbewegung
einer auf dem Bauch ruhenden Pogonophryne erinnert an den Gang einer Schildkrote:
Zunichst werden die nach hinten am Bauch anliegenden Ventralflossen leicht angeho-
ben, langsam nach vorn gezogen und abgestiitzt, dann die kleine erste Riickenflosse
angelegt. SchlieBlich schiebt sich das Tier langsam mit den Bauchflossen nach vorn. Der
Bauch bertihrt dabei weiterhin das Substrat, Barbel und alle anderen Flossen werden
nicht bewegt. Mit einer einzelnen Bewegung schiebt sich der Fisch 10-15 mm vorwirts,
sie dauert ca. 6.4 s. Zwischen zwei Bewegungen vergingen im Experiment mindestens
15 s. Diese Art der Fortbewegung hinterldft auf Weichboden charakteristische Spuren
(eine Rinne mit seitlichen Abdriicken der Ventralflossen), wie sie z.B. auf Foto- und
Videographien des Meeresbodens zu finden sind (Ekau & GuTT 1991).

AKktivitdt (aus Langzeitbeobachtungen). Die Ergebnisse der Respirometerversuche
zeigten, daf sich Individuen der Gattung Pogonophryne annshernd einen Tag lang nicht
von der Stelle bewegten. Um festzustellen, ob sie in diesen Perioden der Passivitit
tatsdchlich keinerlei Bewegung ausfithren, wurde eine P. scotti (8.5 cm Standardlange)
mit hoherer zeitlicher Auflosung beobachtet, als dies bei den Respirometerversuchen
moglich war. AuBlerdem wurde jede Art von Bewegung registriert (Abb. 3.32). Im 72 h
umfassenden Beobachtungszeitraum konnten 1416 Bewegungen gezédhlt werden: 299
Ortsveridnderungen (,,Typ 3, entsprechend den im Respirometer registrierten Bewegun-
gen ), 517 Bewegungen, die einen groflen Teil des Korpers einbezogen, aber nicht zu
einer Verinderung der Position fiihrten (,,Typ 2%), und 596 Zuckungen oder langsame
Bewegungen einzelner Korperteile (,,Typ 1). Im Schnitt wurden also alle 14£73, 8+29
bzw. 79 Minuten eine Bewegung des Typs 3, 2 bzw. | ausgefiihrt. Wie schon die hohe
Standardabweichung zeigt, waren die Bewegungen des Typs 3 und 2 sehr ungleichméfig
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Abb 3.32: Pogonophryne sp.: Ergebnisse der Aktivititsbeobachtung iiber 72 h. Jeder Balken gibt den Zeit-
punkt einer Bewegung an. Typ 1: geringe Bewegung einzelner Korperteile (z. B. Flossenbewegung,
nicht aber Kiemendeckelbewegung); Typ 2: heftigere Bewegung mit Einbezichung eines grofien Teils
des Korpers; Typ 3: Bewegung mit Ortsverdnderung und/oder Schwimmen.

verteilt (in Gruppen). Die maximale Pause zwischen zwei Bewegungen der jeweiligen
Typen (3, 2, 1) betrug 20:01 h, 8:06 h bzw. 1:30 h, die 14ngste Periode ohne jede Bewe-
gung dauerte nur 51 Minuten. Atembewegungen wurden fiir einen kiirzeren Zeitraum (4
h) bestimmt: Das Tier kontrahierte den Kiemenkorb recht regelmafig alle 42 s einmal.
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4. Diskussion

Die untersuchten Einzelaspekte der Okologie von Polarmeerfischen erlauben neue Ein-
sichten in die Leistungsfihigkeit und Anpassungen sehr unterschiedlicher Fischtaxa an
die besonderen Bedingungen ihres Lebensraums. Hierbei ist die Pridisposition aufgrund
stammesgeschichtlicher Herkunft von neu erworbenen Adaptationen abzugrenzen.
Wegen des vergleichsweise geringen Alters der arktischen Fauna sollten in diesem
Gebiet Anpassungen geringeren Spezialisierungsgrades erwartet werden als in der
Antarktis. Andererseits ist die monophyletische Abstammung der Antarktisfische ein
limitierender Faktor fiir bestimmte morphologische Merkmale. So wurde z.B. die
Schwimmblase der Notothenioidei, die von strikt benthischen Vorfahren abstammen,
nicht neu erfunden, was erhebliche Auswirkungen auf das Schwimmverhalten dieser
taxonomischen Gruppe hat (EASTMAN 1993).

Die Gliederung diese Abschnittes folgt der Ergebnisdarstellung (Aktivitdt, Respiration,
Reizung und Verhalten), die kritische Wiirdigung der verwendeten Methoden erfolgt
dabei innerhalb eines jeden Unterkapitels. Abschlieffend wird versucht, durch synopti-
sche Betrachtung aller untersuchten Merkmale die Okotypen der untersuchten Fischar-
ten zu charakterisieren und die Frage zu beantworten, ob sich gemeinsame Merkmale fiir
polare Fische finden lassen, die sie von denen anderer Klimazonen unterscheiden.

4.1 Aktivitat und Respiration

Spontane Aktivitit, Reproduktion, Wachstum und Verdauungstitigkeit haben Einfluf} auf
die Stoffwechselrate eines Fisches (BRETT & GROOVES 1979). Die Ruhe- oder Standard-
Respirationsrate (SOC, standard oxgen consumption) gibt nur den Anteil des Gesamt-
stoffwechsels eines Tieres an, der flir die lebenserhaltenden Funktionen benétigt wird
(CLARKE 1983), also z.B. fiir die Aufrechterhaltung des Blutkreislaufes, der Atmung und
der Zellstruktur. Der Betrag dieser Stoffwechselrate 148t daher Riickschliisse auf den
Zustand oder die energetischen Bediirfnisse eines Fisches bzw. einer Art zu. Sie sum-
miert tiber verschiedene stoffwechselphysiologische Prozesse, deren Einflul einzeln
kaum meBbar wire.

Zur Bestimmung des Ruhestoffwechsels sollte - sofern moglich - jeder der vier obenge-
nannten Faktoren ausgeschlossen werden. Besondere Bedeutung hat hierbei die sponta-
ne Aktivitidt (KrRoOGH 1914). Es gab daher schon friih Versuche, deren Einfluf zu bestim-
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men und durch mathematische Verfahren zu eliminieren: SPOOR (1946), Fry (1947) und
BEAMISH & MOOKHERIII (1964) entwarfen Vorrichtungen, die mit unterschiedlichen tech-
nischen Ansitzen die Aktivitit eines Fisches in einem Respirometer quantifizierten. Sie
berechneten lineare Regressionen zwischen der Respiration und der aufgezeichneten
Anzahl elektrischer Impulse, die proportional zur Aktivitdt waren. Aus diesen Geraden
lief sich der Standardstoffwechsel, also der Sauerstoffverbrauch bei Inaktivitit, ermit-
teln. SPOOR (1946) entdeckte bei diesen Versuchen die grofe Variabilitdt der Bewe-
gungshiufigkeit, sowohl bei einem einzelnen Fisch als auch beim Vergleich mehrerer
Individuen. Er beschrieb auch die enorme Empfindlichkeit der von ihm untersuchten
Goldfische gegentiber Storungen.

In den vergangenen Jahren hat der Fortschritt in der MefBtechnik und die Weiterent-
wicklung der Methoden in der Respirometrie zu immer zuverlissigeren Sauerstoffver-
brauchsmessungen bei Fischen gefiihrt (vergl. z.B. FORSTNER 1983, STEFFENSEN ef al.
1984, KAUFMANN et al. 1989, STEFFENSEN 1989). Der SPoOR’sche Ansatz zur Bestim-
mung und Eliminierung der Spontanaktivitit bei der Ermittlung des Standardstoffwech-
sels ist jedoch nahezu in Vergessenheit geraten. Die meisten Autoren betonen zwar die
Notwendigkeit der Aktivitdtsbestimmung (z.B. CLARKE 1983, 1991), vernachldssigen
diesen Aspekt aber in ihrer Methodik. Folglich wurde in diesen Untersuchungen nicht
der Standard-, sondern der Routine-Sauerstoffverbrauch (ROC), der eben spontane Akti-
vitdt einschlieBt, ermittelt. Nur fiir sehr trige Fische und lange MeBperioden sind die
Werte fiir SOC und ROC nahezu gleich (s.u.), wegen der grofien interspezifischen und
individuellen Unterschiede in der Aktivitidt (SPOOR 1946, WOHLSCHLAG 1964a, FORSTER
et al. 1987) sind die Ergebnisse jedoch schwer vergleichbar.

Die Vernachlédssigung der Aktivitdtsbestimmung ist um so erstaunlicher, als die moder-
ne Videotechnik einfache Moglichkeiten der permanenten Uberwachung von Versuchs-
tieren bietet. KAUFMANN (1983) entwickelte einen Videoprozessor, der die Kontrastén-
derung in 256 definierten Feldern auf einem Monitor bestimmt. Beim Uberqueren eines
Feldes bewirkt das iiberwachte Tier eine Kontrastdnderung, die als Impuls von einem
Rechner registriert wird. Der Nachteil dieser Methode liegt in der erforderlichen guten
Beleuchtung, um einen ausreichenden Kontrast zwischen Versuchstier und Hintergrund
zu erzeugen. Fir Versuche bei Didmmer- oder Infrarotlicht, wie zur stérungsarmen
Untersuchung von Polarmeer- oder Tiefseefischen erforderlich, ist dieser Prozessor folg-
lich nicht einsetzbar. VoN DORRIEN (1993) verwendete daher flir seine Versuche mit
Polarmeerfischen ein funktionell dhnliches, aber wesentlich kontrastempfindlicheres
System aus der Alarmtechnik, das allerdings nur vier Mefifelder besall und die Bewe-
gungshiufigkeit daher unterschitzte. Er benutzte ferner die Aktivitdtsbestimmung nicht
zur Ermittlung des Standardmetabolismus nach der Methode von SPOOR (1946), sondern
schlofl Phasen mit spontaner Aktivitdt von der Berechnung aus.

In der vorliegenden Arbeit wurde nun erstmals der SPOOR’sche Ansatz mit moderner
Videotechnik kombiniert. Dadurch konnte nicht nur ein zuverldssiger Standard-
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stoffwechsel, sondern gleichzeitig fiir die selben Tiere auch der Routine- und Aktivitéts-
Sauerstoffverbrauch ermittelt werden (s.u.). Wie in Kap. 2 beschrieben, erfolgte die Aus-
wertung von Videobdndern, die mit starkem Zeitraffer bespielt wurden, durch persénli-
che Beobachtung. Diese Methode ist zwar sehr arbeitsaufwendig, erlaubt aber die zuver-
lassige Bestimmung des Zeitpunktes des Auftretens einer Bewegung auch bei sehr
schlechten Lichtverhiltnissen - unabhéngig von der Lage des Fisches im Respirometer.
Registriert wurden einzelne Bewegungen oberhalb einer zuvor festgelegten Intensitit.
Der Fehler durch die individuelle Abgrenzung einer Bewegung und die Trennung zwei-
er aufeinanderfolgender Bewegungen ist verglichen mit der Unterschitzung der Akti-
vitdt durch automatische Verfahren gering. Individuelle Unterschiede in der Zihlweise
wurden vermieden, indem immer die selbe Person auswertete. Der systematische Fehler
sollte also fiir alle Versuche gleich sein. Allerdings wurden auch mit dieser Methode
nicht alle Bewegungen registriert, wie eine eingehendere Analyse der Aktivitdt von
Pogonophryne sp. zeigte (Kap. 3.5, Abb. 3.32). Bei dieser schr trigen Gattung konnten
bei hoherer zeitlicher Aufldsung und verbessertem (aber noch zeitaufwendigerem)
MefBprotokoll fast fiinfmal mehr Bewegungen ermittelt werden als durch das Verfahren,
das zur Auswertung der Respirometerversuche angewendet wurde. Es ist anzunehmen,
daf die in den meisten Fillen gute Korrelation zwischen Aktivitit und Respiration noch
besser wiirde, wenn tatsdchlich jede Bewegung (aufler der Atembewegung) einbezogen
wiirde.

Die Auswertung der Bewegungshéufigkeit und der Pausen zwischen zwei Bewegungen
(Kap. 3.1) bestitigt die von vielen Autoren (z.B. FORSTER ef al. 1987) gefundenen groflen
inner- und zwischenartlichen Unterschiede in der Spontanaktivitit. Die mittlere und
maximale Pausendauer zeigt, dal zumindest fiir aktivere Fische die Bestimmung eines
Ruhestoffwechsels ohne Aktivitdtsbestimmung (als Voraussetzung tir eine Extrapolati-
on auf null Bewegungen) nicht moglich ist. So treten bei Boreogadus saida keine Peri-
oden ohne Spontanaktivitdt mit mehr als finf Minuten Dauer auf. Diese Zeitspanne liegt
aber bereits nahe der kleinsten zeitlichen Auflosung bisher verwendeter Respirometer,
der Ausschlul3 von Perioden mit spontaner Bewegungsaktivitit fithrt also selbst bei sehr
langen Versuchen nicht zu einer verwertbaren Anzahl von Messwerten fiir den Standard-
Sauerstoffverbrauch.

Abgesehen von der Aktivitdtsbestimmung gibt es weitere Bedingungen, die fiir die
Ermittlung des Ruhe-Sauerstoffverbrauchs sorgféltig beachtet werden miissen. Auch die
Nichtbeachtung dieser im weiteren Verlauf diskutierten Parameter fiihrt in der Regel zu
einer erheblichen Uberschitzung des Standardstoffwechsels, die Ergebnisse solcher
Messungen sind flir zwischenartliche Vergleiche nicht verwendbar.

Verdauungstiitigkeit ist energicaufwendig und erhoht damit den Stoffwechsel. Die Ver-
suchstiere sollten daher vor Beginn der Messungen leere Migen haben. Da gerade bei
Polarmeerfischen die Verdauung einer umfangreichen Mahlzeit bis zu neun Tagen dau-
ern kann (JOHNSTON & BATTRAM 1993), sollten sie sich mindestens fiir diesen Zeitraum
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unter kontrollierten Bedingungen in Hilterung befinden und nicht mehr gefiittert wer-
den. Alle fiir die vorliegende Untersuchung verwendeten Tiere entsprachen dieser Vor-
gabe; in den Respirationskammern wurden nach Versuchsende nie Kotreste gefunden
(Ausnahme: Versuch zur specific dynamic action, s.u.).

Auch StreB erhoht den Stoffwechsel (HoLETON 1974) und sollte daher unbedingt redu-
ziert werden. Polarmeerfische sind viel sensibler gegentiber Storungen als frither ange-
nommen (CLARKE 1983). Die Fische sollten also vor Versuchsbeginn ausreichend Zeit
gehabt haben, sich vom Strefl durch Fang und Umsetzen zu erholen und sich an die Hil-
terungsbedingungen und/oder das Respirometer gewdhnen kénnen. FORSTER er al.
{1987) beschreiben, dafi vier Tage fiir Pagothenia borchgrevinki nicht ausreichend
waren, um sich ,,an den Untersucher und den Einschluf in einer kleinen Kammer* zu
gewdhnen. Eigene Beobachtungen zeigen, dafl die Erholungsphase z.B. nach dem Fang
mit geschleppten Netzen mehrere Wochen dauern kann. Viele Fische nehmen erst
danach wieder Nahrung auf. Das Respirometer selbst muff vor Storungen jeder Art
geschiitzt sein, insbesondere vor Vibrationen und Lichteinfall (SPOOR 1946). Messungen
an Bord cines sich bewegenden Schiffes, wie von CHEKUNOVA (1983) durchgefiihrt, sind
damit ausgeschlossen. An Land sollte sich das Respirometer moglichst in einem abge-
trennten Raum befinden, der nach dem Start des Versuchs nicht mehr betreten werden
muf. Eine direkte Beobachtung der Aktivitdt der Tiere, selbst oder gerade wenn sie nur
sporadisch erfolgt (z.B. bei JOHNSTON ef al. 1991a), oder die manuelle Entnahme von
Wasserproben aus dem Respirometer kann also zu einer Verfilschung der Ergebnisse
fihren. In der vorliegenden Arbeit wurden diese Anforderungen weitgehend beachtet.
Trotz der Unterbringung in einem isolierten, abgedunkelten Raum konnen jedoch bei
Studien in Feldstationen Storungen durch Baumaschinen- (vor dem Labor in Ny-Ale-
sund) oder Flugverkehr (in McMurdo) nicht ganz ausgeschlossen werden.

Die Eigenschaften des zur Hilterung und Messung verwendeten Wassers sollten mog-
lichst den in situ-Bedingungen entsprechen. Dies gilt bei den kaltstenothermen Fischen
der Polarmeere insbesondere flir die Temperatur. Untersuchungen bei stark abweichen-
den Temperaturen sind aus Skologischer Sicht sinnlos, weil die Versuchstiere nicht an
diese angepafit sind (CLARKE 1991). Durch die Hilterung in Durchfluflsystemen konnte
diese Bedingung wihrend der Stationsaufenthalte weitgehend erfiillt werden. Die Was-
sertemperaturen fiir die Versuche in McMurdo lagen jedoch deutlich hoher, als nach
Literaturangaben zu erwarten wire. Der McMurdo Sound soll nach LITTLEPAGE (1965)
ganzjihrig eine Wassertemperatur von -1.7 bis -1.9 °C aufweisen. Tatséchlich steigt sie
jedoch im Spétsommer (Mitte Februar) in Kistenndhe auf -1.30 °C (Minimum direkt
unter dem Eis) bis -0.81 °C (Maximum in 20 m Tiefe, unmittelbar iiber dem Boden, Kui-
PER & ZIMMERMANN unvertffentlicht aus einer 24h CTD-Mefiphase in ca. 250 m Enfer-
nung von der Kiistenlinie Ross Islands). Die Fische der Flachwassergebiete des McMur-
do Sound sind also erheblich gréfieren saisonalen Temperaturschwankungen ausgesetzt
als allgemein angenommen. Die Versuchstemperaturen wichen bei allen Experimenten
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nicht mehr als 0.5 °C von den in siru-Bedingungen ab. Auch die Temperaturen im Kie-
ler Labor entsprachen mit 0-1 °C etwa den Temperaturen des Lebensraums der unter-
suchten Fische: Pogonophryne sp. lebt fast ausschlieBlich tiefer als 500 m im Einfluf3 des
Warmen Tiefenwassers (WDW).

Eine lange Hélterung der Versuchstiere vor Beginn der Messungen wirkt sich positiv auf
die Reduzierung des Stresses aus. Fiir Untersuchungen an Fischen, die wie Pogoro-
phryne sp. mit einem Forschungsschiff gefangen wurden, ist eine Langzeithilterung Vor-
aussetzung fiir die Durchfiihrung solcher Messungen im heimischen Labor. Andererseits
ist denkbar, daf eine langfristige Halterung Verdnderungen im Verhalten und in der Akti-
vitdt bewirkt, die Daten solcher Fische also nicht mehr auf Freilandbedingungen iiber-
tragbar sind. So beschreiben HOLETON (1974), STEFFENSEN ef al. (1994) und Hop & GRA-
HAM (1995) dic von ihnen auf Feldstationen untersuchten Boreogadus saida als hochak-
tiv (d.h. es traten kaum Phasen ohne spontane Aktivitit auf), dhnlich zu den Ergebnissen
dieser Arbeit. Hor & GraHAM (1995) und CHRISTIANSEN & SOEBORG (Tromsg, pers. Mit-
teilung 1996) berichten dagegen, dall Polardorsche, die mehr als fiinf Monate gehéltert
wurden oder sogar in Gefangenschaft heranwuchsen, sich iiber mehrere Stunden reglos
am Boden des Respirometers aufhielten. Die Routine-Stoffwechselrate reduzierte sich
dadurch jedoch nicht, wie zu erwarten gewesen wire (dies konnte mit der Verdnderung
der Temperatur im Vergleich zu Freilandbedingungen zusammenhingen). Flir die
Bestimmung eines naturnahen Sauerstoffverbrauchs wiire es daher optimal, die Ver-
suchstiere in Reusen (aktivere Fische) oder mit Hilfe von Tauchern (trige Flachwasser-
tiere, die keine Reuse aufsuchen) in der Ndhe von Landstationen zu fangen. Beim Ein-
satz geschleppter Netze von Hochseeschiffen aus (fiir trige, tieflebende Fische) mii3ten
die Versuchstiere kurz nach dem Fang auf eine Landstation gebracht werden. Dort kon-
nen die Messungen dann nahezu ungestort durchgefiihrt werden. Es ist moglich, daf} die
jahrelange Hélterung der in dieser Arbeit untersuchten Pogonophryne sp. einen Einflufl
auf die ermittelte sehr niedrige Aktivitdt dieser Gattung hatte. Selbst fiir Pagothenia
borchgrevinki ist eine Verdnderung des Verhaltens wihrend der nur 3-6 Wochen dauern-
den Hilterung, die zur Einstellung eines Norm-Hungerzustandes unabdingbar war, nicht
auszuschlieBen: Freilandbeobachtungen belegen, daB3 diese Art mit der Eisunterseite
assoziiert ist und niemals (wie in der Respirationskammer) am Boden ruht (JANSSEN et
al. 1991).

Ein Beispiel fiir den Einfluf} optimierter Versuchsbedingungen auf den ermittelten Stan-
dardstoffwechsel ist die Arbeit von JOHNSTONE et al. (1993). Sie untersuchten wie BALD-
wiIN (1924) und CHEKUNOVA (1979) (beide zitiert nach JOHNSTONE et af. 1993) den Sau-
erstoffverbrauch von Makrelen (Scomber scombrus) und Heringen (Clupea harengus),
verbesserten jedoch die Halterungs- und Versuchsbedingungen sehr sorgfiltig, um Strefd
zu minimieren. Die Respirationsmessung selbst wurde mit kleinen Fischgruppen in
grofien ringférmigen Respirometern durchgefiihrt, was offensichtlich zur weiteren Be-
ruhigung der Tiere und zur Senkung des Sauerstoffverbrauchs beitrug (,.positiver Grup-
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peneffekt”, SCHUETT 1933). Die von JOHNSTONE ef al. (1993) ermittelten Routineraten
betrugen so nur 12-48% der fritheren Werte. Eine Reduzierung der ermittelten Ruhe-
Sauerstoffverbrauche aufgrund Methodenoptimierung wurde auch bei Boreogadus saida
erreicht, indem die Messung mit mehreren Tieren in kleinen Gruppen durchgeﬁihft wur-
de (Hop & GraHaM 1995), analog zu ihrem Verhalten in Freiheit (CRAWFORD & JOR-
GENSON 1993).

Auch der Versuchsaufbau muf3 so beschaffen sein, daf} jede vermeidbare Beeintrachti-
gung des Wohlbefindens des Tieres ausgeschlossen wird. Die Respirationskammer muf}
ausreichend Platz bieten, damit sich der Fisch frei bewegen und einen Fluchttrieb abbau-
en kann (von DORRIEN 1993). Sie sollte iber einen ebenen Boden verfligen, weil Tun-
nelrespirometer eine unnatiirliche Korperhaltung erzwingen. In dieser Untersuchung
wurden Kammern in Form flacher, stehender Zylinder verwendet, die diese Bedingun-

gen erfiillen.

Das Respirometer selbst sollte dem intermittent flow-Typ entsprechen, weil es, wie STEF-
FENSEN (1989) iliberzeugend darlegt, die Vorteile von Durchflufisystemen (lange mogli-
che Versuchsdauer) mit denen von geschlossenen Kammern (hohe Mefprizision) ver-
bindet. Die Nachteile beider Systeme werden gleichzeitig minimiert: Stref3 durch Sauer-
stoffmangel und Anreicherung von Stoffwechselprodukten bei geschlossenen Kammern
- insbesondere bei Polarmeertieren, die im Freiland nie hypoxischen Bedingungen aus-
gesetzt sind - , bzw. Durchmischungsprobleme bei offenen Systemen. Diese Nachteile
konnen bei beiden herkdmmlichen Systemen zu einer erheblichen Uberschitzung des
Standardverbrauchs fiihren (STEFFENSEN 1989). Im hier verwendeten intermittent flow-
Respirometer sank die Sauerstoffsittigung in den fiir weitere Berechnungen verwende-
ten Versuchen nie unter 89%. Der geringe zeitliche Versatz zwischen einer erhhten
Aktivitdt und der Messung des maximalen Sauerstoffverbrauchs (4-10 min) lat auBer-
dem auf eine sehr gute Durchmischung schlieen: STEFFENSEN (1989) berechnet je nach
Austauschrate fiir offene Systeme Zeiten zwischen 10 und 92 min bis zur Einstellung
eines Aquilibriums.

Um eine gute Stabilitdt der Verbrauchs-MeBwerte zu erreichen, wird hiufig tiber einen
langeren Versuchszeitraum (>15 min) integriert und gemittelt. Kurze Phasen spontaner
Aktivitit und die Reaktion im Sauerstoffverbrauch konnen dann jedoch nicht hinrei-
chend prizise erfalit werden. Im vorliegenden Fall mufte die Dauer der MeBintervalle
auch fiir die Reizungsversuche (s.u.) stark reduziert werden. Um trotzdem eine ausrei-
chende Genauigkeit der Messung zu erreichen, wurde die Steuerung des Respirometers
so modifiziert, dal3 in einer zwei Minuten-Periode mehrere tausend Mel3werte gemittelt
wurden. Kiirzere Intervalle waren nicht realisierbar, weil durch die Trigheit der polaro-
graphischen Sauerstoffsonde und des Temperaturfiihlers bei sehr niedrigen Temperatu-
ren die Streuung der Mef3werte stark zunahm. STEFFENSEN ef al. (1994) umgingen dieses
Problem, indem sie die Sauerstoffsonde auf 25 °C heizten. Der apparative Aufwand war
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jedoch erheblich, und Fehler, die durch eine Erwdrmung des zu messenden Wassers auf-
traten, sind nicht ganz auszuschlieBen,

Das fiir diese Untersuchung verwendete Respirometer erfiitlte also beide wesentlichen
Forderungen von KAUFMANN et al. (1989) an die technische Weiterentwicklung der
Sauerstoff-Verbrauchsmessung aquatischeTiere: Einerseits war die zeitliche Auflgsung
mit zwei Minuten sehr hoch, andererseits waren lange Versuchsdauern ohne Unterbre-
chung der Messungen (hier: tiber 400 h) moglich.

Es wurde bereits erwihnt, daB die Methode der Riickrechnung des Sauerstoffverbrauchs
auf einen Ruhewert ohne Aktivitit seit den sechziger Jahren nicht mehr verwendet wur-
de. Dies trifft nur mit folgender Einschridnkung zu: Einige Untersuchungen wurden mit
Schwimmurespirometern durchgefiihrt (z.B. STEFFENSEN ef al. 1994), d.h. der Fisch wur-
de gezwungen, gegen eine zunchmende Stromung anzuschwimmen, um seine Position
im Respirometer zu halten. Viele Autoren erhohten die Strémungsgeschwindigkeit bis
zur Erschopfung des Tieres und versahen das Respirometer am ,unteren” Ende mit
einem elektrisch geladenen Gitter, um die Schwimmleistung zu erhohen (z.B. FORSTER
et al. 1987, JOHNSTON ef al. 1991a). Der Standardstoffwechsel wurde dann durch eine
Extrapolation auf den Zustand ohne Strémung ermittelt. Tatsdchlich wurde in diesen
Versuchen jedoch nicht der Einflul der spontanen, sondern der einer ergwungenen Akti-
vitdt ermittelt. Das Versuchstier wurde dadurch mit Sicherheit gestre3t (BUSHNELL ef al.
1994), und der Einflufl dieser Grofie auf den Standardstoffwechsel ist kaum abschitzbar.
BUSHNELL et al. (1994) ermittelten an identischen Tieren mit einem Schwimmrespiro-
meter einen rund 20% hoheren Standardstoffwechsel als mit einem intermittent flow-
Respirometer (STEFFENSEN ef al. 1994). Neben dem erhohten Strefs diskutieren BUsH-
NELL ef al. (1994) auch die Mdglichkeit des unkontrollierten Auftretens erhdhter Spon-
tanaktivitdt in Phasen geringer Stromungsgeschwindigkeit. Dies verdeutlicht, daf} selbst
in Schwimmrespirometern die Bestimmung spontaner Aktivitdt unabdingbar ist.

Vergleich mit bisherigen Werten und Vergleich der Methoden

In Tab. 4.1 sind die Ergebnisse verschiedener Respirationsmessungen vor allem fiir
Fische kalter Gewdisser (also der Polarregionen und der Tiefsee) zusammengestellt. Sie
liegen z.B. fiir Antarktisfische zwischen 8.1 mgO, h™! kgWW-! fiir eine Pogonophryne
sp. (diese Arbeit) und 110 mgO, h'! kgWW-! fiir eine subantarktische Notothenia cya-
nobrancha (HUREAU 1966 nach WELLS 1987). Mit nahezu jeder neuen Untersuchung
wurden die Verbrauchsraten einer Art nach unten korrigiert: z.B. bestimmte WOHL-
SCHLAG (1964a nach WELLs 1987) fir Trematomus hansoni eine mittlere Respirations-
rate von fast 60 mgO, h-! kgWW-1 MoRrris UND NORTH (1984) dagegen nur ungefihr
50% dieses Werts (trotz einer hSheren Temperatur). Die im Rahmen der vorliegenden
Arbeit ermittelten Standard-Sauerstoffverbriduche sind abermals zwischen 21% (Pago-
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Tab. 4.1: Standard- (SOC) und Routine-Sauerstoffverbrauch (ROC) verschiedener mariner Fischarten.
Angegeben sind Art, Meftemperatur, Anzahl der Messungen, Gewicht (bzw. Gewichtsbereich), Sauer-
stoffverbrauch (als Bereich, wenn keine Angabe zur Gewichtsabhidngigkeit gemacht wurde, sonst
berechnet fiir ein Standardgewicht von 50 und 100g) und Quelle.

(Fortsetzung nachste Seite)

Antarktis

Chaenocephalus aceratus
Chaenocephalus aceratus

Chaenocephalus aceratus, ROC
Chaenocephalus aceratus, Min.
Chaenocephalus aceratus, Max.
Channichthys rhinoceratus
Channichthys rhinocerarus
Gymmnodraco acuticeps
Gymnodraco acuticeps. SOC
Harpagifer georgianus, SOC
Harpagifer georgianus, ROC
Lycodichthys dearboni
Lycodichthys dearboni
Notothenia angustifrons, SOC
Notothenia angustifrons, ROC
Notothenia coriiceps
Notothenia coriiceps
Notothenia coriiceps
Notothenia coriiceps, Sommer
Notothenia coriiceps, Winter
Notothenia coriiceps
Notothenia coriiceps
Notothenia coriiceps, Winterakk.
Notothenia coriiceps, Sommerakk.
Notothenia cyanobrancha
Notothenia gibberifrons
Notothenia gibberifrons
Notothenia magellanica
Notothenia magellanica
Naotothenia nudifrons
Notothenia nudifrons, SOC
Naotothenia nudifrons, ROC
Notothenia rossii

Notothenia rossii

Notothenia rossit

Notothenia rossii, SOC
Notothenia rossii, ROC
Pagetopsis macropterus
Pagothenia borchgrevinki
Pagotheni a borchgrevinki
Pagothenia borchgrevinki, SOC
Parachaenichthyscharcori
Pogonophryne scotti
Pogonophryne sp.. SOC
Pseudochaenichthys georgianus
Trematomus bernacchii
Trematomus bernacchii
Trematomus bernacchii, SOC
Trematomus pennellii
Tremaromus hansoni
Trematomus hansoni, SOC
Trematomus hansoni, ROC
Trematomus hansoni
Trematomus lonnbergi
Trematomus lonnbergi
Trematomus nicolai

Temp. n WW O32-Verbrauch Quelle
(°C) (g) (mgOzh-Tkgww-1)
Mittelw. 50g 100g
0.5 bis 1.7 1000 452 RALPH & EVERSON [968%
1 1000 28.2 HEMMINGSEN &
DOUGLAS 1970
Obis1.2 17 235 HOLETON 1970
139 HOLETON 1970
28.0 HOLETON 1970
11 200 68.4 HUREAU 1966*
3.0 bis 6.7 200 9.7 HUREAU ef al. 1977%
-1.8 5 74.4 46.7 WELLS 1987
-0.6 I 87.2 344 diese Arbeit
3 16 0.17-8.1 30.3 25.8 MORRIS & NORTH {984
3 29.3 233 MORRIS & NORTH {984
-1 20.4 WOHLSCHLAG 1963
-1.8 15 322 16.8 WELLS 1987
3 19 0.12-44.7 71.9 64.3 MORRIS & NORTH 1984
3 100 91.f MORRIS & NORTH 1984
0.5 bis 1.7 1000 552 RALPH & EVERSON [ 968*
0.5 2 1000 28.7 HOLETON 1970*
0 86.1 HUREAU et al. 1977*
0 56 1.6-1850 31.0 275 IJOHNSTON ef al. 1991a
0 57 0.9-1850 27.6 234 JOHNSTON et al. 1991a
0 bis | 8 190 68.0 JOHNSTON et al. 1991a
0 9 22-63 26 JOHNSTON et al. 1991a
-1.0 bis -0.5 12 32.7 JOHNSTON & BATTRAM 1993
0bis09 12 32,9 JOHNSTON & BATTRAM 1993
9 200 110 HUREAU {966~
0.5 6 470 23.0 HOLETON 1970%
0 63.5 HUREAU eral. 1977*
10.5 200 932 HUREAU 1966*
5.5 200 97.3 HUREAU er al. 1977%
¢} 43,1 HUREAU er al. 1977%
3 9 0.18-35.7 719 64 MORRIS & NORTH 1984
3 100.2 91 MORRIS & NORTH 984
10 400 100 HUREAU [966*
0 1000 382 RALPH & EVERSON 1968%
5.2 400 91.8 HUREAU er al. 1977%
3 18 1.42-708 709 539 MORRIS & NORTH 1984
3 83.4 63.9 MORRIS & NORTH 1984
0 76 16.9-31.0 HEMMINGSEN er al. 1969*
-1 56.2 WOHLSCHLAG 1964a*
-1.8 13 108 48.4 WELLS 1987
0.7bis -0.3 6 453-135 259-52.7 360 38.3 diese Arbeit
0-1.2 1 24.8 HOLETON 1970
-1 7 423 28.3 SAINT PAUL ef al. 1988
09bis 1.3 4 [36-124 81-135 101 10.0 diese Arbeit
1 35.7 395 HEMMINGSEN ef al. 1969*
-1 423  WOHLSCHLAG 1964a*
-1.8 20 178 49.6 WELLS 1987
0.2 ! 552 12,5 diese Arbeit
-1.8 3 183 43.2 WELLS 1987
-1 58.9 WOHLSCHLAG 19644*
3 22 0.07-90.1 313 259 MORRIS & NORTH 1984
3 32.1 259 MORRIS & NORTH 1984
-1.8 6 145 65.1 WELLS 1987
-1 38.0 WOHLSCHLAG 1964a*
-1.8 3 158 34.8 WELLS 1987
-1.8 t4 344 WELLS 1987
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Tab. 4.1 (Fortsetzung): Die Daten sind nach Art und Untersuchungsjahr sortiert. Die Nomenklatur der
antarktischen Fische entspricht Gon & HeemsTRA (1990). Winter-/Sommerakk.: an Winter- oder Sommer-
bedingungen angepafite Tiere, SOC/ROC: Standard-/Routinerate nach Angabe des Autors, Max./Min.:
minimale bzw. maximale Verbriuche. * zitiert nach WELLS 1987, #* zitiert nach GaGe 1991.

Anarhichas minor, SOC
Artedellius atlanticus
Artedellius uncinatus
Boreogadus saida
Boreogadus saida
Boreogadus saida
Boreogadus saida. juvenile
Bareogadus saida. juvenile
Bareogadus saida, juvenile
Boreogadus saida. juventle
Baoreogadus saida. juv. (group)
Boreogadus saida. SOC

Boreogadussaida. SOC

Baoreogadussaida, SOC
Gadusmorhua

Gadus morta, SOC
Gadus morhua. ROC
Gadusogac
Gadusngac, SOC
Gadus ogac, ROC

Liparis atlanticus. L. keofoedi
Lycodes eupdipleurostictus

Lycodes pallidus

Lycodes reticulatis

Lycodes seminudus

Myoxaocephalus scorpius
Myoxacephalus scorpius
Myoxocephalis scorpius
Myoxocephalus scorpius, Winterakk.
Myoxocephalus scorpius, Sommerakk.
Myoxocephalus scorpius
Myoxocephalus scorpius, SOC

Gymnelus viridis, I.vcodes turneri. L. mucosus

Bathylagus antarcticus

Bathylagus antarcticus, Min.
Benthalbella elongata

Benthalbella elongata. Min.
Caudophrynidae sp.

Chiasmodon niger

Corvphaenoides (Nematonurus) armatus
Corvphaenoides (Nematonurus) armatus
Corvphaenoides acrolepis
Cyanomacrurus piriei

Cyanomacrurus piriei . Min.
Cyclothone microdon

Cyclothone microdon. Min.

Electrona antarctica

Electrona antarctica. Min.

Eptratrelas deani

Gymnoscopelus braueri

Gymunoscopelus braueri, Min.
Gymnoscopelus opisthopterus
Gymnoscopelus opisthopterus, Min.

Temp. n Ww O3-Verbrauch Quelle
(9] (8) (mgOyh-Tkgww-1)
Mittelw. 50g 100g
2.7 i 27.7 353 diese Arbeit
0 17 10 12.3 VON DORRIEN [993
0 4 10 18.3 VON DORRIEN {993
-1.5 40.9  HOLETON 1974 .
0 2 9.5-17.4 68.5-67.4 VON DORRIEN 1993
4.5 2 48-38 96.7 842 STEFFENSEN ef ol 1994
0.4 12 6.53 50.1 HOP & GRAHAM 1995
6 14.4 51.0 HOP & GRAHAM 1995
2.7 12 8.09 75.3 HOP & GRAHAM 1995
0.1 19 7.31 88.8 HOP & GRAHAM 1995
1.2 349 20.2 67.8 HOP & GRAHAM 1995
5 10 38 47.0 CHRISTIANSEN & SOEBORG.
Tromsg. pers. Mitt. 1996
-0.5 10 42 43.0 CHRISTIANSEN & SOEBORG,
Tromse. pers. Mitt. 1996
2 1 110 7.2 diese Arbeit
8 76.5 61.0 STEFFENSEN eral 1994
4 152 66.2 BUSHNELL et al. 1994
76.1 BUSHNELL e7 af. 1994
8 83.8 064.8 STEFFENSEN et al. 1994
180 63.1 BUSHNELL er al. 1994
76.3 BUSHNELL er al. 1994
24 8.7 154 HOLETON {974
-5 4 5.7 9.5 HOLETON 1974
0 5 10.8  VONDORRIEN 1993
0 10 7.5 VONDORRIEN 1993
0 14 35.0 VvONDORRIEN 1993
O 3 13.4 VONDORRIEN 1993
-1.5 28.3 HOLETON 1974
35 9 27-164 30.0 JOHNSTON et al. 1991a
7 9 27164 48.0 JOHNSTON er al. 19912
5 12 26.7 JOHNSTON & BATTRAM 1993
i5 5 42.8 JOHNSTON & BATTRAM 1993
9 54.8 454 STEFFENSEN eral. 1994
2.0 bis 2.8 4 33-175  163-682 232 4235 diese Arbeit
05 26 1.3-53.0 25.7 TORRES & SOMERO 1988
10.1 TORRES & SOMERO 1988
0.5 i 353 529 TORRES & SOMERO (988
329 TORRES & SOMERO {988
5 1 28.1 4.8 COWLES & CHILDRESS 1995
3 I 76.6 387 COWLES & CHILDRESS 1995
2 39-53 SMITH 197
1 4.4 SMITH 1978
| 3.4 SMITH & HESSLER 1974%#
0.5 i 1.8 229 TORRES & SOMERO 1988
17.1 TORRES & SOMERO 1988
0.5 3 0.53-1.03 229 TORRES & SOMERO 1988
15.7 TORRES & SOMERO 1988
0.5 47  1.0-13.8 60.0 TORRES & SOMERO 1988
314 TORRES & SOMERQ 1988
i 3.1 SMITH & HESSLER 1974%*
035 18 1.5-21.3 37.1 TORRES & SOMERO {988
229 TORRES & SOMERO 1988
05 15 7.1-40.0 315 TORRES & SOMERO 1988
18.6 TORRES & SOMERO {988
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Tab. 4.1 (Fortsetzung): Legende siehe vorige Seiten.

Art Temp. n WW Q2-Verbrauch Quelle

Q) (8)  (mgOzh lkgWw-1)

Mittelw. 50g 100g

Tiefsee (Fortsetzung)
Melanocetus johnsoni 5 8 1.2-99.9 83-379 COWLES & CHILDRESS 1995
Melanocetus johnsoni 5 302 17.0 COWLES & CHILDRESS 1995
Melanocetus johnsoni 5 15.6 11.6 8.3 COWLES & CHILDRESS 1995
Melanostigma gelatinosum 0.5 1 472 30.0 TORRES & SOMERO 1988
Melanostigma gelatinoswm, Min. 17.1 TORRES & SOMERO 1988
Oneirodes sp. 5 1 534 6.9 COWLES & CHILDRESS 1995
Poromitracrassiceps 0.5 i 4.5 40.0 TORRES & SOMERO 1988
Poromitracrassiceps. Min. 20.0 TORRES & SOMERQ 1988
Sebastolobus altivelis, adult 4 3946 SMITH & BROWN 1983
Sebastolobus altivelis, juvenile 2 38.0-49.2 SMITH & BROWN 1983+
Stomias danae 5 1 13.8 41.6 COWLES & CHILDRESS 1995
Cirrhitichys bleekeri, juvenile 25 3 64.2  JOHNSTON & BATTRAM 1993
Coryphaena hippurus, juvenile 27 1 0.9 450 WALLER 1989
Cubiceps whiteleggi 27 10 1.3 650 WALLER 1989
Cyprinodon variegatus 30 14 2.14 880 PETERSEN 1990
Poecilia latipinna 30 14 1.24 550 PETERSEN 1990

thenia borchgrevinki) und 58% (Boreogadus saida) niedriger als die bisher niedrigsten
Werte fiir die gleichen Arten.

Die Unterschiede zwischen den Ergebnissen lassen sich, wie bereits beschrieben, im
wesentlichen durch Unterschiede in der Methodik erklidren. Nur von DORRIEN (1993)
quantifizierte die spontane Aktivitdt seiner Versuchstiere, alle anderen Autoren schitzten
diese hochstens ab. So geben z.B. JOHNSTON et al. (1991a) an, die von ihnen untersuch-
ten antarktischen Notothenia coriiceps (=neglecta), borealen Myoxocephalus scorpius
und tropischen Paracirrhites forsteri hitten sich wihrend der Messung nicht bewegt.
Dieser Zeitraum umfafite 30-60 min fiir die eigentliche Bestimmung der Sauerstoffkon-
zeniration zuziiglich der fiinffachen Zeit zur Einstellung eines Aquilibriums (im Durch-
flufrespirometer), also insgesamt ca. 1-3 Stunden. Nach den Ergebnissen der vorliegen-
den Arbeit darf diese Beobachtung angezweifelt werden: Selbst die trigsten untersuch-
ten Fische bewegten sich im Mittel alle 22 min (vergl. Tab. 3.1). Dies legt den Schlufl
nahe, daf} die Spontanaktivitit zumeist deutlich unterschétzt wurde.

In den meisten Fillen wurde also keine Standard- (SOC) sondern eine Routinerate
(ROC) bestimmt. Diese entspricht jedoch nur bei sehr tragen Fischen und bei Bertick-
sichtigung langer Eingewthnungszeiten ungefihr dem Standardstoffwechsel. Bei Pago-
thenia borchgrevinki liegt nach Ergebnissen der vorliegenden Arbeit der ROC um 118
bis 265% tiber dem SOC, bei Boreogadus saida sogar bis zu 670% (vergl. Abb. 3.8). Die
»Standardverbriauche” der Literatur entsprechen daher erwartungsgeméfl eher den hier
ermittelten Routineraten als den echten Ruheraten.
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Die schon 1963 von WOHLSCHLAG ermittelten und von WELLS (1987) bestétigten sehr
niedrigen Routineraten des Zoarciden Lycodichthys (=Rhigophila) dearborni werden bis
heute von vielen Autoren einer fehlenden Kilteanpassung des Stoffwechsels zuge-
schrieben (z.B. EasTMaNn 1993, s.u.). Viel wahrscheinlicher ist jedoch, daf bei dieser
sehr tridgen Art der gemessene Routinestoffwechsel dem Standardstoffwechsel gut ent-
spricht. Diese Hypothese kann allerdings nur durch gleichzeitige Erfassung von Aktivitét
und Respiration gepriift werden. DafRl aber selbst innerhalb einer taxonomischen Gruppe
wie den Zoarciden mit vermeintlich dhnlicher Lebensweise grofie Unterschiede in der
Aktivitidt und in der Stoffwechselrate bestehen, zeigt vON DoORRIENs (1993) Untersu-
chung an arktischen Arten (Lycodes sp. in Tab 4.1). Eine Pauschalierung fiir ein Taxon,
einen Habitus oder Erndrungstyp ist also nicht zulissig, vielmehr muf3 die Lebensweise
jeder Art sorgféltig untersucht werden.

Die in der vorliegenden Arbeit ermittelten Sauerstoffverbrauche gehéren zu den nied-
rigsten Ruheraten, die je fiir Fische dieser Gewichtsgréfienordnung ermittelt wurden. Sie
unterschreiten den von BRETT & GROOVES (1979) angegebenen Minimalwert von ca. 20
mgO, h-! kgWW-! deutlich. Lediglich die Sauerstoffverbrauche ciniger Tiefseefische
liegen unter den Raten der Polarmeerfische. Dies ist um so erstaunlicher, als in kaum
einer Untersuchung an Bewohnern der Tiefsee auch nur anndhernd die oben aufgefiihr-
ten Bedingungen zur Bestimmung von Standard-Respirationsraten beachtet wurden.
Ferner unternehmen zumindest die mesopelagischen Vertreter ausgedehnte Vertikalwan-
derungen, sind also eher aktiv. Nach den Erfahrungen bisheriger Untersuchungen ist
daher zu erwarten, daR die SOC von Tiefseefischen bei einer Messung mit den hier ver-
wendeten Methoden noch deutlich niedriger ausfallen wiirde.

Nach SULLIVAN & SOMERO (1980) sind die niedrigen Stoffwechselraten von Tiefseetie-
ren durch eine Anpassung des Metabolismus an den hohen Druck zu erklédren und keine
Adaptation an niedrige Temperaturen. Auch aus den vergleichsweise niedrigen Standard-
Saverstoffverbriuchen der in der vorliegenden Arbeit untersuchten Tiere 1dBt sich nicht
ableiten, daf Polarmeerfische generell gegeniiber Vertretern anderer Klimate erniedrig-
te Stoffwechselraten aufweisen, da keine mit dhnlichen Methoden ermittelten Ver-
gleichsdaten vorliegen. Bislang ist also nicht feststellbar, ob der Metabolismus poikilo-
thermer Tiere nur eine Funktion der Lebensraumtemperatur ist, oder ob es kompensie-
rende Anpassungen gibt, die diese Rate im Vergleich zum theoretisch erwarteten Wert
erhohen.

Gewichtsabhingigkeit

Der Sauerstoffverbrauch eines Fisches ist abhdngig von dessen Gewicht. Literaturwerte
fiir die mittlere Steigung der Regressionskurve zwischen Kérpergewicht und Respirati-
on (s. Kap. 2) liegen zwischen 0.6 und 1.0 (BEAMISH 1978, MORRIS & NORTH 1984, WIE-
SER 1985); der von vielen Autoren zur Gewichtskorrektur ihrer Sauerstoffverbrauchs-
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werte verwendete Standardfaktor betrdgt 0.8 (WINBERG 1956). Fiir den Standardstoff-
wechsel von Myoxocephalus scorpius wurde in der vorliegenden Arbeit mit 1.87 ein
auPergewthnlich hoher Exponent ermittelt (vergl. Abb. 3.6). Wegen der sehr geringen
Anzahl MefBpunkte (n=4) sollte dieser Wert vorsichtig interpretiert werden. Das ausge-
zeichnete Bestimmtheitsmall bei einem nicht zu kleinen Gewichtsbereich 148t anderer-
seits nicht zu, den Wert flir den grofiten Fisch einfach zu eliminieren, obwohl das Ver-
halten dieses Tieres mehrfach als ungewohnlich gekennzeichnet wurde. Es ist denkbar,
dafl die Gewichtsabhingigkeit des Sauerstoffverbrauchs nicht konstant ist, sondern
innerhalb eines weiten Bereiches in Abhidngigkeit von der Temperatur oder der Jahres-
zeit schwankt (CLARKE 1983). JOHNSTON & BATTRAM (1993) ermittelten fiir winter- und
sommeradaptierte Notothenia coriiceps (= neglecta) unterschiedliche Werte fiir den
Exponenten, sie betrugen 0.76 bzw. 0.82. In jedem Fall sollte die Gewichtsabhingigkeit
fiir jede einzelne Art innerhalb einer Untersuchung tiberpriift und nicht ein Standardfak-
tor verwendet werden, denn der Fehler wire im vorliegenden Fall erheblich.

Nach den Ergebnissen dieser Untersuchung ist auch die Steigung der Regressionsgera-
den zwischen Aktivitdt und Respiration positiv mit dem Gewicht des Fisches korreliert.
Ein grofier Fisch bendtigt danach also mehr Energie fiir eine Bewegung als ein kleiner.
Dies widerspricht scheinbar den Literaturangaben, nach denen der Energiebedarf fiir das
Zurticklegen einer Strecke sowohl absolut (pro Streckeneinheit) als auch relativ (in
Bezug auf die Korperldnge) mit dem Gewicht abnimmt (z.B. KAUFMANN & WIESER
1992). Die verwendeten Methoden sind jedoch schwer zu vergleichen: Eine Quantifi-
zierung der Strecke oder der Schwimmdauer pro Bewegung war in meiner Arbeit nicht
durchfiihrbar, ein groBer Fisch kénnte mit einer einzelnen Bewegung absolut wie pro
Korpergewichtseinheit wesentlich mehr Arbeit leisten als ein kleiner, was die Zunahme
des Sauerstoffverbrauchs pro Bewegung mit dem Gewicht erkldaren wiirde.

Aerobic factorial scope for activity

Der absolute aerobic factorial scope for activity gibt den Quotienten aus Aktivitits- und
Standardstoffwechsel an (Fry 1971). Er bezeichnet den fiir Aktivitdt zur Verfligung ste-
henden Anteil des Gesamtstoffwechsels; wenn Polarmeerfische generell eine geringe
Aktivitdt besitzen, miiiten sie auch einen erniedrigten absoluten scope for activity auf-
weisen (FORSTER et al. 1987). Die meisten Autoren bestimmen den Aktivititsstoffwech-
sel, indem sie das Versuchstier in einem Schwimmrespirometer einer maximalen Stro-
mung aussetzen (FORSTER et al. 1987, JOHNSTON ef al. 1991a). In der vorliegenden
Untersuchung wurde dagegen aus dem mittleren Sauerstoffverbrauch fiir 3-8 Phasen mit
maximaler Aktivitdt ein ,,naturnaher* oder spontaner Aktivititsstoffwechsel bestimmt,
der scope for activity also im Vergleich zu anderen Arbeiten deutlich unterschétzt. Die
ermittelten Werte, von minimal 1.2 fiir einen trigen Myoxocephalus scorpius und maxi-
mal 8.3 fiir Boreogadus saida, zeigen zwar grofie individuelle Unterschiede, liegen aber
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in der Groflenordnung der Literaturwerte: CLARKE (1983) gibt fiir verschiedene Kno-
chenfische einen Bereich von 3 (typischer Nototheniide) bis 12 (Salmonide) an. FORSTER
et al. (1987) fanden fiir Pagothenia borchgrevinki einen Faktor von 3.9 bis 5.7 (meine
Werte fiir die gleiche Art: 1.8-5.0), BUSHNELL et al. (1994) fiir B. saida 2.4+0.2, JOHN-
STON et al. (1991a) fir Notothenia coriiceps (=neglecta) von 5.7£1.9 und COWLES &
CHILDRESS (1993) fir Tiefsee-Anglerfische (Melanocetus johnsoni) von 1.7 (Mittelwert)
bzw. 3.5 (Maximum). Auch hier ist wieder zu beachten, daf3 in den zitierten Untersu-
chungen kein wirklicher Standardstoffwechsel, sondern eher die Routinerate ermittelt
wurde - dies konnte die Ahnlichkeiten zwischen meinen und den Literaturwerten
erkldren. Bei JOHNSTON ef al. (1991a) ist obendrein der fiir die Berechnung zugrundege-
legte SOC knapp viermal hiher als der in der gleichen Untersuchung fiir eine andere,
wesentlich groRere Gruppe ermittelte Wert. Teilte man durch diese - niedrigere - Rate,
erhielte man einen scope for activity von 16.8. Dieser Wert lige oberhalb jedes bisher
ermittelten und widerspriche damit der These der genannten Autoren, dafl Polarmeerfi-
sche einen gegentiber tropischen oder borealen Tieren erniedrigten scope for activity auf-
weisen. In der vorliegenden Arbeit wurden die niedrigsten Werte fiir den absolute scope
bei M. scorpius, der einzigen untersuchten nicht ausschlieBlich polaren Art, gefunden.
Zwischen dem scope for activiry und der Standard-Stoffwechselrate lief3 sich keine kla-
re Korrellation finden, die individuellen Unterschiede sind sehr grof3.

Nach WIESER (19835) ist das Verhiltnis zwischen Aktiv- und Routinemetabolismus (refa-
tive factorial scope) fiir alle Fische ungefihr gleich. Ein aktiver Fisch miiflte demnach
auch einen hohen Routinestoffwechsel haben. Dies ist einsichtig, da der Routinestoff-
wechsel alle spontane Aktivitit enthilt. Die Ergebnisse der vorliegenden Untersuchung
bestitigen - trotz aller individueller Variabilitdt - die Funde WIESERS: der hochaktive
Boreogadus saida besitzt die hochste ROC, die extrem trigen Pogonophryne sp. die
geringsten Routineraten.

Polarmeerfische haben offensichtlich keinen generell erniedrigten absoluten factorial
scope for activity als Ausdruck fiir einen niedrigen Anteil des Gesamtstoffwechsels, der
fiir Aktivitdt zur Verfligung steht. Wie die Standard-Stoffwechselrate zeigt auch dieser
Parameter eine grof3e individuelle Variabilitit. Eine Abhdngigkeit von der Aktivitit oder
der Lebensweise der untersuchten Fische war nicht feststellbar. Es ist denkbar, daf3 die
Spanne der fiir Spontanaktivitit zur Verfligung stehenden Energie nicht durch eine
Erhéhung der Grund-Stoffwechselrate zu erreichen ist (WOHLSCHLAG 1964a), sondern
vielmehr durch ihre Senkung.

Specific dynamic action

Fiir einen einzelnen, grofen Boreogadus saida wurde in der vorliegenden Arbeit ein Fiit-
terungsexperiment durchgefiihrt, um den EinfluB} der Verdauungstitigkeit auf die Respi-
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ration zu ermitteln (specific dynamic action, SDA, JOBLING 1983). Wegen des Fehlens
von Parallelversuchen kann hier keine eingehende Interpretation der MeBwerte erfolgen,
einige Besonderheiten sollen jedoch herausgestellt werden. Die Ergebnisse (max. SDA
170%, Dauer »77h) liegen deutlich hther als die Werte bisheriger Untersuchungen zur
SDA des Polardorschs. Hop & GRAHAM (1995) fanden maximale Erhohungen der Stoff-
wechselrate von 33 bis 62% nach einer sittigenden Mahlzeit, abhdngig von der Tempe-
ratur (-0.4 bis 2.7 °C) und dem Gewicht der untersuchten Tiere (6 bis 20 g). Die maxi-
male SDA war bei kleinen Tieren deutlich hoher als bei grofien und bei niedrigen Tem-
peraturen geringfiigig hoher als bei hohen Temperaturen. CHRISTIANSEN & SOEBORG
(Tromsg, pers. Mitteilung, 1996) fanden bei ca. 40 g schweren Tieren eine Erhohung um
32% (5 °C) bzw. 7% (-0.5 °C). Diese Tiere waren vor und nach der Fiitterung weitge-
hend bewegungslos.

Dagegen bestimmten LYNDON et al. (1992) fiir Gadus morhua, den atlantischen Dorsch,
eine maximale Erhohung des Stoffwechsels um ca. 100% (Frischgewicht ca. 180 g,
Temp. 8-12 °C). Sie stellten fest, daB die spontane Aktivitit noch einige Zeit nach der
Fiitterung deutlich erhoht war. JoHNSTON & BATTRAM (1993) verglichen drei Fischarten
verschiedener Klimazonen und kamen zu dhnlich hohen Werten (97-248% bei ca. 20-95
¢ Frischgewicht und Temperaturen von -1 bis 25 °C). Die Dauer bis zur Einstellung des
Routinesauerstoffverbrauchs geben sie mit 40 (hohe Temperatur) bis 211 Stunden (nied-
rige Temperatur) an.

Die Abweichung der Ergebnisse der vorliegenden Arbeit von den Literaturdaten fiir
Boreogadus saida kann mehrere Ursachen haben. Erstens ist das hier untersuchte Tier
deutlich groBer als die bisher untersuchten. Der Polardorsch hatte jedoch relativ nicht
mehr Nahrung zu sich genommen als die Fische in den anderen Untersuchungen: Er ver-
schluckte einen ca 7 g schweren Polardorsch (ca. 6% des Korpergewichts). Zweitens
wurde in den vorherigen Untersuchungen keine genaue Aktivitdtsbestinmung vorge-
nommen, die Respirationswerte entsprechen also eher Routineraten. Wenn man im vor-
liegenden Fall nur den ROC betrachtet, so konnte man sogar zu dem Schlul kommen,
der Sauerstoffverbrauch habe sich wihrend der Verdauungsphase reduziert. Eine
Erhohung des Grundstoffwechsels durch die innere Arbeit, die fiir die Verdauung einer
sittigenden Mahlzeit aufgewendet werden muB, war in diesem Versuch also nur durch
die Betrachtung des errechneten (aktivititskorrigierten) Standardverbrauchs festzustel-
len, da sie offensichtlich durch niedrigere Aktivitdt (Reduzierung der mittleren Bewe-
gungshdufigkeit um fast 50%) kompensiert wurde.

Dieses Verhalten konnte durch folgende Hypothese erkldrt werden: KocH & WIESER
(1983) diskutieren die Moglichkeit eines ,.energy partitioning* wihrend der Gonaden-
entwicklung von Siiiwasserfischen: Die fiir die Reifung benétigte Energie wird von der
fiir Aktivitdt zur Verfiigung stehenden Energie abgezogen, die untersuchten Tiere beweg-
ten sich weniger. Ahnliches konnte auch fiir den Energiebedarf bei der Verdauung gel-
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ten: SOOFIANI & HAWKINS (1982) vermuten, dafl eine hohe SDA bis zu 98% des scope
for activity aufbrauchen kann, so dafl nur wenig Energie flir spontane Aktivitit iibrig-
bleibt. Die Befunde des vorliegenden Versuchs bestétigen diese These.

Die Ursache fiir die im Verhiltnis zur Messung vor der Fiitterung erhdhte Standard-
Stoffwechselrate in der letzten Untersuchungsphase des Versuchs (Boreo Ac) ist nicht
eindeutig. Moglicherweise war die Verdauung der Mahlzeit noch nicht abgeschlossen;
auflerdem wurde in ca 10% der Laufzeit dieses Abschnitts die Lichtreizung (s. Kap. 2)
durchgefiihrt, was zumindest in diesem kurzen Zeitraum zu einer streBbedingten
Erhthung des Standardstoffwechsels ohne Auswirkung auf die Aktivitit gefiihrt haben
konnte.

Faktorenanalyse

In der vorliegenden Arbeit wurden Fische mit sehr verschiedener Lebensweise und Her-
kunft mit identischer Methodik hinsichtlich ihres Standardstoffwechsels und ihrer Akti-
vitdt untersucht. Die Versuchstemperaturen entsprachen weitgehend den Freilandbedin-
gungen und variierten zwischen -0.6 und 2.8 °C (Mittelwerte fiir Einzelversuche). Die
statistische Analyse der verschiedenen fiir jeden Versuch ermittelten Parameter mittels
einer Faktorenanalyse zeigt, dafl die Standard-Respirationsrate vor allem durch die
Bewegungshiufigkeit beeinflufit wird (vergl. Abb. 3.13). Aktivitit und Standardrate sind
dagegen nahezu unabhiéngig von der Versuchstemperatur. Dies ist um so erstaunlicher,
als die Temperatur aus thermodynamischen Griinden auf jeden energetischen Prozef
erheblichen Einflull haben miisste. Die Erklidrung geringerer Raten des Stoffwechsels als
direkte Konsequenz niedriger Temperatur oder der Temperaturabhingigkeit biologischer
Reaktionen ist also offensichtlich falsch, wie CLARKE (1983) formulierte. Im vorliegen-
den Fall ist in einem allerdings nicht sehr weiten Temperaturbereich die SOC fast aus-
schlieBlich eine Funktion der Aktivitdt der untersuchten Fische, die hier als ein Ausdruck
der Lebensweise dient und von der anzunehmen ist, daf sie auch unter Laborbedingun-
gen die Lebensweise im Freiland widerspiegelt.

Die hypothetische Variable ,.Lebensweise* scheint auch der Anordnung der Fille (der
Einzelversuche) in der Fliche zwischen den Faktoren 1 und 3 zugrundezuliegen (Abb.
4.1): Trdge, strikt benthische Fische befinden sich im Diagramm links unten (Pogo A),
aktive und cryopelagische Tiere rechts oben (Boreo Aa und Borch E). Die Abfolge wird
durch den Pfeil im Hintergrund symbolisiert. Zu beachten ist die nahezu identische Rich-
tung dieses Parameters mit dem Quotienten aus maximaler und mittlerer Bewegungs-
hiufigkeit in Abb. 3.13 b, dieser eignet sich also wahrscheinlich zur Beschreibung des
Okotyps. Aus der Anordnung in diesem Diagramm 148t sich umgekehrt auf die Lebens-
weise der untersuchten Fische schlieflen: Trotz der vergleichsweise hohen mittleren
Bewegungshiufigkeit gehort Anarhichas minor demnach eher zu den trégen, benthi-
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Factor 1: Activity
Abb. 4.1: Faktorenanalyse: Koordinaten der Einzelversuche im Raum zwischen Faktor 1 und 3. Der
weille, unterlegte Pfeil représentiert die hypothetische Variable Lebensweise (von benthisch/trage zu
cryopelagisch/aktiv), Die Faktoren wurden entsprechend den durch sie charakterisierten Variablen
benannt, der Pfeil zeigt in Richtung Zunahme dieses Parameters. Anarh: Anarhichas minor, Bernac:

Trematomus bernacchii, Borch: Pagothenia borchgrevinki, Boreo: Boreogadus saida, Gymno: Gymn-
odraco acuticeps, Myoxo: Myoxocephalus scorpius, Pogo: Pogonophryne sp.

schen Tieren, wihrend Gymnodraco acuticeps umgekehrt eher zu den aktiven Vertretern
zihlt. Die Reihenfolge der verschiedenen Individuen von Pagothenia borchgrevinki ent-
spricht in etwa der Reihenfolge nach Gewicht, was auf eine Verdnderung der Aktivitat
und der Lebensweise mit dem Alter hindeutet. Junge Tiere sind demnach vermutlich
aktiver als dltere.

Metabolic cold adaptation

Es lag nicht im Rahmen dieser Arbeit, zur Diskussion um das Vorhandensein einer meta-
bolic cold adapration (MCA), also der relativen Erhohung des Standardstoffwechsels
von Polarmeerfischen im Vergleich zu tropischen oder borealen, beizutragen (siche
SCHOLANDER ef al. 1957, WOHLSCHLAG 1964a, HOLETON 1974, CLARKE 1980, 1991).
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Hierfiir hiitte ein Vergleich von Tieren verschiedener Klimate durchgefithit werden miis-
sen. Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit konnen jedoch einige Ursachen fiir die teil-
weise kontrdren Messungen erkldren.

Es konnte gezeigt werden, dal die grofie Variabilitdt der Mefwerte vor allem durch
unterschicdliche Methoden und die Vernachldssigung der Aktivitdtsbestimmung verur-
sacht wurde. Je aktiver die untersuchten Fische waren, desto grofler ist die Differenz
zwischen der ermittelten und der tatsdchlichen Standardrate. Obwohl schon frith darauf
hingewiesen wurde, daf3 fiir einen Vergleich der Klimazonen nur Fische mit m&glichst
gleicher Lebensweise herangezogen werden sollten (z.B. CLARKE 1983), ist die
Beschreibung der Okotypen meist unzureichend. JOHNSTON ef al. (1991a) verglichen
Notothenia coriiceps (=neglecta) mit winteradaptierten Myoxocephalus scorpius und
marinen tropischen Biischelbarschen (Paracirrhites sp., Cirrhitidae). Die Autoren cha-
rakterisierten alle drei Arten pauschal als Lauerjdger, die gelegentliche Ausfliige ins
Pelagial unternehmen. Die Aktivitit, die nach den Ergebnissen der TFaktorenanalyse
(s.0.) den bestimmenden Einfluf3 auf die Standardstoffwechselrate hat, wurde nicht
ermittelt. Sie mag flir die antarktische und boreale Art ungefdhr gleich sein (und ent-
sprechend #hnlich ist die ROC: 26 mg O, h-! kgWW-! fiir N. coriiceps, 30 mg O, h-!
keWW-1 fiir M. scorpius, Werte aus Abb. 4 von JOHNSTON ef al. 1991a), Biischelbarsche
sind dagegen deutlich aktiver (zahlreiche eigene Tauchbeobachtungen im tropischen
Indopazifik) und deshalb nicht zum direkten Vergleich geeignet, ihr Routine-Sauerstoff-
verbrauch ist viermal hther als der der untersuchten borealen und antarktischen Fische.
Er ist damit iibrigens genau so hoch wie die ROC einer schon erwihnten Gruppe von M.
coriiceps (s.0.), die in der gleichen Arbeit mit einem Schwimmrespirometer bestimmt
wurde.

Ein weiteres Problem ist die experimentelle Anpassung der Versuchstiere an verdnderte
Temperaturen (acclimation, CLARKE & JOHNSTON 1996). Kurzfristige Schwankungen um
mehrere Grad Celsius sind fiir kalt- bzw. warmstenotherme Fische der Polarmeere bzw.
der Tropen unnattirlich, in den entsprechenden Versuchen (z.B. WOHLSCHLAG 1964a)
wurden daher ausschlieBlich Messungen unter Strebedingungen fiir das Versuchstier
durchgefiihrt. Aber auch langfristige Anderungen iiber mehrere Wochen entsprechen
meist nicht den natiirlichen Bedingungen, zu denen aufBler der Temperatur ja auch die
Tageslidnge und das Nahrungsangebot etc. zdhlen. So ist bekannt, dafl die abnehmende
Tageslange im Herbst beim Plattfisch Pleuronectes famericanus die Synthese von
Gefrierschutzsubstanzen auslost (FLETCHER 1989), und zwar bereits bei Wassertempera-
turen von 4-6 °C (obwohl dies erst bei -0.5 °C notwendig wire). Eine blofe Anderung
der Temperatur, selbst {iber einen langen Zeitraum, wiirde also nicht zur Erhthung des
Grundstoffwechsels durch die Produktion von Gefrierschutzproteinen fithren. Winterad-
aptierte Tiere der gleichen Art wiirden dagegen einen erhdhten Stoffwechsel aufweisen,
was als Hinweis auf eine MCA gedeutet werden kénnte. Fiir Gadide, die wie Nototheni-
ide Glycoproteine zum Schutz vor dem Gefrieren von Korperfliissigkeiten (AFGPs) bil-
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den, wurde dagegen eine einfache Temperaturabhéngigkeit und der Beginn der Produk-
tion bei T<0 °C bestitigt (FLETCHER et al. 1987). Andererseits fanden DEVRIES & LiN
(1977) bei einer Pagothenia borchgrevinki, die Uber sechs Wochen bei 4 °C gehiltert
wurde, keine Abnahme der Gefrierschutzaktivitit, was wiederum auf einen anderen
Regelmechanismus deutet.

CLARKE (1991) bezeichnet Respirationsuntersuchungen als ungeeignetes Werkzeug zur
Feststellung des Vorhandenseins einer MCA, da sie iiber viele physiologische Prozesse
integrieren, die ganz unterschiedlich auf die Anderung der Temperatur reagieren konnen.
Die Produktion von Glycoproteinen als Gefrierschutzsubstanzen kinnte ein solcher Pro-
zef sein; Die energieaufwendige Synthese wiirde den Stoffwechsel im Sinne einer MCA
erhohen. CHRISTIANSEN (Univ. Tromsg, pers. Mitt. 1996) schitzt die hierdurch bedingte
Erhohung des Stoffwechsels auf bis zu 30%. Andererseits konnte ein ,.energy partitio-
ning* (Kocn & WIESER 1983), wie schon fiir die Verdauungstitigkeit bei B. saida dis-
kutiert, die Messung eines erhthten Sauerstoffverbrauchs verhindern. Die zur AFGP-
Synthese erforderliche Energie konnte z.B. vom somatischen Wachstum oder von der
Bewegungsaktivitidt abgezogen werden, was das geringe Wachstum und die reduzierte
Aktivitdt vieler Antarktisfische im Winter erkldren wiirde, obwohl es zumindest fiir die
Benthosfresser kaum saisonale Schwankungen im Nahrungsangebot gibt (CLARKE
1983). CLARKE (1983) vermutet eine hormonelle Kontrolle. Tatsdchlich nehmen in
Aquarien gehilterte Pogonophryne sp. in wiederkehrenden Perioden wochenlang keine
Nahrung zu sich, obwohl die Hélterungsbedingungen konstant blieben (pers. Beobach-
tung). Einen Hinweis hierauf geben auch die Untersuchungen von JOHNSTON et al.
(1991a), die im Winter fiir N. coriiceps einen nur 10% niedrigeren Routinestoffwechsel
bestimmten als im Sommer. Ahnliche Ergebnisse gibt es von CHRISTIANSEN & SOEBORG
(Tromsg, pers. Mitteilung 1996) fiir Boreogadus saida (bei -0.5 und 5 °C) und STEFFEN-
SEN et al. (1994) flir Gadus morhua (bei 4.5 und 10 °C).

Zusammenfassend 148t sich also bemerken, daf3 die Unterschiede in der Methode der
Bestimmung der Stoffwechselrate und die von Art zu Art sehr verschiedenen Aktivitits-
muster, Reaktionen auf verdnderte Umweltbedingungen und Strategien der Energie-
verteilung jeden Vergleich von Fischen verschiedener Klimazonen erschweren, wenn
nicht unméglich machen. Die Bestimmung einer Standard-Stoffwechselrate kann nur
dann wertvolle Hinweise auf Prozesse der Anpassung an den Lebensraum Polarmeer lie-
fern, wenn viel sorgfiltiger als bisher auf konstante und reproduzierbare Versuchsbedin-
gungen geachtet wird und Parameter wie die Aktivitdt einbezogen werden.

4.2 Reizung

Untersuchungen zur Wahrnehmungsfihigkeit und Orientierung von Fischen der Polar-
meere konzentrierten sich vor allem auf den mechanischen Sinn (Ubersicht fiir Antark-
tisfische bel MACDONALD & MONTGOMERY 1991 und EAsTMmaN 1993; Arbeiten an Ark-
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tisfischen z.B. HOEKSTRA & JANSSEN 1985, 1986; JANSSEN ef al. 1990 an Siifiwasser-
Cottiden). Die Perzeption mechanischer Reize ermoglicht diesen Tieren, auch in lichtar-
men Tiefen und unter einer geschlossenen Eisdecke Nahrung und Riuber wahrzuneh-
men und sich zu orientieren. Auf die Bedeutung des Seitenlinienorgans der echten
Antarktisfische (Notothenioidei) weist auch dessen grofle strukturelle Diversitét inner-
halb dieser Unterordnung hin (MACDONALD & MONTGOMERY 1991). Einige Autoren
mutmalen, wegen der Leistungsfdhigkeit mechanischer Sinne sei die optische und che-
mische Wahrnehmung bei Notothenioiden bedeutungslos (JANSSEN 1996). Eine Reduk-
tion oder Spezialisierung der Augen, wie sie analog zur Entwicklung bei vielen Tiefsee-
fischen zu erwarten wire, konnte jedoch in keinem Fall gefunden werden (PANKHURST
& MONTGOMERY 1989, EasTMaN 1993). Die Augen der Notothenioidei entsprechen viel-
mehr normalen Barschaugen. Ferner wurde fiir die einzige cryopelagische Art der Hoch-
antarktis, Pagothenia borchgrevinki, experimentell keine besondere Sensibilitét des Sei-
tenlinienorgans gefunden (JANSSEN 1996). Die wenigen Untersuchungen zur Funktion
optischer und chemischer Sinne (z.B. zum Aufbau der Retina, EAsTMAN 1988; zur Gren-
ze der optischen Auflosung, MONTGOMERY et al. 1989: zur Lage von Chemorezeptoren
am Kopf von Artedidraconiden, JANSSEN et al. 1993) wurden an isolierten Organen
durchgefiihrt, sind also auf freilebende Tiere nur eingeschrankt iibertragbar. Insbesonde-
re ist die Wirkung isolierter optischer und chemischer Reize (also ohne gleichzeitige
mechanische Reizung) auf die AuslSsung von Verhaltensidnderungen, wie eine Erhohung
der Aktivitdt, bisher unbekannt.

Mit dem Versuchsaufbau, der in der vorliegenden Arbeit verwendet wurde, sollte daher
zunichst gekldrt werden, ob die beschriebenen Reize eine Reaktion auslésen kénnen.
Die Ergebnisse (vergl. Abb. 3.16) zeigen deutlich, da3 nahezu alle untersuchten Fische
auf chemische und optische Reize ansprechen. Die individuelle Variabilitit ist grofl und
tiberdeckt interspezifische Unterschiede. Aufféllig ist, dafl der von JANSSEN (1996) in
einem Vergleich von flinf Notothenioiden als besonders sensibel fiir mechanische Reize
beschriebene Trematomus bernacchii in meinen Versuchen auch auf jeden optischen und
chemischen Stimulus reagierte. Antarktische Fische scheinen empfindlicher fiir die
gegebenen Reize zu sein, sie reagierten hdufiger auf applizierte Reize als arktische.
Gerade fiir die optischen Stimuli ist jedoch wahrscheinlicher, daf} die Unterschiede
durch Verdnderungen des Mefiprotokolls hervorgerufen wurden: Die meisten Experi-
mente mit Nordpolarmeerfischen wurden bei schwachem Rotlicht durchgeftihrt, die mit
antarktischen Vertretern dagegen in volliger Dunkelheit (bzw. bei Infrarotbeleuchtung).
Die festgestellten Unterschiede zwischen den Bewohnern beider Hemisphidren hinsicht-
lich der Perzeption von Aminosduren sind dagegen schwerer durch die Methodik zu
erkldren. Es wire jedoch moglich, daf die Bestimmung signifikanter Reaktionen bei
Antarktisfischen durch die hohere zeitliche Auflosung erleichtert war (2 statt 5 min wie
in der Arktis, 2.5fache Anzahl von Mef3werten pro Phase fiir die ANOVA, vergl. Kap. 2).



96 4. Diskussion

Ein eindeutiger Schwellenwert fiir die Wahrnehmungstahigkeit einer Art konnte nur bei
Pogonophryne sp. ermittelt werden: Auf einen Lichtreiz mit ca. 0.5 lux reagierte keines
der vier Tiere, auf den néchststidrkeren Reiz (ca. 10 lux) dagegen alle. Die unter natur-
nahen Bedingungen bei einem ungestreBten Tier reaktionsausldsende Schwelle liegt also
offensichtlich zwischen den beiden Werten. Alle anderen Antarktisfische waren in der
Lage, bereits die schwiichsten chemischen und optischen Reize wahrzunehmen (10-5 M
Aminosaureldsung bzw. 0.5 lux). Zur Feststellung eines Schwellenwertes miiBBte mit
noch niedrigeren Konzentrationen oder Intensitdten gearbeitet werden, beim Licht ist
dies allerdings mit dem verwendeten Versuchsaufbau kaum méglich.

Fische sind dafiir bekannt, daf sie innerhalb der Wirbeltiere die beste Wahrnehmungs-
fahigkeit flir bestimmte Aminosduren besitzen; einige SiiBwasserarten konnen z.B.
Alanin noch in Konzentrationen von 10-1l mol I-! wahrnehmen (FIEDLER 1991). Die in
der vorliegenden Arbeit eingesetzten Mengen waren also offenbar zu hoch, um einen
Schwellenwert zu bestimmen. Wegen des grofen experimentellen Aufwandes war hier
jedoch die Beschrinkung auf einen Bereich von zwei Zehnerpotenzen notig; die hochste
applizierte Konzentration (103 mol I- 1) entspricht der von HARA ef al. (1994) als ,,typi-
scher Aminosiurereiz fiir Salmoniden gekennzeichneten Menge. Fische der Polarmee-
re unterscheiden sich nach diesen Ergebnissen trotz der besonderen Bedingungen ihres
Lebensraumes in der Wahrnehmungsfiahigkeit nicht von Arten borealer oder tropischer
Klimate. Der Sinn der Aufrechterhaltung der Funktionsfahigkeit der optischen Perzepti-
on in totaler Finsternis bleibt unklar. Allerdings kann durch das sehr klare Wasser zumin-
dest im antarktischen Sommer Licht bis in 500 m Wassertiefe vordringen, und selbst im
stidlichsten Bereich des Stidpolarmeeres (78°S) herrscht nur wenige Wochen Dauerdun-
kel. Ferner kann spekuliert werden, daf} diese Fische auf die Wahrnehmung von Biolu-
mineszenz spezialisiert sind: Nach Somero (Univ. Miami, pers. Mitteilung 1995) sind
knapp 10% aller Tiefseebewohner zu Biolumineszenz fihig und béten damit ein ausrei-
chendes Potential fiir optische Wahrnehmung. Es gibt Hinweise dafiir, dal auch in der
Antarktis Vergleichbares gilt: So besitzt der abundanteste Fisch in der Hochantarktis, die
holopelagische Pleuragramma antarcticum, ein schwarz gefirbtes Peritoneum (EAST-
MAN 1993), was auf den Fang biolumineszenter Beute schliefen 1453t.

Bei Pogonophryne sp. ist festzustellen, daff mit zunehmender Reizintensitét die Anzahl
reagierender Tiere abnahm; Stimuli weit jenseits der Reizschwelle wurden moglicher-
weise als unnatiirlich empfunden und fiihrten daher nicht zu einer Erhohung der Akti-
vitdt oder des Stoffwechsels. Dies wird gestiitzt durch die Auswertung der quantitativen
Reaktion auf einen Reiz: Die beiden tragsten, strikt benthischen Vertreter beider Hemis-
phéren reagierten auf zunehmende Lichtstarken mit immer geringerer AKtivitdt oder
Respiration, wahrend die Antwort zumindest bei einer cryopelagischen Pagothenia
borchgrevinki positiv mit der Reizstirke korreliert war. Diese Art ist im Sommer in Eis-
spalten anzutreffen (JANSSEN er al. 1991) und dort mit Sicherheit groferen Lichtstirken
ausgesetzt als wihrend der hier durchgefiihrten Experimente.
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Ein weitcres interessantes Ergebnis liefert die Auswertung des zeitlichen Verlaufs der
Reaktion auf einen Reiz. Die stirkste Reaktion war bei der sehr trigen Pogonophryne
sp. meist erst 30-60 min nach Einsetzen des Stimulus feststellbar, wihrend alle anderen
Arten unmittelbar auf die Reizgabe reagierten. Dies deckt sich mit den Fiitterungsversu-
chen in dieser Arbeit und Beobachtungen voN DORRIENs (1993) an arktischen trigen
Cottiden: Offenbar bendtigen diese Fische, die tiber lange Zeitrdume bewegungslos am
Boden liegen (bis 22 h ohne Lageverdnderung, s.0.), eine erhebliche Zeit, um aus dieser
,.Ruhestarre” zu erwachen. Wie sie dennoch vagile Beute erfassen kénnen, soll im nich-
sten Abschnitt dargestellt werden.

4.3 Verhalten

Schwimmyverhalten

Die meisten antarktischen Fische leben relativ inaktiv im Benthal und #hneln in ihrer
Aktivitdt den Cottiden gemiBigter Klimate (EasTman 1993), aktive Schwimmer wie
Champsocephalus gunnari und Notothenia rossii sind rar (CLARKE 1991). Die
Notothenioiden schwimmen, wie im Ergebnisteil dargestellt, bevorzugt labriform, d.h.
sie bewegen sich verhiltnismaBig langsam durch Schlagen der Pectoralflossen (LINDSEY
1978). Vicle bodenlebende Formen zeigen eine ,.springende” Fortbewegungsweise: Sie
stoBen sich vom Boden ab, schwimmen eine geringe Strecke und ruhen wieder fiir meh-
rere Minuten auf den Ventralflossen (JANSSEN 1996, NORTH 1996). Die als Stiitzen die-
nenden Bauchflossen sind daher meist kriftig entwickelt (Ekau 1988) und kénnen sogar
zur Fortbewegung benutzt werden (z.B. Pogonophryne sp., Kap. 3.5). Rote Muskulatur,
die fiir eine Dauerbelastung geeignet ist, 148t sich nur an der Brustflossenbasis finden;
die Axialmuskulatur ist dagegen weifi und dient schnellem, kurzfristigem Flucht-
schwimmen (JOHNSTON 1989). Die niedrige Temperatur des Lebensraums limitiert die
erreichbare Maximalgeschwindigkeit (WARDLE 1980, JOHNSTON ef al. 1991b) und stei-
gert durch die erhohte Viskositdt des Wassers den Energieaufwand pro zurlickgelegter
Strecke. Man konnte daher zu dem Schlufl gelangen, die Inaktivitidt der Antarktisfische
sei eine Funktion der Umgebungstemperatur (CLARKE 1991). Der Vergleich mit arkti-
schen Fischen zeigt jedoch, daf die Temperatur nicht der alleinige Faktor fiir die ver-
gleichsweise langsame Fortbewegungsweise antarktischer Fische sein kann: In der Ark-
tis sind bei dhnlichen Wassertemperaturen eine Vielzahl von Fortbewegungsweisen zu
finden, die auch zu deutlich hoheren Schwimmgeschwindigkeiten befdhigen (von
anguilliform - Zoarcidae, Anarhichidae -, iiber labriform - Cottidae -, bis zu subcarangi-
form - Gadidae, Salmonidae -; z.B. ANDRIASHEV 1954; zur Definition siche HOAR &
RaNDALL 1978). Lediglich schnellschwimmende Hochseeformen analog zu den Scom-
briden fehlen.
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Das gehiufte Auftreten langsamer, triiger Formen unter den ,.echten Antarktisfischen* ist
aus deren Stammesgeschichte und Okologie zu erkldren (CLARKE 1991, MONTGOMERY &
MACDONALD 1984). Die Notothenioidei stammen von schwimmblasenlosen, strikt
benthischen Barschen ab (ANDRIASHEV 1965, EASTMAN & GRANDE 1989). Nach der Off-
nung der Drake Passage beim Auseinanderbrechen Gondwanas im Eozdn begann eine
starke adaptive Radiation der antarktischen Ur-Notothenioiden, in deren Verlauf eine
Vielzahl 6kologischer Nischen besiedelt wurde. Fiir die Eroberung des Pelagials war die
Entwicklung einiger besonderer morphologischer Merkmale erforderlich (u.a. die
Reduktion von Knochen und die Einlagerung von Lipiden als Auftriebshilfe; z.B. EasT-
MAN 1985, 1988). Eine Neuerfindung der einmal reduzierten Schwimmblase ist jedoch
nach den Grundsitzen der Evolution (Spezialisationsregel, z.B. REMANE ef al. 1985)
unwahrscheinlich. Vergleichbares gilt fiir die Schwimmweise: Die schon bei der Urform
vorhandene labriforme, langsame Fortbewegungsweise (als Anpassung an die benthi-
sche Lebensweise) wurde beibehalten. Bei hoher Viskositit des Wassers ist ferner mehr
Kraft fiir subcarangiformes Schwimmen nétig, was energetisch ungiinstiger ist. Schlie3-
lich wirkt der Selektionsdruck nicht in Richtung auf eine Ausbildung einer schnelleren
Bewegungsweise: Der Frafidruck durch Réuber ist auf den - tiberwiegend sehr tiefen -
Schelfen der Antarktis gering oder lokal begrenzt (HuBoLD 1992), auch scheint die Nah-
rung fiir die Mehrzahl antarktischer Fische nicht limitierend zu sein (EKAU ef. al. 1987,
CLARKE 1988). Die Bereithaltung eines Apparates fiir ausdauerndes schnelles Schwim-
men zur Flucht oder zum Beutefang ist also energetisch ungiinstig und bietet keinen
Selektionsvorteil. Bei einigen Arten gibt es jedoch Feinanpassungen: So sind die Brust-
flossen bei der permanent unter dem Eis schwimmenden Pagothenia borchgrevinki
(ANDRIASHEV 1970) stark verldngert (EKAU 1988), was die Manéwrierfihigkeit im Unte-
reis-Habitat und letztlich auch die Geschwindigkeit erhcht (MONTGOMERY & MACDO-
NALD 1984).

Fir die Beibehaltung der urspriinglichen Tragheit und Schwimmweise sekundér pelagi-
scher Fische gibt es weitere Beispiele: Die Mondfische (Moloidei) zeigen trotz drasti-
schen Umbaus ihrer Morphologie das langsame, balistiforme Schwimmen ihrer Vorfah-
ren aus der Kugelfischverwandtschaft (FIEDLER 1991).

Auch die extreme Trégheit der in der vorliegenden Arbeit untersuchten Pogonophryne
sp. ist keine besondere Anpassung an die Bedingungen der Antarktis: Fische mit sehr
dhnlicher Lebensweise sind sowohl in geméfBigten Breiten (Seeteufel, Lophius) als auch
in den Tropen zu finden (Steinfisch, Synanceia; FIEDLER 1991).

Bewegungsmuster, Schwimmgeschwindigkeit

Alle in dieser Arbeit untersuchten Fische zeigten sehr variable Bewegungsmuster. Die
arktischen Vertreter waren iiber ldngere Zeit aktiv als die antarktischen, wihrend die
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Pausen zwischen zwei Bewegungen bei den antarktischen ausgedehnter waren. Im
Unterschied zu den meisten Fischen anderer Klimate (z.B. BEAMISH & MOOKERJI 1964,
BEAMISH 1978) konnte fiir keine Art ein Aktivitdtsrhythmus gefunden werden. Dies war
auch nicht zu erwarten bei Tieren, die an den Polarsommer akklimatisiert waren und bei
Dunkelheit oder permanentem Schwachlicht untersucht wurden.

Die aus Videoaufnahmen von Fiitterungsversuchen und Verhaltensbeobachtungen
berechneten Schwimm- und Reaktionsgeschwindigkeiten zeigen im Vergleich zu gleich-
groflien borealen oder tropischen Fischen keine reduzierten Werte. Auffillig ist, daf3 die
Fluchtgeschwindigkeiten bei Attacken anderer Fische (burst swimming , HoarR & RAN-
DALL 1978) jeweils 1.5- bis knapp dreimal hoher als die Maximalgeschwindigkeiten bei
der Annédherung an eine Beute waren.

WOHLSCHLAG (1964a) bestimmte die hichste Geschwindigkeit von Pagothenia borch-
grevinki in einem Schwimmrespirometer mit 225 mm s-I. Dies ist exakt der von mir
ermittelte Maximalwert wihrend der Nahrungsaufnahme (1 Standardlinge (SL) s,
FORSTER et al. (1987) mafen fir die gleiche Art, erzwungen durch elektrisch geladene
Gitter am Ausgang eines Schwimmrespirometers, eine Geschwindigkeit von 2.5 (kleine
Tiere) bis 1.8 Korperliangen (TL) s! (groBe Tiere). Diese Maximalgeschwindigkeiten
wurden durch subcarangiformes Schwimmen erreicht und konnten nie langer als 5 min
beibehalten werden. MONTGOMERY & MACDONALD (1984) berichten dagegen, die von
ihnen in Gruppen in Tanks gehaltenen P borchgrevinki zeigten bei labriformem
Schwimmen Maximalgeschwindigkeiten von 380 mm s-! (ca. 1.8 TL s'!), bei subcaran-
giformem Schwimmen nach Erschrecken sogar bis zu 1100 mm s°! (ca. 4.9 TL s'!, Mit-
telwert 940 mm s, ca. 4.2 TL s°1). Diese Werte entsprechen den von BEAMISH (1980)
fiir etwa gleichgrofe Saiblinge (Salvelinus alpinus) bei 10 °C ermittelten Werten (2.1
bzw. 4.1 TL s-! fiir Dauer- bzw. Fluchtschwimmen).

Die flir Boreogadus saida bestimmten maximalen und mittleren Geschwindigkeiten
(0.7-2.1 SL s-! fiir Anschwimmen auf die Beute, bis 3.9 SL ™! fiir Flucht) liegen im unte-
ren Bereich der bisher fiir diese Fischfamilie ermittelten Werte, stimmen jedoch gut mit
den Werten von BUSHNELL ef. al. (1994) iiberein: Diese Autoren bestimmten fiir B. sai-
da eine maximale Dauergeschwindigkeit von 2.24+0.21 TL s-1. Viele Gadiden unter-
nehmen ausgedehnte Laichwanderungen, in deren Verlauf sie grofe Entfernungen mit
hoher mittlerer Geschwindigkeit zuriicklegen kdnnen (LINDSEY 1978). Fiir einen atlanti-
schen Dorsch, Gadus morhua, wurde tiber eine Strecke von 2100 km in 147 Tagen eine
Durchschnittsgeschwindigkeit von 2 TL s7! ermittelt (MEYER 1965). Zum Zeitpunkt der
vorliegenden Untersuchung (Juni-Aug.) waren die Laichwanderungen von Boreogadus
bereits beendet (PONOMARENKO 1968). Es ist daher zu erwarten, dafl die Schwimmge-
schwindigkeiten im Freiland wihrend der Wanderungen die im Labor bestimmten deut-
lich iibertreffen konnen. Generell gilt fiir die Ubertragbarkeit von Laboruntersuchungen
auf Freilandbedingungen: Wie grof3 auch immer ein Becken zur Untersuchung des
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Schwimmverhaltens gewé#hlt wird und wie sorgfiltig auf streBarme Bedingungen geach-
tet wird, allein das Vorhandensein von Grenzen und Beobachtern wird das Verhalten des
Versuchstieres verdndern (LINDSEY 1978). Es kann daraus jedoch nicht abgeleitet wer-
den, daB die Geschwindigkeiten im Labor immer niedriger als in Freiheit sind: TRUDEL
& BoISCLAIR (1996) ermittelten aus Videobeobachtungen im Freiland fiir Elritzen (Pho-
xinus sp.) weit geringere Bewegungshdufigkeiten und mittlere Geschwindigkeiten als im
Labor.

Im Vergleich zur weiten Spanne der bisher ermittelten Geschwindigkeiten von Fischen
(BEAMISH 1978; die Maximalgeschwindigkeit betriigt ca. 20 TL s7! bzw. 21 m s-! fiir
Thunfische in tropischen Gewdssern, WARDLE & VIDELER 1980) liegen die hier bestimm-
ten im mittleren (Dauerschwimmen) bzw. unteren Bereich (burst swimming). Es ist
jedoch zu beachten, daB} die bisher untersuchten antarktischen Fische schnell ermiiden
(DAVISON et al. 1988) und keine grofien Strecken zurlicklegen - auch dies liegt eher an
der stammesgeschichtlich begriindeten Schwimmweise als an der Temperatur, wie der
Vergleich mit Boreogadus zeigt.

Generell gilt also, dall es, wie oben fiir die Fortbewegungsweise postuliert, auch fiir
Schwimmgeschwindigkeit und -rhythmus kaum Besonderheiten bei den untersuchten
Fischen gibt, die als Spezialisierung auf Polarmeer-Bedingungen gedeutet werden konn-
ten.

Besondere Verhaltensweisen, Reaktionsgeschwindigkeiten

Hinweise fiir eine Anpassung von Polarmeerfischen an ihren Lebensraum lassen sich
erst bei der detaillierten Analyse von Bewegungsablidufen feststellen, fiir die jedoch lei-
der kaum Literaturdaten zum Vergleich mit Fischen anderer Klimate existieren.

Die cryopelagischen Arten, Boreogadus saida und Pagothenia borchgrevinki, waren
ausgesprochen wendig (Winkelgeschwindigkeiten bis 500° s'! bei der Nahrungssuche,
bis 2300° s-! bei der Flucht). Beim Fluchtverhalten wurde immer zuerst eine Drehbe-
wegung, dann erst die geradlinige Beschleunigung ausgeldst. Die morphologischen
Anpassungen von P. borchgrevinki, insbesondere die Vergroferung der Pectoralflossen,
wurden bereits oben erwihnt. Es ist zu vermuten, da3 im stark strukturierten Untereis-
habitat die Wendigkeit von gréferer Bedeutung ist als die Schwimmgeschwindigkeit,
und geringere Maximalgeschwindigkeit oder Ausdauer sich nicht negativ bemerkbar
machen. Ahnliche Anpassungen miifiten auch bei einigen Fischen der Korallenriffe zu
finden sein.

Bei vielen FreRBattacken reduzierte Boreogadus saida unmittelbar vor dem Einsaugen der
Nahrung die Schwimmgeschwindigkeit. Dies konnte eine weitere Spezialisierung fiir
das Leben unter dem Eis sein: Es ist bekannt, da diese Art an der Eis-Unterseite wei-
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dende Crustaceen ,,absammelt” (L@NNE & GULLIKSEN 1989). Ein ,,Abbremsen‘ unmit-
telbar vor dem Eis ist daher sinnvoll; durch den Saugmechanismus kénnten zudem Orga-
nismen aus unzuginglichen Salzlaugenkanilen herausgesogen werden. Flir die antarkti-
sche Pagothenia borchgrevinki konnten diese Befunde nicht verifiziert werden, weil die
Anzahl der Versuche zu gering war und keine natiirliche Nahrung zur Verfligung stand.

Die nach unten gerichtete Rotationsbewegung, die bei Pagothenia borchgrevinki und B.
saida nach dem Einbringen in die Respirationskammer beobachtet wurde, konnte in
Freiheit dem Entkommen aus engen Eishohlen dienen. Zumindest fiir junge Pagothenia
ist aus Tauchuntersuchungen beschrieben, daB sic sich zum Schutz vor Réubern in Spal-
ten und Hohlen von Prefeisrlicken und Eisbergen verbergen (ANDRIASHEV 1970). Fiir
einen solchen Sinn des beobachteten Verhaltens spricht auch, daf in den Respirations-
versuchen eine hohe Sensibilitit dieser Art fiir gréBere Temperaturschwankungen (>0.4
°C) festgestellt werden konnte. Wasser verdnderter Temperatur konnte als Indikator fiir
eine Offnung dienen und das Finden eines Eishohlenausgangs erleichtern. Das Rotati-
onsverhalten wird offensichtlich - abgeleitet - auch bei der Zerkleinerung grofler Nah-
rungsbrocken verwendet. JANSSEN et al. (1992) bezeichnen das Flitterungsverhalten klei-
ner Gruppen von P. borchgrevinki, die sich gemeinsam in ein Futterstiick verbeien und
schnell um die Lingsachse drehen, als ,,social rotational feeding*. Die Autoren mut-
maBen, dies sei eine Anpassung an das massenhafte Vorkommen toter Pleuragramma
antarcticuim an der Meeresoberfliche, die wegen des Fehlens von Gefrierschutz zu Tode
gefroren seien und nun als Nahrung dienen kénnten. Nach meinen Beobachtungen ist
dies jedoch eine Uberinterpretation.

Ein gemeinsames Merkmal aller untersuchten Polarmeerfische sind die eher geringen
Reaktionsgeschwindigkeiten. Wihrend der Ablauf der eigentlichen Aufnahme der Nah-
rung selbst bei den trigsten Vertretern (Pogonophryne sp.) mit maximal 100 ms Dauer
nicht langsamer als bei tropischen Fischen ist (z.B. 60-110 ms fiir den Schmetterlings-
fisch Chaetodon sp., MOTTA 1982), kann es einige Sekunden dauern, bis nach der Rei-
zung die Attacke auf die Beute ausgelost wird. Ahnliches ist fiir das Fluchtverhalten fest-
zustellen: Nach dem Angriff eines Artgenossen vergingen jeweils iiber 60 ms bis zum
Beginn des Abdrehens. Diese ,,Verzgerung™ der Auslosung einer dann nicht unge-
wohnlich langsamen Reaktion konnte tatsdchlich ein Effekt der niedrigen Lebensraum-
temperatur und der damit verbundenen geringen Reizleitungsgeschwindigkeit sein (trotz
der besonderen Anpassungen der Nerven, MACDONALD 1981). Wie oben fiir die verzo-
gerte Reaktion auf die Gabe eines kiinstlichen Reizes diskutiert, fallen einige bodenle-
bende Fische offensichtlich in eine Art Ruhestadium. Dieser Zustand bietet energetische
Vorteile, sie konnen so sehr lange Perioden ohne Nahrungszufuhr {iberdauern (HuBoLD
1992). Die Ergebnisse der Langzeitbeobachtung belegen jedoch, da3 selbst wihrend die-
ser Ruhephasen der Stoffwechsel durch sehr regelmiBig durchgefiihrte geringe Bewe-
gungen (ca. alle 15 min bei Pogonophryne sp.) auf einem leicht erhthten Niveau gehal-
ten wird, was das ,,Erwachen* aus einer Ruhephase beschleunigen konnte.
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Die verldngerten Reaktionszeiten wirken sich auf den Beutefang nicht negativ aus.
Erstens reagiert die Beute ebenfalls langsamer (vergl. die Reaktion der Garnele in den
Fiitterungsversuchen mit Myoxocephalus scorpius - Ostsee-Mysidaceen reagieren dage-
gen in einem Bruchteil der Zeit auf den Angriff eines Seestichlings (RADEMACHER &
KiLs 1996)). Zweitens haben zumindest die tridgsten Antarktisfische, Vertreter der Arte-
didraconidae, eine als Lockrute ausgebildete und sich rhythmisch bewegende Barbel
ausgebildet, die die potenticlle Beute so lange ,.beschiftigen* kdnnte, bis der Fisch aus
dem Ruhezustand erwacht. Bei der Vermeidung des Gefressenwerdens durch warm-
bliitige Réuber spielen diese Mechanismen natiirlich keine Rolle. So beschreibt AND-
RIASHEV (1970), da3 Pagothenia borchgrevinki unter dem Eis von Robben regelrecht
abgesammelt* wiirde. Wie erwihnt seheint der FraBdruck jedoch, zumindest in der
Antarktis, keine bedeutende Rolle bei der Entwicklung spezifischer Verhaltensweisen
gespielt zu haben (sensu HUBOLD 1992). Ferner konnte es sein, daf spezielle Mechanis-
men zur Riuberortung entwickelt wurden, wie von JANSSEN (1996) wegen der Empfind-
lichkeit des mechanosensorischen Seitenlinienorgans von P. borchgrevinki gegeniiber
tieffrequenten Schwingungen diskutiert wird.

Die eingehende Analyse von Verhaltensweisen hat also einige Muster hervortreten las-
sen, die als Spezialisierungen auf Polarmeerbedingungen gewertet werden kénnen. Es
handelt sich hierbei jedoch eher um Anpassungen an okologische Bedingungen, wie das
Leben in einem sehr strukturierten Habitat (cryopelagische Fische), ein sporadisches und
geringes Nahrungsangebot (Fische des tiefen Schelfs und Kontinentalhangs) oder gerin-
gen Frafldruck, als um Temperaturadaptationen.

4.4 Zusammenfassende Beschreibung der Okotypen:
Gibt es den typischen Polarmeerfisch?

Die etwas vereinfachende Frage nach der Existenz eines typischen Polarmeerfisches ist
nach den oben getroffenen Aussagen leicht zu verneinen: In Bezug auf Aktivitdt, Sin-
nesleistung und Verhalten gibt es ihn nicht. In dem Lebensraum Polarmeer 143t sich ein
fast ebenso breites Spektrum von Aktivitdts- und Lebensformtypen finden wie in ande-
ren Meeren auch. In diesem abschlieenden Abschnitt sollen die wesentlichen Erkennt-
nisse, die mit dieser Arbeit fiir die untersuchten Reprisentanten des Spektrums gewon-
nen werden konnten, fiir jede einzelne Art im Uberblick dargestellt werden.

In Abb. 4.2 wird versucht, die Fischarten einerseits nach dem Grad ihrer Assoziation mit
dem Meeresboden, andererseits nach dem fiir jeden Einzelversuch ermittelten Quotien-
ten aus maximaler und mittlerer Bewegungshiufigkeit anzuordnen. Dieser Parameter
wurde in der Faktorenanalyse als mogliches Maf fiir die Aktivitdt ermittelt: Tridge Fische
haben einen hohen Quotienten, aktive einen niedrigen. Trotz der oben gemachten Ein-
schrinkung fiir die Ubertragbarkeit von Labor-Aktivitidtsdaten auf Freilandbedingungen
ist anzunehmen, daf} die Befunde die natiirlichen Gegebenheiten tendenziell widerspie-
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geln. Dies bestitigt ein Vergleich mit den bisherigen Kenntnissen zum Okotyp der unter-
suchten Arten.

Die antarktischen Gattung Pogonophryne sp. umfafit die immobilsten der hier betrach-
teten Versuchstiere. Sie verbringen lange Zeitrdume nahezu bewegungslos und flach auf
dem Boden liegend und bewegen sich auf dem Bauch kriechend fort, indem sie sich mit
den Bauchflossen langsam vorwiértsschieben. Die Ventralflossen sind dementsprechend
kriftig entwickelt. Pogonophryne entspricht dem Typ des sehr trdgen Lauerjigers, eine
prominente Barbel dient wahrscheinlich dem Anlocken von Beute. Diese wird nach
Berthrung der Barbel durch eine schnelle Bewegung eingesogen, ohne dafl sich der
Fisch dabei von der Stelle bewegen muf3. Der Ruhestoffwechsel ist stark reduziert, was
zur effizienten Uberdauerung langer Hungerperioden dienen kann. Die Aktivierung aus
solchen Ruhephasen kann - z.B. bei einer Reizung - mehrere Sekunden dauern, bei
schwachen Reizen sogar einige Minuten, obwohl der Fisch regelmifBig alle 15 min klei-
nere Bewegungen ausfiihrt.

Myoxocephalus scorpius ist die einzige untersuchte Art, deren Lebensraum nicht auf
eines der Polarmeere begrenzt ist. Thre Lebensweise entspricht nur sehr entfernt der der
Gattung Pogonophryne. Sie lebt wie diese strikt benthisch, ist aber ein Ansitzjéger, der
schnell auf in der Nihe befindliche Beute zuschwimmt. Ein grofies Tier war sehr mobil,
was zu einem weiten Aktivititsbereich dieser Art in Abb. 4.2 fiihrt. M. scorpius ist bei
weitem nicht der trigste Fisch im Nordpolarmeer, wie z.B. Untersuchungen VON DORRI-
ENs (1993) und eigene Beobachtungen an Zoarciden und weiteren Cottiden (Artediellus,
Cottunculus) zeigen. Die Standard-Stoffwechselrate ist fiir ein 50g schweres Tier mehr
als doppelt so hoch wie fiir eine gleichschwere Pogornophryne. Wie diese zeigte M. scor-
pius mit zanehmender Stirke eines kiinstlichen Reizes eine abnehmende Reaktion, was
darauf hindeutet, daB unnatiirlich starke Reize keine addquate Antwort hervorrufen.
Grundsitzlich war die Reaktion auf verschiedene Reize individuell sehr variabel.

Die antarktischen Arten Trematomus bernacchii und Gymnodraco acuticeps weisen eine
Reihe von Gemeinsamkeiten auf. Beide sind im Aktivitits- und Erndhrungstyp dem ark-
tischen Myoxocephalus dhnlich, unternehmen jedoch Streifziige in das Pelagial. In der
Ruheposition stehen beide erhaben auf den Pectoralflossen. T. bernacchii lebt eher im
Flachwasser und frifit eine grofie Vielfalt benthischer und epibenthischer Organismen, G.
acuticeps hilt sich dagegen tiefer als 400 m auf und erndhrt sich eher von Fisch. Bei den
Reizungsversuchen sprach 7. bernacchii auf jeden gegebenen optischen und chemischen
Stimulus an, er ist gleichzeitig sehr empfindlich fiir mechanische Reize (JANSSEN 1996),
sicherlich ein Vorteil bei seinem breiten Nahrungsspektrum. . bernacchii wird oft als
Musterbeispiel fiir einen erhdhten Stoffwechsel durch Metabolic Cold Adaptation ange-
fithrt, seine SOC lag jedoch nur unwesentlich hiher als die von Pogonophiyne sp. Der
Ruhesauerstoffverbrauch fiir G. acuticeps ist dagegen fast dreimal hoher und entspricht
damit der Rate der folgenden Fischart Anarhichas minor.
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Das einzige untersuchte Tier des arktischen gefleckten Seewolfes Anarhichas minor war
verhiltnismiRig klein (Standardlinge 15.5 cm). Es zeigte trotz seiner benthischen
Lebensweise Phasen mit ausgesprochen hoher Aktivitdt. Der Seewolf versuchte jedoch
nicht im Gegensatz zu allen anderen Fische sofort nach dem Einsetzen in die Respi-
rationskammer durch heftige Schwimmbewegungen zu entkommen, sondern folgte dem
Untersucher mit den Augen und dem Kopf, wobei es sich auf die Pectoralflossen stiitz-
te. A. minor friBt als Adulter vor allem Mollusken und Seeigel, die Nahrung schr junger
Tiere ist noch unbekannt. Da sich die Larven und Juvenilen dieser Art im Pelagial
erndhren, ist zu vermuten, daf auch der hier untersuchte Fisch vagile Nahrung jagt. Dies
wiirde seine hohe Mobilitit und die mittlere Position auf der Aktivititsachse in Abb. 4.2
erklidren, ebenso wie den vergleichsweise hohen Ruhestoffwechsel.

Die antarktische Pagothenia borchgrevinki und der arktische Boreogadus saida zeigten
die groBte Vielfalt von Verhaltensweisen und Aktivititsmustern aller Fischarten dieser

cryopelagic @, B. saida

P. borchgrevinki

benthic
predator (echinoderms, molluscs)

A. minor

demersal

ambush predator (fish) G. acuticeps

benthic
ambush predator

T. bernacchii

strictly benthic

ambush predator M. scompius

strictly benthic

L Pogonophryne sp.
sit-and-wait predator (crustaceans)

Abb. 4.2: Schematische Darstellung der Okotypen untersuchter Polarmeer-Fischarten nach eigenen
Ergebnissen und Literaturdaten, Die Fische sind von oben nach unten nach dem Grad der Assoziation
mit dem Meeresboden und von links nach rechst nach abnehmendem Quotienten aus maximaler und
mittlerer Bewegungshiufigkeit angeordnet. Gerasterte Felder geben den ermittelten Bereich dieses
Quotienten an, die dunkelste Ténung entspricht dem Mittelwert. Nihere Erlduterungen im Text.
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Untersuchung. Sie bewohnen den stark strukturierten Untereislebensraum und weisen
moglicherweise deshalb eine grofie innerartliche Variabilitdt in Bezug auf die beobach-
teten Parameter Aktivitdt, Verhalten und Wahrnehmungsfahigkeit auf. Beide Fische rea-
gierten auf die geringsten gegebenen Reize, zeigten Aggressions- und Territorial- (P.
borchgrevinki) bzw. Schwarmverhalten (B. saida). Fiir Pagothenia konnte eine Verin-
derung der Lebensweise mit der Gréfie (bzw. dem Alter) festgestellt werden, wie sie fiir
Boreogadus, aber auch fiir Notorhenia rossi (MORRIS & NORTH 1984) bekannt ist: Junge
Tiere sind deutlich aktiver und wendiger als alte. Fiir B. saida wird diskutiert, daf alte
Tiere das Cryopelagial verlassen und eher hyperbenthisch leben (GULLIKSEN & L@NNE
1989). Im Unterschied zu Boreogadus, der an zentraler Stelle im Nahrungsnetz des ark-
tischen Ozeans steht, ist der Fraidruck auf P. borchgrevinki wahrscheinlich eher gering.
Der Standard-Sauerstoffverbrauch betrégt fiir P. borchgrevinki annihernd das Doppelte
des Wertes eines im Gewicht etwa vergleichbaren Polardorschs. Dies deutet auf den Ein-
flull weiterer Parameter neben der Aktivitdt auf die Ruherate hin. So kénnte z.B. die Pro-
duktion von Gefrierschutzsubstanzen bei P. borchgrevinki, die in deutlich kilterem Was-
ser untersucht wurde als B. saida, eine Rolle spielen.

Die hier untersuchten Fische gehoren also einem weiten Bereich von Lebensformtypen
an, von strikt benthischen Lauerjdgern bis zu hochaktiven pelagischen Jidgern, von tra-
gen Vertretern, die lange Zeit bewegungslos in einer Art Ruhestarre verbringen bis zu
rastlosen Dauerschwimmern. Die mittleren Bewegungshédufigkeiten variieren um den
Faktor 225 (die maximalen dagegen nur um den Faktor 8). Die maximale Routinestoff-
wechselrate liegt fast 11 mal hoher als die des Individuums mit der geringsten Rate, das
Verhiltnis betrdgt bei den Standardraten 1:8.5. Erstaunlicherweise wurden sowohl der
Minimal- wie auch der Maximalwert an benthischen Tieren gemessen, was darauf hin-
deutet, dafl der Betrag der SOC eher art- oder strategiespezifisch ist (sernsi STEFFENSEN
et al. 1994). Der Wert kann aber auch stark abhéingig von der individuellen Verfassung
des untersuchten Fisches sein (in Bezug auf Hormonstatus, Notwendigkeit der Produk-
tion von Gefrierschutzsubstanzen etc.).

Es ist anzunehmen, daf3 mit der Auswahl der hier charakterisierten Arten die Grenzen des
bei Polarmeerfischen vorhandenen Aktivitédts- und Stoffwechselspektrums weitgehend
erfaBt wurden und so trotz der geringen Anzahl untersuchter Arten ein guter Uberblick
liber die in diesem Lebensraum vorhandenen Fisch-Okotypen gewonnen werden konnte.

4.5 Ausblick

In dieser Arbeit konnte gezeigt werden, dafl es keine spezifischen oder einmaligen
Anpassungen von Fischen der Polarmeere in Bezug auf Aktivitdt, Sinnesleistungen oder
Verhalten gibt. Abgesehen von schnellschwimmenden Hochseefischen (analog zu den
Scomibriden) ist eine breite Vielfalt von Lebensformen in dieser Klimazone zu finden.
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Die Charakterisierung der Okotypen war im Rahmen der vorliegenden Untersuchung auf
wenige Arten begrenzt, die jedoch einen moglichst weiten Aktivitdtsbereich abdecken
sollten. Zukiinftige Forschungen sollten die Liicken zwischen diesen Extrema fiillen.
Dabei ist anzustreben, die bisherigen Befunde zum Stoffwechsel von Fischen der Polar-
meere mit der hier vorgestellten optimierten Methode zu tberprifen, da sie erstmals die
simultane Messung verschiedener Stoffwechselraten in einem Versuch erlaubt.

Auch die Ergebnisse zur Wahrnehmungsfihigkeit konnten die Bedeutung und Funktion
der untersuchten Sinne nur exemplarisch demonstrieren. Weitere Untersuchungen mit
ausgefeilteren Protokollen sollten folgen, um den dkologischen Zweck dieser Befunde
zu kldren. Es wurde gezeigt, daf3 die Bestimmung von Reiz-Schwellenwerten fiir die
Ausldsung einer Reaktion mit der vorgestellten Methode moglich ist, nun sollten die
Reizmengen reduziert und die Reizqualitit diversifiziert werden. Mit geeigneten Ver-
suchsanordungen lieBe sich z.B. priifen, welche Rolle die Biolumineszenz fiir tieferle-
bende Formen oder die Perzeption von Temperaturdnderungen fiir die cryopelagischen
Fische spielt.

Einen groBen Erkenntnisgewinn verspricht die Anwendung der selben Methoden auf tro-
pische und boreale Fische, fiir die - wie in Kap. 5.1 gezeigt wurde - bislang kaum ver-
wertbare Vergleichsdaten vorliegen. Die Kombination gleichzeitiger Aktivitits- und
Stoffwechselbestimmung erlaubt nicht nur eine sorgfiltigere Abgrenzung des Okotyps,
die fiir Vergleiche zwischen Arten oder Klimazonen unabdingbar ist. Sie kénnte auch
wesentliche Beitrdge zur Stoffwechselphysiologie (einschlieBlich des Energiebedarfs
von Aktivitdt und Verdauung), zum Verstdndnis von Anpassungsmechanismen an stabi-
le oder variable Umweltbedingungen und zur Existenz einer Metabolic Cold- oder -Heat
Adaptation liefern. Nur mit solchen Untersuchungen kodnnte belegt werden, dal3, wie
CLARKE (1991) postuliert, an ein Leben in den - aus menschlicher Sicht so lebensfeind-
lichen - Polarmeeren in der Summe weit geringere Anforderungen gestellt werden als in
den Tropen mit ihren hohen Umsatzraten oder in unseren Klimaten mit den sehr varia-
blen Umweltbedingungen.
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6. Anhang

Abb. A1 bis A21: Ubersicht iiber jeden einzelnen Respirationsversuch. Die Reihenfolge
entspricht der in Tab. 2.1 angegebenen. Dargestellt ist der Verlauf der Respiration (im
oberen Teil jeder Halbgrafik) und der Aktivitdt (im unteren Teil) gegen die Laufzeit
des Versuchs. Der obere Plot gibt die Rohdaten wieder (Blindwert- und ggfs.
Aminosdure- und Temperatur-korrigiert), der untere die iiber 12, 15 oder 24 Werte
geglitteten Daten. Angegeben sind das Ein- und Aussetzen der Videobeobachtung
und Phasen der Reizung mit Licht und Aminosédurelosung (AAc) und Filetextrakt
(Mawsoni-Extr.) sowie die eingesetzten Lichtintensititen (in lux) bzw.
Konzentrationen (in mg I-! bzw. ml I'1); die Hohe der Markierung ist nicht propor-
tional zur Reizmenge bzw. -intensitdt. Fiir den Versuch Borch B wurde keine
Bestimmung der Aktivitit durchgefiihrt, statt dessen wurde die Temperatur angege-
ben — man beachte die regelmaBigen Schwankungen, die wahrscheinlich auf den
Einfluf} der Gezeiten zuriickzufiihren sind. Der Versuch Pogo B wurde wegen der sehr
langen Versuchsdauer auf zwei getrennten Seiten dargestellt.
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