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Kurzfassung

Diese Arbeit befaBt sich mit der Verhaltensbiologie und Physiologie
des antarktischen Krills, Euphausia superba. Sie setzt sich zusammen
aus vier Komplexen: A
a)Aguarien— und'Unterwasserbeobaohtungen erlaubten eine detaillierte
Besohreibung und Analyse des Schwimmverhaltens. Verschiedene
Schwimmethoden, der Schwimmechanismus, die erzielten Schwimm—
geschwindigkeiten und mit dem Vorgang des Schwimmens verknlpfte
Verhaltensmuster werden dargestellt.
b)Eine umfangreiche Sammlung biometrischer Grunddaten wird mit
dieser Arbeit gegeben: Kbrpergewicht, Trockergewicht, Unterwasser-
gewicht, Volumen, Dichte und Sinkgeschwindigkeit (Jjeweils in
Abhéingigkeit zur Kdrperldnge). Fir Vergleichszwecke wurden. diese
Untersuchungen ausgedehnt auf den wesentlich kleineren nordischen
Krill aus den gemdBigten Breiten, Meganyctiphanes norvegica,
und auf den Uberwiegend benthisch lebenden Crangon crangon.
In allen genannten Beziehungen bilden die bediden pelagischen
Euphausiden gemeinsame, enge Regressionen, die sie deutlich
gegen benthische Crustaceen abgrenzen.
c)Respirationsmessungen mit simultanen VerhaltenSStudien wurden
bei unterschiedlichen 02-8pannungen im Hellen und Dunkeln
ausgefihrt, unter Einbeziehung der Adeptation. Die t8dliche
DZ-Séttigung, die kritische 02~Séttigung und die Effekte
niedriger Sauerstoffgehalte auf Uberleben, Schwimmvermdgen
und Lumineszenz werden beschrieben, weiterhin der Gesamtstoff—
wechsel und der Stoffwechselanteil flr das Schweben, i.e. die
pelagische Lebensweise, abgegrenzt. Der EinfluB der Schwarmdichte
auf die DZ—Versorgung wird diskutiert.
d)Hydrodynamische Messungen in einem Strdmungskanal ergaben
Aussagen Uber den Energieverbrauch
1. bei verschiedenen Schwimmgeschwindigkeiten, besonders im
Hinblick auf lange Wanderungen
2. fUr das Plankton~Filtern mit Hilfe des Fangkorbes.
Die Widerstandsbeiwerte C, und der beim Schwimmen erzeugte
hydrodynamische Auftrieb wurden untersucht, auBerdem die das

Absinken bestimmenden Gesetzm&Bigkeiten.



Durch Kombination dieser vier Komplexe wird mit zwei
verschiedenen, voneinander unabhiingigen Methoden der Energiehaushalt
des Krills beschrieben. Es zeigte sich, daB die auBergewthnliche
GriBe des antarktischen Krills ihm einerseits die Nutzung der sehr
groBen, aber auch zeitlichen und r&umlichen Schwankungen unterworfenen
antarktisbhen Primé&rproduktion ermiglicht, andererseits diese
auBérgewﬁhnliche KbrpergrtBe energetische und physiologische
Extremsituationen schafft. Flr ein rein pelagisches Tier ist der
adulte Krill eigentlich viel zu schwer -~ er besitzt keine Auftriebs—
hilfen wie Schwimmblase oder ﬁltrapfen - und so muB er einen erheblichen
Anteil seines Stoffwechsels daflir aufwenden, um nicht abzusinken.
Dieser Anteil steigt mit der TiergriBe und flhrt dazu, daB der
Stoffwechsel nicht, wie Ublich, proportional zur Kérperoberfléche,
sondern proportional zum Kﬁrpergewicht steigt. Diese auBergewthnlichen
Stoffwechselverhdltnisse binden den adulten Krill an sehr D2~reiches
Wasser. Die sich hierdurch ergebende Korrelation zwischen dem
Verbreitungsgebiet von Euphausia superba und der Hydrographie wird
diskutiert. Der minimale Futterbedarf und die Schwimmgeschwindigkeit,
die die Tiere aufrechterhalten missen, um mit ihrem Fangkorb genligend
Plankton aus dem Wasser filtern zu kdnnen, wird abgeschétzt. Bei
DZ—Mangel, ld@ngerem Futtermangel, oder wenn der Krill sonstwie
geschwécht ist, sinkt er sofort in die Tiefe -~ er unterliegt wahr—
scheinlich einer hohen natlrlichen Sterblichkeit (M), Die Uppige
antarktische Bodenfauna wird auf diese Weise mit Proteinen versorgt.
Es konnte weiterhin gezeigt werden, daB der Krill aus energetischer
Sicht dazu in der Lage ist, Wanderungen von mehreren hundert Kilometern
pro Monat zu bewdltigen. Versuche zur Sinnesphysiologie (Licht und
Schwerkraft) und viele Beobachtungen zum Verhalten sollen einen

Einblick in die Biologie von Euphausia superba gew&hren.



Abstract

The Swimming_Behaviour, Swimming Performance and Energie Balance

of Antarctic Krill, Euphausia superba

The behaviour and physiclogy of antarctic krill is the object of
this investigation, which consists of four sections: '

a)Aquaria and in situ under water observations allowed for a
detailed description and analysis of the swimming behaviour.
Different methods of swimming, their mechanish, the attained
swimming speeds and the behavioural patterns related to swimming
are presénted. | h

b)A comprehensive survey of krill-biometrics is given. Therein
body weight, dry weight, under water weight, volume, density
and sinking speed were regressed on body length. For purposes
of comparison these regrgssions were extended to include data
on the very much smaller krill Meganyctiphanes norvegica from
the temperate zone, and the predominantely benthié Crangon crangon.
The pelagic euphausiids coincided in their regression parameters
for all above mentioned variables but differed significantly
from the benthic Crangon crangon.

c)Respiration measurements with simultaneous behavioural studies
have been carried out at different 02 saturations with adapted
and non-adapted animals, both in lighted and darkened aguaria.
The lethal 02

effects of low oxygen concentrations on survival, swimming

saturation, the critical 02 saturation and the

performance and luminescence are described. Alsb, the total
metabolism and the portion of metabolism for hovering, that is
the "cost" of the pelagic way of living, are defined. The influence
of the swarm size upon the 02 supply is discussed.

d)Hydrodynamic measurements. in a flow tunnel provided data of the
energy consumption of
1)different swimming speeds, especially as pertaining to extended

migrations

2)the filtering of plankton by means of the filtering~basket.
The drag coefficients (cw) and the hydrodynamic 1lift generated
while swimming are determined, also the principles affecting

the sinking process are described.



The combination of these four complexes allowed for
the calculation of the energy budget of krill — employing _
two different, independant methods. It appears that the extraordinary
- body size of the antarctic krill is the key factor which makes
it bossible for this animal to utilize the enormous, but fluctuating
primary production of the Antarctic. On the other hand, the very
large body size causes tremendous physiological and energetical
liabilities: Adult krill is much too heavy for its exclusively
pelagic way of living, he does not possess a device to increase its
buoyancy such as swimm bladder or high oil content. Therefore,
the krill has to defray a rather considerable amount of his
metabolism to the struggle against sinking. This portion
increases with body size, which has the following implication:
Metabolism in krill does not increase in proportion to a body surface
as in common in most other aquatic animals, but in proportion to
body weight. This extraordinary performance can only be accomplished
in very well oxygenated waters ~ a fact, which yields a correlation
between krill distribution and hydrological regime.
The minimum food requirements and the swimming speed necessary for
obtaining the minimum amount of plankton filtered are estimated.
Any lack of sufficient oxygen or sufficient food or any weakening
of the animal results in a inevitabié sinking to the bottom,. entailing
a high natural mortality (M). This mechanism should provide the
abundant bottom fauna with an abundant food suppiy.
It could be demonstrated that from the energetic point of view
krill is capable of migrating several hundreds kilometers per month.
The results of experiments pertaining to sensory mechanisms
(light and gravity) and many observations on krill behaviour are
presentedvto increase the knowledge of the biology of Euphausia

superba.
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Einleitung
Der antarktische Krill, Euphausia superba; ist eine der erfolgreichsten
Arten unserer Erde, seine Biomaesse ist wahrscheinlich'grﬁBer als

die der gesamfen Menschheit; dennoch ist unser Wissen Uber ihn
recht llickenhaft., Dies gilt insbesondere flir Physiologie und
Verhaltensbiologie des Krill, denen sich diese Untersuchung widﬁet
(Literaturlibersicht s. Diskussion).

Aber es ist.nicht nur das Sammeln fehlender Fakten Uber

ein relativ unbekanntes Tier, was mich an dieser Arbeit reizte;
bietet die Antarktisforschung doch die Chance, "Extreme" zu unter—
suchen, deren Kenntnis oft erst die Gesetzmi&Bigkeiten -des "Nofmalen"
- z.B. der Biologie gemdBigter Breiten - enthiillt, um'dann wiederum
erkennen zu kinnen, was das "Extrem" eigentlich so extrem macht.,
Aus diesem Grunde wurde auch der Krill nicht isoliert uﬁterSucht,
sondern eilnige Messungen dehnten sich auf andere Crustéceen aus.

Ich habe versucht, durch mdglichst verschiedenartige
und voneinasnder unabhingige Methoden einige Aspekte der Lebensweise
des Krills darzustellen und numerisch zu belegen, als Baustein
flr ein Ukomodell der Antarktis. Schwimmechanismus, Schwimmverhalten
und Schwimmleistung wurden anhand von Agquarien— und UW-Foto~ und
Filmaufnahmen analysiert, und dienten zusammen mit hydrddynamischen
Untersuchungen, Respirationsmessungen und diversen biometrischen
Grunddaten einer Abschdtzung der Energiebilanz.

Die Untersuchungen erfolgten groBtenteils wéhrend
der 2. deutschen Antarktis-Expediticn an Bord des Fischereiforschungs—
schiffes "Walther Herwig" im SiUdsommer 1977/78. Materialbeschaffung

und Stationsdaten siehe KILS, 1979.



Ein Teil der Versuchsergebnisse liegt schon verdffentlicht vor:
"Performance of Antarctic Krill, Euphausia superba, at different

levels of oxygen saturation", 1979. Eine Kenntnis dieser Veriffentlichung
ist zum Verst@ndnis der Gesamtarbeit unerléiBlich, sie ist im Anhang

mit eingebunden.



1. Analyse des Schwimmens

Material und Methode

Um einen allgemeinen Eindruck vom Schwimmverhalten.des Krills
zu bekommen, wurde dieser in 63 1 Plexiglasbecken an Bord
gehdltert. Diese Becken waren mit einem Plexiglasdeckel verschlos-
sen und luftfrei mit Seewasser (T = 1DC) gefullt. Daé Labor befand sich in
HBhe der Wasserlinie in der Mitte des Schiffes, wodurch eine Bewegung
des Beckeninhaltes kaum sfattfand. Hinter der Frontscheibe‘war in
4 cm Abstand eine parallele Plexiglasplatte (mit Scm MeBraster)
eingehdingt. Nur Krill, der diese Schicht (4 om x ‘50 cm x 30 cm)
durchschwamm, wurde zur Auswertung herangezogen. Auf diese MeBzone
war eine Filmkamera gerichtet, mit einem Makroobjektiv groBer
Brenrweite (Gegenstandsweite = 48 X BGegenstandsgriiBe, so daB der
Léngenfehler, bedingt durch den 4 cm Spielraum der MeBzone <:6 % waf);
Die Bildfolge betrug 18 ms, es wurden 25000 Bilder a@ufgenommen.
Die Beleuchtungseinrichtung konnte von 1400~ 88 000 lux gefegelt
werden. Das Filmmaterial wurde um 1.5 Blendenstufen Uberbelichtet,
damit auch die feinen Borstenenden der Pleopoden noch innerhalb des

" Kontrastumfanges lagen. Wurde die volle Beleuchtung aus dem Dunkeln
heraus pldtzlich eingeschaltet, reagierten die Tiere mit heftigen
Fluchtbewegungen. Dieses Verhalten konnte dazu genutzt werdén, um
maximale Schwimmgeschwindigkeiten zu erzeugen und zu messen. Wurde
das Licht langsam stérker, erfolgte diese Reaktion nicht; selbst
L8 000 lux schien die Tiere nicht zu irritieren (Mittagssonne é
100000 lux an der Meeresoberfléche). Um die erzeugte Wasserstromung

verfolgen zu kdnnen, wurden ins Wasser Driftkdrperchen (¢ = 1.028)

gemischt.



Zus8itzlich wurde Uber mehrere Tage hinweg ein Aquarium
durch ein Kamerasystem kontrolliert, das alle Y min ein Photo des
ganzen Beckens aufnahm. Hiermit wurden spéter die Schwimmwinkel der
Tiere ausgewertet. Uber Tag wurde das Labor durch Neonrdhren (650 1x)
beleuchtet, Hachts Qar es dunkel. Die Belichtung erfolgte durch zwei
sehr schwache Blitze (zusammen ca. 130 BCPS).

Die Haltung der sehr feinen Borsten an den Pleopoden
wdhrend des Schlages wurde untersucht, indem lebender Krill zwischen
zwel Glasplatten unter Wasser seitlich sanft eingeklemmt wurde, bei
fortlaufendem Pleopodenschlag. W8hrend der Bewegung wurde durch einen
sehr kurzen Elektronenblitz (t = 10)45) die Stellung der Borsten
auf 6 x 6 cm Filmmaterial mit hochaufldsenden Objektiven aufgezeichnet.

Um einen Eindruck des Schwimmverhaltens in der natlirlichen
Umgebung zu bekommen, kam eine Unterwasser-Fernsehkamera in Tiefen
von 0 - 30 m zum Einsatz.

Weiterhin wurde ein variables Unterwasser Kamerssystem
entwickelt und in situ angewandt. Aus einem stromlinienf@rmigen Geh&use
(& = 20 om) blicken nach vorn eine Kamera und zwei Blitze. Die Optik
ist so eingestellt, daB nur ein 4 cm schmaler Bereich zwischen 108 cm
und 112 om vor der Kemera scherf abgebildet wird (Abb. 1). Jedes
Bild wird durch zwei kurz aufeinanderfolgende Blitze (4t = 20 ms)
belichtet, 0 daB ein sich bewegender Krill zwedimal - um einen

geringen Betrag verschoben - abgebildet wird. Ausgewertet werden



1) FREE FALLING
CAMERA SYSTEM

3 m-s-1

to 45 m depth
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3.1 m-s | (6 knots) 20 sec = 62 m
in 17. m depth A ' '

Abb. 1 Automatisches Unterwasser—Photosystem; Einsatz als Freifallkemera

und als Schleppkemera (Erléuterungen siehe Text)



nur die scharf abgebildeten (also 108 - 112 cm entfernten) Tiere.
Die Aufnahmen liefefn Informationen Uber Schwimmrichtung, Schwimm-
geschwindigkeit, Anordnung im Raum, Tierl&nge und Individuendichte.
Eingesetéé'wufde dieses System auf zwei Arten:. ‘ o

1) Als‘FreiFallkamera vaom treibenden Schiff:

Eingebauter Bleiballast und ein Stabilisierungsring am hinteren
Ende lassen das System unter Wasser mit 3rm5—1 senkrecht in die Tiefe
stlrzen. Wéhrend des Fallens wird alle 0.33 Sekunden ein Bild

mit Doppelblitz aufgenommen, so daB in Absté&nden von 1 m je eine

4 om dicke Zone abgebildet wird., In 45 m Tiefe wird die Kamera
durch ein dinnes Nylonseil abgefangen, hierdurch ausgeschaltet und
wieder an Bord geborgen,

2) Als Schleppkamera vom fahrenden Schiff:

In einer Tiefe von 17 m wird die Kamera mit 6 kn (2 3.1 m-s~1)
geschleppt. Alle 20 Sekunden (£ 62 m) wird eine Aufnahme gemacht. Die
Kapazitét von Kamera, Blitzen und Elektronik betrégt 3600 Bilder.

Das beim Schwimmen erzeugte Strémungsfeld wurde an
Meganyctiphanes norvegica untersucht. Hierzu wurde des Tier mit dem
Lerepax an.einem dinnen Haltedraht festgeklebt (ﬁit Cyano — Acrylat)
und die Bahn von Driftteilchen (g = 1.028) photographisch verfolgt.
Alle anderen Versuche dieses Kapitels erfolgten mit Euphausia superba
an Bord des FFS "Walter Herwig" im Januar 1978 (Fangzeit, Fanggebiet,
Fangmethode und Auswahl siehe KILS, 1979).

Zur photometrischen Auswertung wurden die Filme auf eine

Mattscheibe mit MeBraster einzeln projiziert.



Ergebnisse

Der Krill bedient sich zweier Methoden, um den Antrieb flr aektive
Fortbewegung zu erzeugen: das Pleopodenschwimmen, waléhes wahl aié

die normalg Art der Forthbewegung angésehen weraen muB und Uber sehr
lange Zeitrdume aufrecht erhalten werden kann, und ein durch ruckartiges
Einschlagen des Schwanzes (Schwanzschwimmen) gekennzeichnetes
Schwimmverhalfen, welches als Fluchtreaktipon gedeutet wird und das

Tier wahrscheinlich schnell ermidet,

1.1 Pleopodenschwimmen

Am 1. bis 5. Abdominalsegment besitzt der Krill 5 kréftige éeinpaare,
die Pleopoden (Abb. 2). Sie lassen sich gut mit einem Paddel
vergleichen: An dem zweigliedrigen Protopoditen als Stiel sitzen
groBe Fléchen, gebildet durch Exof und Endopodit und deren Borsten-
saum. Im voll entfalteten Zustand betrégt die Lénge‘dieses "Paddels"
fast 1/4 der Krill -~ Linge. Die Pleopoden setzen ém caddal—ventralen
Ende der Abdominalsegmente an und werden durch kréftige, diagonal
nach cranial-dorsal laufende Muskelstrénge (Abb. 3) angetrieben; und
zwar werden die Protopoditen rhythmisch vor—- und- zurlickgeschlagen, jeweils
die beiden einem Segment zugehSrigen Beine synchron, Wdhrend des
Riickschlagens werden Exo— und Endopedit durch die Muskeln des
Protopoditen gespreizt. Die Borstensdume entfalten sich durch den
Wasserdruck und es bildet sich eine breite und tief yentral vorreichende
Flache (Abb. 4, 5). Wahrend des Vorschlages werden Exo- und Endopodit
Ubereinandergelegt.»Die Borsten klappen durbh den Jjetzt entgegen—
gesetzten WasserdPQCk nach hinten und legen sich eng an Exo- und

Endopodit an. Diese werden zus#itzlich noch in eine kOrperparallele
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Abb. 3 Pleopoden wéhrend des Schlagens: 1. Pleopode Schlag beendet, in hinterster
Stellung; 2. Pl. beginnender Vorschlag, Exo-Endopoditen in kdrperparalleler
Lage; 3. Pl. vollendeter Vorschlag; 4. Pl. erneutes Ausklappen der

Exo-Endopoditen; 5. Pl. beginnender Riickschlag (intense beat)
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Abb, 4  Frontansicht eines Pleopodenpeares, rechts beim Riickschlag, links

beim Vorschlag, bei dem in Wirklichkeit Exo~ und Endopodit noch

zuséitzlich in eine fast Rlcken-parallele Lage nach hinten geklappt werden



Abb, S

9

Pleopoden wédhrend des Schlagens: 1. Pleopode  in vorderster Stellung;

2. Pl. beginnender Schlag; 3. Pl. maximaler Schlag, voll entfaltet
(etwas seitlich verdreht); 4. Pl. ausklingender Schlag; 5. Pl. Vorschlag

zusemmengefaltet (nur hinterer Pl., vorderer geschddigt)



Stellung gebracht (nicht in Abb. 4 dargestellt, siehe hierzu Abb.
G: intense beat, bei 200 ms, und Abb. 3: 2. Pleopode), so daB von vorn

gesehen fast nur noch die Protopoditen als Widerstandsfliche Ubrigbleiben.

Diese Fléohénverénderung wird dadurch unterstiitzt, daB sowohl
Exo- Endopodit, als auch deren Borsten nach hinten beﬁegbar sind,
nach vorn aber nicht‘dbar die Ebene der Paddelfliche hinaus umklappen
konnen. Die Kréftedifferenz zwischen Vor- pnd Hﬁckschlag ergibt den
Vortrieb, | |
Der an konservierten Tieren so plump und uneffektiv scheinende
.Bewegungsapparat zeigt sich bei Untersuchungen‘an lebendem Krill
als hochentwickeltes, wirkungsvolles Antriebsorgan, mit dessen
Hilfe, wie noch gezeigt werden wird, beachtliche Schwimmleistungen
 erzielt werden (Abb. 5).
Die Pleopoden schlagen metachromn von hinten nach vorn
(Abb, 7), wobei eine Einzelamplitude genausolange dauert, wie das
Durchlaufen der Schlagwelle vom 5. zum 1. Pleapod (= Pﬁase),
d.h. wenn der 1. Pleopod seinen Schlag beendet hat, beginnt der 5.
gerade von neuem, so daB zu jedem Zeitpunkt sich esines der Beinpaare
im Zustand maximalen Schubes befindet. Die sechs Exopoditen der
Thoracopoden (fiir den Schwimmvorgang ohne Bédeutung) durchleufen
auch eine metachrone Schlagfolge von hinten nach vorn mit der
gleicﬁen Phase, und zwar schlieBt der Schlag des 6. Thoracopoden
‘an den Schlag des 1. Pleopoden an, so daB eine Erregungswelle von
hinten nach vorn das Tier durchl&uft (wéhrend zwei Phasen). \
In der vordersten Stellung befinden sich die Protopoditen
der Plesopoden in eineryfast kirperperallelen Lage, Der Winkel, den

die Protopoditen beim Schlag Uberstreichen, ist in Abb., 8
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Abb. 7 Schlagfolge der Pleopoden (unten) und der Exopoditen der Thoracopoden (oben);

die Ziffern bezeichnen die Nummern der GliedmaBen



als schwarze Fldche eingetragen. Es f&llt auf, daB dieser von vorn
nach hinten zunimmt: von 62° des 1. Plecpoden bis auf 1320 des
5. Pleopoden. Sbhraffiert ist die von den Endo- Exopoditen des
4., Pleopoden Uberstrichene Fl&che, wobei jene jeweils in der vordersten
und hintersten Stellung gezeichnet sind. Auch die Bahnlinien der
Bainspitzen beim Schlag nach hinten (&uBere Kurve) und nach vorn
(innere Kurve) sind dargestellt. Die vom Exo- Endopodit Uberstrichenen
Fléchen sind jeweils‘in mm2 angegeben (die Zahlen in Klammern
entsprechen der Differenz zwischen Vor— und Rlcksechlag). Die oberste
Zahl gibt die Summe der Fléchen (A vV B v ...)die Zahl darunter
die Gesamtfléche ohne Uberschneidung (AU B U ...~ AN B=BNnGC - ...)
an.

Abb., 9 zeigt die Bahnlinien der Pleopodenspitzen
aus ventraler Sicht, die innere Linie beim Vor-, die &uBere beim
Rlckschlag. Hieraus wird deutlich, wie weit die Pleopoden lateral
ins Wasser hineinwirken, und auch, wie klein sie beim Nach~vorn-ziehen
zusammengelegt werden. Schraffiert ist die Uberstrichene Fléche des
rechten 4. Pleopods. Die Punkte sind 18 ms-Zeitmarken (nur auf der
AuBenkurve) .

Das durch die Plegpoden erzeugte Strimungsfeld ist
in Abb, 10 'dargestellt. Die L&nge der Pfeile ist ein MaB flr die
Stromungsgeschwindigkeit. Das Wasser wird in einem relativ breiten
Bereich weggeschleudert. Die dicken Linien geben die Stromgrenze
des "Antriebstrahls" an. Auffdllig ist, daB das Wasser nicht direkt
nach hinten, sondern im Mittel ca. a0® zur Rickenlinie nach schrég

unten abgegeben wird; hierauf wird spéter noch ausflihrlich eingegangen.
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Bei verstérktem Pleopodenschlag ergibt oich ©in ctwes
verdndertes Bild (Abb, 11 ) : Der Strahl ist nichi rehr co weit
aufgeféchert und die mittlere Richtung baetrigt ca &° zur fAlickenlinis.
Im Zentrum des Strahls ist das Wasssr auf lber C @ﬁ~&~z Broochieunigt.

Der EinfluB des Telsons ist aus Abb. 12 zu oroehen:

Die vordere Stromgrenze bleibt relativ unverdndert, witprond die
hintere nach vorn verlagert wird. Insgesamt entoiont cin rocht
gebiindelter Strahl mit einer mittleren Richtung 2> Gt pur lidckenlinie,

Nebenbel sei hier bemerkt, daB im vorderim Hereicn
des Krills eine StrSmung l8uft, in dis das Tier nur «einen rangkorb
hineinzuhalten braucht , um selbst ohne Vorwdrtsbesegurg filtern

zu konnen.

1.2 __Schwanzschwimmen

Die zweite Art der Fortbewegung ist das Schwanzschwimmet, Hierbel
wird das ausgebreitete Telson ruckertig bis in die hihe des hang-
korbes geschlagen, wodurch das Tier stark nach hinten besichleunigt
wird. In dieser stromlinienftrmigen Form schiefBit der Krill mit

ca. 100 cm- s rlickwéirts. Nach einer Strecke, die dem 1,4 — ? fachem
seiner Kdrperldnge entspricht, strackt er den Gohwanz bei zusamman-
gelegtem Telson wieder, um dann mit eilnem erneuten Schlag den
gleichen Vorgang zu wiederholen (Abb. 13 und 14).Es wird eine
mittlere Geschwindigkeit bis zu 60 om-s™ | erreicht, welche lber
mindestens 50 cm, wahrscheinlich mehr, aufrecht erhalten werden

kann, Die Schlagfrequenz ist mit 7 Einachldgen pro Sekunde erstaunlich
hoch und mit dem Auge nicht wahrzunehmsn.

DaB selbst bei dieser hohen Geschwindigkeit der Krill
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Abb. 14 und 15 Beschreibung siehe Abb, 410
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noch in der Lage ist, kontrolliert seinen Weg zu finden, zeigt

Abb. 15, In der Bahn des heranschieBenden Krills liegt ein aﬁderes

Tier (dunkel gezeichnet). Kurz vor dem drohenden ZusemmenstoB

verlangsamt der Krill die Geschwindigkeit, &ndert die Richtung

etwas, um dann wieder mit hoherer Geschwindigkeit seinen WeQ fort-

zusetzen, ohne das andere Tier berlihrt zu haben. Dié bestielten

Augen werden beim Schwanzschwimmen hoch Uber den Kﬁrper gehalten,

so daB sie trotz Rlckwértsbewegung in Schwimmrichtung blicken konnen.
Wéhrend des Streckens des Schwanzes gegen die Bewegungs— }

richtung sinkt die Geschwindigkeit zwangslédufig etwes ab, so daB

diese Art der Bewegung ungleichméBiger als das Pleopndensohwimmen

ist, wie die zeitliche Auflisung der Geschwindigkeit in Abﬁ. 16 zeigt.

1.3. Schwimmgeschwindigkeiten

Die erreichbare Schwimmgeschwindigkeit ist wie bel allen Tieren von
der KorpergriBe abhdngig. Abb. 17 zeigt diesen Zusammenhang.
Die Punkte kennzeichnen das Pleopodenschwimmen (wobei die grdéBeren
die maximalen Leistungen zeigen), die Quadrate das Schwanzschwimmen.
Grob 1l&Bt sich sagen, daB der Krill die 9~fache Kdrperlénge pro
Sekunde beim Pleopodenschwimmen, und die 12~fache Kérperlénge pro
Sekunde beim SchWanzschwimmen erreichen kann. Trotz séiner nicht
sehr stromlinienfBrmig erscheinenden Gestalt steht der Krill selbst
schnell schwimmenden Fischen vergleichbarer GroBe nicht nach (ALEYEV,
1977).

Das Pleopodenschwimmen ist zweifellos die normale
Art der Fortbewegung, das Schwanzschwimmen die Ausnahme, Im Aguarium

wurde dieses durch plétzliches intensives Belsuchten ausgeldst.
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Auch wenn frisch gefangener Krill mit der Hand im Aguarium- berlihrt
wurde, reagierte er mit Schwanzschwimmen. Ob er sein Fluchtpotential
gegen Fische und Fischereinetze einsetzt, ist nicht klar zu sagen.
MAHB,1962,beobachtete, wie Fische an der Oberfliche stehenden

Krill als leichte Beute von unten schnappten, ohne daB eine Flucht~
reaktion erkennbar war. Auf die UW—Fefnsehkamera und die Schlepp-
kamera, welche sich beide von der Seite ndherten, reagierte der
Krill mit Flucht durch Schwanzschwimmen, wie durch die typische
Haltung auf Abb. 18 (Schleppkamera) zu erkennen ist. Auf die
Freifellkamera, alsoc eine Anngherung von oben, reagierte der Krill

nicht mit Schwanzschwimmen,



Abb. 18 Doppelaufnahmen der Schleppkamera; die den Krill in der typischen Haltung

des Schwanzschwimmens zeigt
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1.4._Methoden der Geschwindigkeitssteigerung

Grundsdtzlich bestehen zwei Mbglichkeiten zur Geschwindigkeitssteigerung:
Eine ErhBhung der Schlagfrequenz und eine Verdnderung des Schlages

(z.B. der Amplitude, Ausflihrung). In Abb, 19 ist die Schlagfrequenz

der Pleopoden (schwarze Punkte, linke Ordinate) Uber der Geschwindigkeit
aufgetragen. Im Geschwindigkeitsbereich zwischen 15 und 40 cm-s"1
herrscht eine lineare Beziehung, deren gedachte Verlé&ngerung durch
den Nullpunkt l8uft. Flr Geschwindigkeiten unterhalb 15 cm-s—1
liegen die gemessenen Freguenzen jedoch oberhalb dieser Nullpunktlinie;
die Ordinate wird bei f = 2.5 b-s”1 geschnitten., Keine§ der unter—
suchten Tiere (im Gr&Benbereich zwischen 40 und 50 mm) zeigte eine
Frequenz niedriger als 2.4 b-s-q. Selbst sterbende Tiere behalten

diese Frequenz bei. Der Schlagrhythmus scheint ein Automatismus zu

sein, denn abgetrennte Abdomen schlugen autonom in gewohnter Weise

flr mehrere Stunden weiter (metachron und wie oben beschrieben).

Der Krill kann Jjedoch den Schlag villig stoppen; die
Pleopoden schlagen also entweder gar nicht, oder aber mit einer
Frequenz wvaon Uber 2.4 b-s‘1. Diese Minimalfrequenz ist von der GriBe
der Tiere abhdngig, wie in Abb. 20 gezeigt. Die Kreise stehen fir
Euphausia superba, die Punkte flr Meganyctiphanes norvegica.

Im Geschwindigkeitsbereich von 0 bis 15 cm-s_1, in dem die
linear—-nullpunktschneidende Beziehung verlassen wird, mlissen weitere
Faktoren Beachtung finden. Trédgt man Uber der Geschwindigkeit die
zurlickgelegte Strecke pro Schlag auf (Abb. 19 Kreise, rechte Ordinate),

so steigt diese von Null ausgehend langsem an, d.h. zur Erzielung

hherer Fortbewegungsgeschwindigkeiten transportiert ein einzelrer
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Plgopodenschlag das Tier lber eine griBere Strecke, er muB alsc
effektiver geworden sein. Bei 15 cm-s—q hat diese Beziehung einen
Knick, sie wird Abszissen-parallel, d.h. ap hier findet keine
Steigeang derWScﬁlag—Effektivitét méhr statt; Uber 15 cm-s~1‘
setzt dann die oben beschriebene 1inéare Beziehung zuf Freguenz ein.
Die Anderqng der Schlag-Effektivitdt ist in Abb. 21
dargestellt am Beispiél des 2, Pleopoden eines 48 mm langen Krills.
Vom schwachen Uber den mittleren zum starken Schlag &ndert sich
die Frequenz nur wenig {von 2,5Uber 2,8 auf 3 b~s'1); die erzielte
Schwimmgeschwindigkeit jedoch von Odber4 auf 7.5 cmes ~ .
Folgendé Verédnderungen lassen sich erkennen: Der Uberdeckte Winkel
des Protopoditen steigt von 340Uber 61° auf 84°. Die Uberstrichene
Fléche der Exo~-Endopoditen steigt von 29 mm2Uber 53 mm2 euf 63 mm2
{Teilflichen in Klammern). Beim Vorschlag werden die Exo-Endopoditen
immer ndher an den Kdrper herangezogen, von 6.7 mmiber 5.9 mm auf
4,9 mm. Die Bewegungsgeschwindigkeit der Pleopodenspitzen steigt
auf Uber 20 cm.s” an.
Eingetragen ist weiterhin der Flachemmittelpunkt der
von Exo~Endopoditen Uberstrichenen Fl&dche und die theoretische
Kraftrichtung tangential zum Zentrum dés Abdominalgelenkes, Da die -
WinkelvergréBerung des Protopoditen nur nach hinten erfolgt, wird
,deerinkél der Kraft zur Rlckenlinie kleiner, wie auch im Strimungs-
feld (Abb. 10,11) bestétigt; in Klemmern die Ldnge der eingezeichneten
theoretischen Kraftvektoren als Relativzahlen gewagen an den Flé&chen

(die gekreuzt schraffierte mit doppeltem Gewicht; potenziert mit

2, da J~dimensional),
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Zusammenfassend 188t sich sagen, daB der Krill im
HBereich von 0 - 15 t:m»:s,mlI im wesentlichen durch Veré&nderung der
. Gchlagausfihrung die Geschwindigkeit reguliert; bei 15 cm-s_1
ist der Pleopodenschlag optimal ausgefphrt. Im Bereich von 15 bis
40 em. s~ bestimmt die Schlagfrequenz die Beschwindigkeit. Bei
40 Cm‘5~1 schlagen die Pleopoden mit Uber 10 Schldgen pro Sekunde,
eine erstaunliche Leistung flUr so leicht gebaute Gebilde in dem
doch recht viskosen Medium Wasser. Hhere Geschwindigkeiten lassen
sich wohl nur durch das Schwanzschwimmen erzielen, dessen der
Krill sich zwischen 40 und 60 c:m-s—"l bedient, Beim Schwanzschwimmen
(riickwdrts) werden Antennen, Antennenschuppen und Fangkorb hinter-—

hergezogen und sind so bei den hohen Geschwindigkeiten vor dem

Staudruck besser geschiitzt.
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2. _Beziehungen zur Schwerkraft

Die Untersuchungen des Strémungsfeldes beim Schwimmen (Abb. 10;
1?, 12)  und die Analyse des Pleopodenschlages (Abb, 21 ) zeigten,
daB die vom Krill erzeugte Antréebskra%t nicht, wie eigentlich |
zu erwarten, direkt nach hinten gerichtet ist, sondern schréyg nach
unten. Der EinfluB der Erdbeschleunigung auf den Krill sollte |

als migliche Uréache hierflr untersucht werden.

Material und Methode

Die Bestimmung des Massenschwerpunktes erfolgte, indem foter Krill
unter Wasser durch zwei gegeniiberliegende Nadelspitzen gehalten
wurde, so daB er sich in diesem "Lager" frei drehen konnte; die
Ansatzpunkte der Spitzen wurden solange veréindert, bis der Krill
sich nicht mehr verdrehte, also bis er "in der Waage" hing. Der
Kraftschwerpunkt bezeichnet das Zentrum der ermittelten Fl&che, .
auf die Exo- und Endopdditen der funf Pleopoden~Paare Einflull
nehmen kﬁnneﬁ. Die Bestimmung des SchwimmWinKEISv(zwischen.RUcken-
linie und Horizantalér) erfolgte photometrisch aus den vorn beschriebenen
Dauerregistrierungen und den Makrozeitdehneraufnahmen, welche auch
Messungen der Schwimmgeschwindigkeit ermd8glichten. Zur Auswertung
gelangten nur Tiere, bei denen die HEhe von Tergit-Unterkante

bis zﬁr HUckenlinie des 1. Abdominalsegmentes 15 4% der Tierlénge
nicht Uberschfitt, die also wirklich von der Seite abgebildet

waren, um so Winkelfehler zu vermeiden. Die Sauerstoffversuche

sind beschrieben in KILS, 1979.
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theoretisch zu fordernde Stellung fUr das Schweben am Fleck



- 16 -

Ergebnisse

?e1. laccenschwerpunkt und Kraftschwerpunkt

In Abb, 22 sind Massenschwerpunkt und Kraftschwerpunkt eingezeichnet.
Da der Krill, wie spéter noch gezeigt w}fd, auch unter Wasser

ein nicht zu vernachléssigendes Gewicht:hat, und da Massenschwer-
punkt und Kraftschwerpunkt Ortlich nicht zusammenfallen, 1&Bt

sich folgende, theoretische Uberlegung anstellen:

Wollte der Krill im Wasser am Fleck schweben, so kénnte er dies

nur in einer Stellung, in der sich der Massenschwerpunkt direkt
senkrecht Uber dem Kraftschwerpunkt befénde; in jeder anderen
Stellung wirde eine Qnéusgeglichene Kraft Ubrigbleiben und das

Tier nach vorn oder hinten beschleunigen. Jene Bedingung wére

bei einem Schwimm@inkel (Ruckenlinie zur Horizontalen) von ca.55°
erfillt. Das Wasser mUBte senkrecht nach unten, d.h. in einem
Winkel von 35° zur Rlickenlinie weggeschleudert werden. Eine erste
Bestédtigung dieser Hypothese findet man im tats&chlich beobachteten
Strﬁmungéfeld des schwachen Pleopodenschlages (Abb. 10 ) mit einem
mittleren Strahlwinkel von ca. 400 zur RUckeniinie (vergleiche

hierzu auch Abb, 21: soft beat).

2,2, Korrelation Schwimmgeschwindigkeit/Schwimmwinkel

Eine weitere Bestétigung der angesprochenen Hypothesé gibt

die Abb, 23 : Auf der Abszisse sind die Schwimmwinkel von sich

horizontal durchs Wasser bewegenden Tieren aufgetragen (zur Ver-
deutlichuhg im Kasten angedeutet), auf der Ordinate deren Geschwindigkeit
(positiv nach vorn, negativ rickwdrts) : Es besteht eine klare

Abhéngigkeif zwischen Schwimmwinkel und Geschwindigkeit;
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chne Vortrieb schweben nur Tiere mit einem Schwimmwinkel zwischen
50° und 550; bei kleineren Winkeln bewegt siéh der Krill nach varn,
beli griBeren nach hinten.

Die Abb. 24 zeigt eine Hiufigkeitsverteilung der beobachteten
Schwimmwinkel (n = 1019, zufdllige Stichprobennahme). Es ist keinesfalls
80, dal die Tiere wie schwerelos im Raum umhertreiben, sondern es ergibt
sich ein klarer Mittelwert bei 45.3°. Die Tiere stemmen sich also sehr
wohl gegen die Erdbeschleunigung. Der mittlere Schwimmwinkel liegt 10°
unter dem 55° Schwebewinkel, d.ﬁ. die Addition der Schwimmrichtungen

aller Tiere resultiert in einer Vorwirtsbewegung.

2.3._Konditionsbedingte Anderung des Schwimmverhaltens

Weiltere Versuche zeigten, daB Mittelwert und Standardabwéichung sich
hit der Kondition der Tiere verédndern. Abb. 25 zeigt einen DzuMangel
Versuch (Beschreibung siehe KILS, 1979). Im oberen Koordinatensystem
sind mittlerer Schwimmwinkel und Standerdabweichung bel nachlassender
Op—Spannung dargestellt: Unter glnstigen Sauerstoff-Bedingungen
schwimmen die Tiere lebhaft umher, die Abweilchung vom 55° Schwebewinkel
ist groli, der mittlere Schwimmwinkel betrdéigt ca. 350, auch die
Standerdabweichung ist mit ca. o5° noch hoch. Beil sinkendem Dg—Angebot
niihert sich der mittlere Winkel immer mehr dem 55° Schwebewinkel und
die Standardabweichung sinkt, schon lange bevor der LED—Wert erreicht
wird (Koordinatensystem unten). SchlieBlich schwimmen die Tiere gar
nicht mehr umher, sondern stehen alle am Fleck im 55° Winkel und
versuchen, sich gegen das Absinken zu stréuben. Verringert sich die

O?—Spannung noch mehr, sind die Tiere nicht mehr in der Lage, sich



@
g
0 | Te] ig}
™ N - O \—:MLOO
veociTy 'V b L
(n)
100 — h x = 45,3°
0 ;i s = 30.4° a
- = -
i R
o)
» _
g ']l Euphausia superba = -
: ]
" )
o g
e 50 - = B
[aa]
Z -y
: p——
= . ]
) d | -
n= 1019
= % L
0 - | Py 3
27%° 1804" 90; \ 0; 27£°

|
|
}

POSITION IN SPACE

Abb. 24 Hiufigkeitsverteilung der Schwimmwinkel von 1019 Euphausia superba

(Erlduterungen sighe Text)



hovering angle (v s 0) 55°

50°

g 30° ~
> (@)
E: -
o =
= >
% a
= o
> S
= =
= &

100 - 90 80 70 60

| % 0, SATURATION
50 — ‘*x\
4 N
= \LIVING
4
- SWIMMING |
S —_—— - - "‘\’\""""'Lso
5 A

=

0 v 1 7 | v T ' I

100 90 80 70 60

yA O2 SATURATION

Abb. 24 Verinderung des mittleren Schwimmwinkels und der Standardabweichung

im O -Mengel Versuch



- 18 -

trotz fortlaufendem Plespodenschlag (f = 2.4 b~s‘1, Intensitiit geschwicht)
im Wasser zu halten; sie liegen dann auf dem Boden, die Pleopoden

Jedoch arbeiten weiter, bis das Tier stirbt (kein Herzschlag).

Der Zusammenhang von Schwimmgeschwindigkeit und
Schwimmwinkel kdnnte flr zuklnftige Labbrversuche als einfacher
Bio-Test genutzt werden: Je mehr der mittlere Schwimmwinkel sich
557 ndhert, und je geringer die Standardabweichung, desto grBer
die Schddigung der Tiere (dér Schwimmwinkel 1&Bt sich photographisch

leicht, kontinuierlich und ohne Stérung der Tiere erfassen).

2.4. Statischer Sinn zur Lagekontrolle

Bisher ist beim Krill keine Statocyste nachgewiesen; so stellte sich
die Frage, wie die Tiere es fertigbringen, ihre Korperstellung immer
so zu kontrollieren, daB die Schwerkraft gerade kompensiert und ein
Absinken vermieden wird. Am Tage scheint der Krill sich durch das
Licht zu orientieren wie folgende Versuche zeigtens

Yiurde &chwebender Krill von oben beleuchtet (0.3 = 700 1ux),

zeigte er seinen normalen 55° Winkel. Bei einer seitlichen Beleuchtung
kannte dieser Winkel nicht beibehalten werden, worauf der Krill
regelrecht nach schrég unten abrutschte, bis er an die Wand des
Aguariums stieB. Eine Beleuchtung von unten resultierte in einer
Schwimmhaltung von 58° + 1800, in der der Krill allerdings sofort
nach unten abstlirzte und auf den Boden aufschlug. Wurden die Tiere
daran gehindert, ihren Kérper zu drehen, so drehten sich dennoch

die Augen und behielten immer die gleiche Stellung zur Beleuchtung

gin, Uber einen Winkel von 360°, Eine der Aufgeben der groBen,
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gut ausgebildeten Augen ist sicherlich die Kontrblle der StelluAQ
des Tieres im Raum. Weitere Versuche mit Licht verschiedener
Polarisations~tbenen ergaben keine klaren Aussagén.

Widhrend des antarktischen Winters Qnd unter dem Eis ist
'dié Lichtintensitit HuBerst gering. Versuche in Dunkelheit sollten
kliren, ob der Krill sein Orientierungsvermfgen (de ohne Statocyste)
verliert. Es ergab sich eine der Abb. 24 sehr &hnliche Hiufigkeits—
verteilung mit einem mittleren Schwimmwinkel wvon 47° und einer
Standardabweichung von 250, d.h. die Tiere sind in der lLage, direkt
das Schwerefeld der Erde wahrzunehmen. Als Rezeptor kdnnten die
Antennen dienen, da diese schwerer als Wasser sind, beim Schweben

immer etwas nach unten durchh@ngen und an der Basis reichlich

mit Nerven bestlickt sind (Abb. 26).



Abb, 26 Vorderteil von Euphausia superba, gut zu erkennen sind die kré&ftigen

Nervenstrédnge zu den 1. Antennen, die groBen Augen und die durchsichtige
Kutikula
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piometrische Grunddaten

Flr die burchf&hrung energetischer Berechnungen war es notwendig,
eine ganze Reihe von biometrischen Daten zu ermitteln. Sie sind
in diesem Kapitel zusammenhéngend und vollsténdig dargestellt,
werden aber nur spdrlich kommentiert, da sie dem ndchsten Kapitel

als Grundlege dienen und dort eine ndhere Erlduterung finden.

Material und Methode

Flr Vergleichszwecke wurden die Messungen nicht-nur am antarktischen
Krill, Euphausia superba, sondern auch am nordischen Krill,
Meganyctiphanes norvegica, durchgeflhrt., Diessen beiden pelagischen
Crustaceen wurde noch der Uberwiegend -benthisch lgbende Crangon
crangon gegenlbergestellt, welcher nachts ins Pelagial steigt.
Euphaysia superba WUrde direkt nach dem Fang einzeln in Plastikfolie
eingeschweiBt und schock—~gefroren. Einige Kontrollmessungen wurden
freundlicherweise von'Herrn BUCHHOLZ in der polnischen Antarktis—
station "Arctaowsky" an frisch getttetem Krill dgréhgef&hrt.
Meganyctiphanes norvegica und Crangon crangon aus dem Nord-Atlantik
wurden direkt nach dem Tod (herbeigeflhrt durch DZ—Mangel) Vermessen,
Die L&ngenangaben bezeichnen die Distenz zwischen Vorderkante

Auge und Telson auf ganze Millimeter nach unten abgerundet. Das
NaBgewicht wurde auf 0.1 mg genau bestimmt,.nachdem'ahhaftendes
Wasser durch saugfé@higes Papier entfernt worden war. Die Trocken-
gewichtsbestimmung erfolgte nach Trocknung bei 80 °C Uber 48 h.

Das Unterwassergewicht wurde durch eine Unterwasserwaage auf 0.1 mg
genau bestimmt. Dichte— und Volumenbestimmung erfolgte mittels

einer hydrostatischen Waage. Alle Werte beziehen sich auf 4 °C

und ggf. 35 ®/oo Salzgehalt.
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Ergebnisse

Die Abbildungen 27 bis 30 zeigen die Lé&ngen-Bewichtsbeziehungen.
»,Fﬁr den Krill gibt es hierzu weitangJyntersuchungen von SAHRHAGE, 1977/78,
dessen Kurve in Abh, 28 gestrichéiggéingezeichnet ist,von CHEKUNOVA
et al., 1974, und LOCKYER, 1973. Addité Euphausia superba wurden
nach dem Geschlecht untérschieden, graviae Weibchen sind erwartungs—
gemdB schwerer. Die Regression erfaBt alle Tiere gemeinsem. Abb. 30
zeigt einen Vergleich der drei untersuchten Arten: Die Kurven
flr Euphausia superba und Meganyctiphanes norvegica liegen so nahe
zusammen, daB sie sich durch einevgemainsame Regression bei einem
Korrelationskoeffizienten von r = 0.987 ausdriicken lassen.

Die Abbildungen 31 bis 34 zeigen die gleichen Beziehungen flir
das Trockengewicht. Die Streuung ist griBer als beim NaBgewicht;
eine Begrindung hierflr kénnte ein unterschiedlicher Erndhrungs—
zustand der einzelnen Tiere sein, welcher bis zu einem gewissen
Umfang eventuell durch eine Aufnabme, bzw. Abgebe von Wasser
ausgeglichen wird., Die Abb. 35 bis 38 zeigen die gleichen Beziehungen
flr das Unterwassergewicht der Tiere.

Mit Hilfe der gefundenen Regressionen wurde der prozentuale
Anteil des Trockengewichtes vom NaBgewicht fUr verschiedene Tier—
léngen ermittelt und in Abb. 39 aufgetragen. Da fUr Vergleiche
zwischen Euphausiden uhd Crangon crangon die Kdrperlénge ein
unbefriedigendes Kriterium darstellt (ein gleich langer C. crangon
ist breiter und schwerer, siehe Abb, 30 ), wurden die Tiere mit
gleichem NeBgewicht durch Pfeile verbunden und entsprechend bezeichnet.

Wie adulte mdnnliche und weibliche E. superba von der allgemeinen
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Beziehung abweichen, zeigt die Abb. 40. Entsprechend wird

der prozentuale Anteil des Unterwassergewichtes vom NaBgewicht

in den Abb. 41 und 42, der prozentuale Anteil des Unterwasser-—
gewichtes vom Trockengewicht in den Abb. 43 und 44, das Volumen
der Tiere in den Abb. 45 und 46, und die Dichte der Tiere in

den Abb., 47 und 48 gezeigt. In der Darstellung der Dichte wurden
flr Vergleichszwecke die Tiere von gleichem Volumen durch Pfeile

verbunden, zusédtzlich ist die Dichte von Nordseewasser und

antarktischem Wasser eingetragen. Messungen der Dichte von
GREENLAW, 1977, an Euphausia pacifieca, ergabén ein € = 1.037 - 1.052 g mﬁa
(7.4 °c). Alle Regressionen und Korrelationskoeffizienten sind
den Abbildungen zu entnehmen, numerische Werte finden sich in

den Tabellen im Anhang. Es ist bei allen Angaben zu bedenken, daB
es sich um den Sommeraspekt handelt; ob wihrend des antarktischen
Winters wesentliche Anderungen zu erwarten sind,.mUssen weitere

Expeditionen zeigen.
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4. _Absinken und Energieaufwand der pelegischen Lebensweise

Da sich_in den Netzfé@ngen der Expedition nur sehr seiten Krill—
Leichen oder gar zersetzte Kadaver befanden, sollte untersucht
werden, wie schrell toter Krill in die Tiefe absinkt. Diese
Messungen erstreckten sich auch auf lebénde, abef nicht mit den
Pleopoden schlagende Tiere. Der vom Krill eufzubringende Energie-
}aufwand, um ein Absinken zu verhinqefn, wdrde durch zwéi unabhéngige
Methoden abgeschétzt.

Materiael und Methode

Die Sinkgeschwindigkeit wurde ermittelt! indem frisch getﬁtéter

(durch 02~Mangel), unbeschidigter Krill entlang eines MeBrasters im
Aquarium (4 °C und 35.5 % S) absank und die Zeit gestoppt wurde, Eine
Bestédtigung der Absinkraten ergaben zwel Versuche in situ, in denen

die Unterwasser Tv-Kemera.in 15 m Tiefe des Passieren von Uber Bord
geworfenem Krill (Tierléngen zwiéChen 40 und 55 mm, Seegang Stérke 3 — 4)
registrierte.

Die Messung der Sinkgeschwindigkeit des lebenden Krills
erfolgte mit Hilfe der in Kapitel 1. beschriebenen Mekro-Zeitdehner—
Filmaufnahmen.

Die Respirationsmessungen am Krill sind beschrieben in
KILS, 1979. Die besondere Verhaltensweise von Crangon crangon, sich
sowohl auf dem Boden zu bewegen, als auch frei im Wasser zu schweben,
konnte dazu genutzt werden, aus der Differenz der Respirationsraten
beider Zustéinde auf den Energieverbrauch flrs Schweben zu schlieBen.
Dieser Umweg muBte beschritten werden, da Krill sich als rein pelagisches

Tier nie auf den Boden setzt. Flir diese Untersuchungen mit Crangon crangon



wurde eine neuartige RespirationsmeBanlage gebaut: Herktmmliche HMel-
methoden haben einen zu groBen Zeitfaktor, d.h. eine pldtzliiche
Verdnderung der Respirationsrate gelangt erst nach einigen Minuten
voil zur Anzeige; so lange behdlt das Tier in einer Respirationskammer
den Schwebezuétand sber gar nicht bei, so deaB die tatséchliche
Respirationssteigerung wihrend der Schwebephase nur teilweise erfalt
wird. AuBerdem éndért sich im Versuch die dem Tier zur Verflgung
stehende Up—SéttigunQ (diese Anderung ermglicht ja erst die Messung),
wodurch die zu messende Respiration beeinfluBt wird.

Das angewandte ileBsystem (Abb. 49 } hat einen Zeitfaktor
von nur 20 Sekunden und arbeitet bei gleichbleibsnder 02~Konzentration.
In der Hespirationskemmer R befindet sich ein steriles Substrat aus
Quarzsand und ein ca. 340 ml groBer Wasserraum, in dem das Tier freil
schweben kann. In einem geschlossenen Kreislaeuf, getrieben durch die
Schlauchpumpe P, wird eine pDZ—Elektrode angestrdmt, die stdndig
den 02~Gehalt der Kemmer miBt. Die Elektrode ist mit eirmem Grenz-
wertgeber L verbunden, der in diesem Fall auf 75 % OZ—Séttigung
eingestellt ist. Durch die Respiration des Tieres verringert sich
der 02~Gehalt in der Kammer; sinkt er unter 75 % DZ-SQttigung,
schaltet der Grenzwertgeber die Prézisionsschlauchpumpe PQ
(verziigerungsarm am~ und auslaufend) ein. Die Pumpe saugt Wesser
aus der Respirationskammer, welches aus Kontinuit8tsgriinden durch
Wasser aus dem bellUfteten Vorratsbehilter A ersetzt wird. Dieses
Vasser ist 100 p ges8ttigt und erhdht die 02~Séttigung in der kammer

wieder auf etwas lber 75 y, so daB der Grenzwertgeber die Pumpe Po



PUMP
PO,

L -
e e - Plotter
- PO, | ) '
| 1R | gl.
B 2| 2 &
< l_____.>wm T
| R Py | .
| | o @
R -; 3
| | ¢
- ,'_
l_ _____ —_ __Y __] '
CONSTANT TEMPERATURE
pump off ?'

pump runningt.

75 % O2 saturationtJ

oscillation a0,7 % O2 saturation

Abb. 49 RespirationsmeBanlage zur Erfassung kurzfristiger Respirationsénderungen

bei gleichbleibender O,-Spannung (Erlsuterungen siehe Text)

R = MeBkammer, p02 = pUZ—Elektrode, L = GBrenzwertgeber, P = Pumpen

A

beliifteter Vorratsbehdlter, S = Magnetrihrer



- P25 =

stoppt, und der ganze Vorgang von vorn beginnt. So ergibt sich eine
Frequenz, die der Respiration proportional ist. Die Laufzeiten

der Pumpe P, werden mit einem Plotter aufgezeichnet, der zur Kontrolle
auch die O,-Séttigung mitschreibt, die fast konstant bei 75 % * 0.3% .
bleibt. Eine plétzliche Erhihung der Respiration (Pfeil) gelangt

bei dieser MeBmethode durch eine direkte Frequenzénderung (f, euf )

zur Anzeige.

Der quantitativen Berechnung liegt folgende Uberlegung zu Brunde;
Die gemessene Laufzeit der Pumpe P2 in einem bestimmten Zeitintervall
ist proportional der ausgetauschten Wassermenge, aus welcher das Tier

25 % der D, -Bdttigung (100 % - 75 %) veratmet hat:

i} (100 - d%)- Cigp® F 36
t W 1000
9 = Sauerstoffverbrauch des Tieres [mg Dgog_?hnq]
qﬁ = 0,-88ttigung des susflieBenden Wassers [%]
CTSP = 0,~Gehalt von 100 % geséttigtem Wasser bei
Versuchsbedingungen T § P [mg 02-1~1]
t = Zeit des MeBintervalls [s]
F = DurchfluB im MeBintervall [m1]

W

Gewicht des Versuchstieres [g]

. i . a}
Die MeBanlage wurde bei 20 "C (% 0.03 °0) gehalten
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Ergebnisse

4.1. Sinkgeschwindigkeit von totem Krill

Toter Krill sinkt in waagerechter Lage gleichm&Big und ohne zu
taumeln. Der Rlicken weist hierbei nach unten, die Pleopoden und
der Fangkorb werden hinterhergezogen. Abb, 50 zeigt die flr tote
Tiere gemessenen Sinkgeschwindigkeiten. Es besteht ein Zusammenhang
zwischen GriBe der Tiere und Absinkgeschwindigkeit (Begrlindung
siehe Seite 32 ). Die ermittelten Binkgeschwindigkeiten fir toten,
adulten Krill liegen bei fast 5 cm-s_q; gin hoher Wert: In einer
Stunde sinken die Tiere 190 m ab, selbst bei einer Wassertiefe
von 3000 m wird der Boden bereits nach 16 Stunden erreicht. So
ist es nicht verwunderlich, daB Krill-Leichen recht selten in

den pelagischen Netzen gefunden werden. Sie miBten sich aber am
Boden in groBer Zahl feststellen lassen.

4,2. Sinkgeschwindigkeit von lebendem Krill

Lebender Krill schlégt fast immer mit seinen Pleopoden. Nur
gelegentlich konnte beobachtet werden, daB der Pleopodenschlag
gestoppt wurde. Das Tier sank dann sofort ab, nahm aber reflexartig
eine charakteristische, starre Haltung an (Abb. 81): Das Abdomen
mit ausgebreitetem Telson wird stark nach oben durchgebogen, der
Fangkorb ist gedffnet und die Pleopoden sind weit aufgespreizt.
Jene V-~frmige Durchbiegung des KOrpers bewirkt, daB trotz des
hoch liegenden Massenschwerpunktes das Tier nicht umkippt. Die
durch Telson, Fangkorb und Pleopoden gebildeten Flé&chen dienen
sicherlich als eine Art Fellschirm, der die Absinkgeschwindigkeit
reduzieren soll. Diese Annahme wird durch Aph. 52 gestUtzt:_

Eingetragen sind die Regressionslinien toter Tiers aus der Abb. 50
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Abb. 51 Haltungs Reflex des lebendigen Krills wéhrend des Absinkens bei
gestopptem Pleopodenschlag (hintere Beine und Fangkorb schraffiert).
Zeichnung nach sinem Photo
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Abb, 472 Verringerung der Absinkgeschwindigkeit durch den Haltungs-Reflex.

A, flr Euphausia superba und Meganyctiphanes norvegica nicht
signifikant verschieden: t = 1.28 t5,= 2.13
Q

Die Kurven zeigen die Sinkgeschwindigkeit von totem Krill bzw., Crangon
(s. Abb. 50)
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und die Absinkgeschwindigkeiten lebender Tiere in der beschriebenen
Kﬁrperhaltung (Punkte): Gegenliber totem Krill‘ist die Sinkgeschwindigkeit
um durchschnittlich 13.8 % (s =8,00) Qerringert; der Krill versucht

also, durch einen Haltungs-Reflex das Absinken zu bremsen. Doéh

selbst unter Ausnutzung dieser "Fallschirm" - Hilfe wiirde ein

adultes Tier im Laufe eines Tages 3800 m tief absinKen; ein Umstand,
welcher der pelagischen Lebensweise des Krills nicht gerade zutr&glich

ist.

4.3 _Energiebedarf, um ein Absinken zu verhindern.
Eine im Flugzeugbeau flir ensrgetische Berechnungen Ublich Methode
geht davon aus, daB die zum Schweben ohne Héhenverlust notwendige
_ Energie in einem bestimmten Zeitraum mindestens der Energie entspricht,

die nb'tig wire, das Objekt um die Strecke zu heben, welche es
in dem Zeitraum (ohne Antrieb) abgesunken -wére, wobei der Grenzwert
1im at—-» O in den Fall des Schwebens Ubergeht.

Wendet man diese Methode aﬁf den Krill an, so 1&Bt
sich der Energiebedarf flirs Schweben, i.e. flr die pelagische
Lebensweise, kalkulieren. Zu bedenken ist,'daB hierbei die aufs
Wasser Ubertragene Energie berechnet wird, die natlrlich geringef
ist, als die vom Tier tatséchlich durch Respiration eufzubringende
Energie, deren Weitergabe auf dem Weg vom ATP Uber Muskeln, Pleopoden
bis zur resultierenden Propulsionskraft mit Verlusten verbunden
ist. Aus den ermittelten Unterwassergewichten (Abb. 38 ), den

Sinkgeschwindigkeiten (Abb., 52 ) und der Erdbeschleunigung l&Bt
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sich folgende Funktion ableiten:

Leistung P = m-g-h-’c-'l

W, [ka] (s.Abb.38) g [m-s’z] h [m] (s.Abb.50 und 52)
A k.

I} — \ J — -2
1.5 102 137 . g1 - o862 - 7.01 - 1072 L9743
(e et 2a7 !,
t [s]
p=gsa-107 L4 [ud?, o]

Fir einen z.B. 60 mm langen Euphausiden betr#gt der Energieaufwand
furs Schweben 2.5 Joule prb Tag. Die Energie pro Gramm KOrpergewicht
(und auch pro e Kbrpervolumen) ist in Abhéingigkeit zur L&nge in

Abb. 53 dargestellt.

DaB mit der Tierldnge die aufzubringende Energie pro Kbrpereinheit,
i.e. der Resporationsanteil flrs Bchweben, steigt, ist bemerkenswert.
Diese Entwicklung verlauft kontrér der Gesamtrespiration, die

mit der GréBe der Tiere abnimmt. Nach BERTALANFFY et al., 1953,

sinkt die BRespiration pro Kérpereinheit bei Crustaceen etwa mit

dem Kehrwert der Lénge. Diese Schere klafft um so weiter auseinander,
Je groBer die Tiere werden: Obwohl pro Kérpereinheit ein 60 mm

langer Krill demnach Uber einen geringeren Gesamtstoffwechsel verfligt,
ist im Vergleich zu einem 5 mm Krill sein Schwebe-Stoffwechsel

um das 61-fache griBer (absolut muB der groBe Krill 165000 mal

mehr Energie aufwenden, bei 2700~fachem Kﬁrpergewicht).
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Abb. 53 Energiebedarf pro Kérpereinheit flr eine pelagische Lebensweise

(dle Pfeile verbinden Tiere mit gleichem Kérpervolumen, Erléuterungen
siehe Text)

Euphausiden 1 P/M = 1.75.107 L1+66 Lyd"1. g,”", mm]
-3 1,12 -1
Crangon crangon: P/Ww = 32.1-10 de -gw , mm]
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Aus physiologischer Sicht bringt die VergrdBerung
des Kdrpers also auf keinen Fall Vorteiie flr-eine pelagische
Lebensweise, eher dirfte die immer unglinstiger werdende Energie—~
bilanz als limitierender Faktor fUr die GroBe pelagischer Crustaceen
wirken.

4.4  Tauglichkeit fUr eine pelagische Lebensweise und Adeptationen

Welche Umsténde machen es dem adulten Krill so schwer, sich im
Wasser zu halten, und hat er Adaptationen 'flr seine pelsagische
Lebensweise entwickelt? Auf diese Fragen hin sollen einige der

im Kapitel "Biometrische Grunddaten" dargestellten Ergebnisse,
besonders im Vergleich zwischen den pelegischen Euphausiden und

den Uberwiegend bentisch lebenden Crangon crangon analysiert werden.

Das in Abb. 38 dargestellte Unterwassergewicht steigt

mit der L&nge schneller an (LB'76) als das NaBgewicht (L3'173,Abb. 30);
deshalb f&llt der prozentusle Anteil des Unterwassergewichtes

vom NaBgewicht bei groBen Tieren mehr ins Gewicht, so daB ein

adulter Krill auch unter Wasser noch etwa 3 % seines Bewichtes Uber
Wesser behdlt (Abb. 41). Der Grund hierflr ist, deB das Volumen,
und demit die den Auftrieb bestimmende Wasserverdréngung (Abb. 45 )y
nicht so schnell wéchst wie das NeBgewicht (Abb. 28 ); somit weisen
gréBere Tiere eine hihere Dichte auf., Wie dieses Phdnomen der
Dichtednderung mit der L&nge zu erkléren ist, missen weitere
chemische Analysen des Krills zeigen. Einen Hirweis geben

KRYUCHKOVA et al., 1969, die bei juvenilem Krill einen hdheren Fett-
gehalt fanden.



Die Dichté des adulten kriilé (Abb,’ 47 )' ist mit
o=1, D?D.g' t:m"8 fur ein pelagisch lebendes Tler auBergewohnllch |
’hoch. Nach ALEYEV, 1977 haben pelaglsph lebende Tiere meist Dichten
dhnlich der des Meerwassers, von 6? un?ersuchten Arten aus verschiedenen
| Tlerstammen 1agen alle Werte unterhalb 1 055 g- cn 3. Wo die |
chhte der Korpergewebe dmesen Wert uberschreltet verfugen die
Tiere ubsr dlverse Auftrlebshllfen' Gasgefullte Réume bei Cephalopoden
und Flschen oder groBe Fett—Depots (20 ~ 30 % des NaBgewichtes),
oft verbunden mit einer Dekalzlflkatlon von Skelettelementen, hohem.
Ammonlumf ; nledrlgem Natrlumgehalt und erhohtem Wassergehalt
so daB die Gesamtdlchte w1eder unter 1.055 ‘liegt. Euphau51den_
mit einer Kﬁrperléngé von mehr alé 30 mm fallen aus. diesem Rahmen
‘deuflicﬁlhéraus. : |
.‘66wohl es dem Kriil nicht gelunggnfist;-seine Dichté
den fUr_eihé'pélagische Lebensweise tiblichen Weften‘anZUQleichen,
zeigt er”docﬁ einige Adéptationen,'die ihm das Schweben erleichtern.
Der Vergleiéh mit dem Uberwiegend,bénthisch lebéndéﬁ Crangon crahgon
gibt einigé Hifweise. Dieses Tier bistet sich an, da Kﬁrperbau,
GriBe und Haﬁifus vergleichbar sind, und die Arten §ystematisqh
“relativ héhe.zusammenstehen (beide Eucarida). Wah;end der Nacht
schwimmt C crangun fur einige Stunden mlt Hllfe seiner Pleopoden
in einer dem Krill sehr éhnllchen Welse, die melste Zeit lebt

‘er am Boden, auf dem er sich mit den Thoracopnden fortbewegt.
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In st@mtlichen Regressionen der Abb. 39, 41, 43,
a5 , 47 und 50 liegt C. crangon deutlich oberhalb der Euphausiden.

Um den Vergleich- gleich schwerer Tiere zu erleichtern, wurden diese
in den Abbildungen durch Pfeile verbunden {gleich schwere Tiere
beider Arten. sind nicht genau gleich lang). So heben die Euphausiden
ihren Wassergehalt gegenlber 0. crangon erhtht (Abb. 39 ). Der
Gewichtsersparnis dient sicherlich auch, daB der Krill die flr
Crustaceen seiner GréBe sonst typischen (schweren) kalkeinlagerungen
reduziert hat: seine Kutikula besteht aus einer sehr dinnen,
durchsichtigen (Abb. 26 ) und relativ weichen Chitinschicht. Der
Fettgehalt von durchschnittlich 3 % (bezogen auf NaBgewicht,
GRANTHAM, 1977, Zusemmenfassung von 19 Autoren) trdgt in geringem
Unfang auch zum Auftrieb bei.

-Zusammenfassend 18Bt sich sagen, daB der krill bezlglich
seiner Dichte eine Mittelstellung einnimmt zwischen benthischen
und pelagischen Tieren. Fische bendtigen zum Schweben eine Schwimmblase,
deren Volumen gewthnlich 8 - 10 % des Tiervolumens eusmacht
(ALEXANDER, 1959 a,b); wollte adulter Krill ohne Energieaufwand
schweben, mlBte er eine Schwimmblase von immerhin 3 v seines
Korpervolumens besitzen. Bei kleinen Euphausiden liegen
diese Verh&ltnisse etwas glinstiger und rlcken mehr in die Nihe
der flr pelagische Tiere Ublichen Verte. Hinweise hierflr findet
man auch im Schwimmverhelten. Wie Abb, 54 zeigt, bewegen wich
die relativ kleinen I}, norvegica viel ungezwungener im Raws ala
E. superba (Abb. 24, Theorie siehe Kapitel "Beziehurgen zu g");

ele sind also im Vergleich zu den groBen E. superba unabhingiger
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Abb. 54 Hi ufigk@itsveft@ilung der Behwimmwinkel ven 319 M@gaﬂyctiphaﬂ@s nervegiea
(Eriduterungen siehe Text)
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von der Erdbeschleunigung. Es sei hier angemerkt, daB der mittlere
Viinkel wieder in der Néhe des 55° Schwebewinkels liegt.

Ein weiterer Faktor, der es den groBen Euphausiden
erschwert, sich im Wasser zu halten, ist folgender: Wéhrend Gewichte
(in dieéem Féil daé Unterwassergewiﬁht) mit der 3. Potenz zur
Linge steigen, vergriBern sich Fléchen nur mit der 2. Potenz.

Es sind aber Fléchen, mit denen der Antrieb erzeugt wird (Exo- und
Endopoditen der Pleopoden), so daB pro Flécheneinheit mit steigender
Kﬁfperlénge gin immer hiheres Gewicht (Unterwassergewicht) lastet.
Auch beim Absinken wird der Widerstand im Wasser durch die
Querschnittsfléche (LZ) des Tieres bestimmt (siehe Kapitel Hydro-
dynamik) wahrend das ‘Unterwassergewicht mit L3 steigt, so daB

eine lineare Beziehung Ubrigbleibt, wie sie auch tatséchlich
gemessen wurde (Abb. 50 ). |

4.5 Respirationsmessungen

. Eine andere Methode, Aussagen Uber den Energiehaushalt zu bekommen,
ist die direkte Messung des Dz-Verbrauches der Tiere. Der Sauer—
stoffverbrauch von frei im Wasser schwebenden E. superba betrégt

bei 1 °C durchschnittlich 1.28 mg Oy.g, ' ' (KIS, 1979). Dieser

Wert liegt Uber den Messungen anderer Autoren,

CHEKUNOVA et al., 1974: durchschnittlich 0.72 mg O..g .~ |

29 h
MUHINNIE ot al., 1964: durchschnittlich 0.98 mg Op.g, i,
RAKUBA~BUBZCZEWSKT et al., 1978% durchschnittlich 0,56 mg oz.gd"1h“1,

die jedoch alle in sehr kleinen Respirationskammern durchgeflhrt

wurden.,
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Durch diese Werte hat man ein MaB fUr den Gesamtstoff-
wechsel. Um den Stoffwechselanteil flr das Schweben abzugrenzen,
kdnnte man Messungen am nicht schwebendeq, d.h. nicht mit aen
Pleopoden schlagenden Krill durohfﬂhfen Qnd die Différenz bilden;
hierzu miBte der Krill z.B. ruﬁig auf dem Boden sitzen. Ein solcher
Zustand ist jedoch mit gesundem Krill nicht zu erreichen, weil
dieser aktiv Bodenkontakt vermeidet und aus anatomischen Grlinden
gar nicht auf dem Boden stehen k&nnte. Da Messungen an bet&@ubten
Tieren fragwlirdig sind, wurde versucht, Uber einen Umweg MeBwerte
zu erlangen. Hierzu wurden die Versuche an Crangon crangon durch-
geflhrt, der beide Zust&nde ohne Manipulation langevgenug inneh&lt,
so daB sie meBtechnisch erfaBt werden kénnen. In Abb. B5 sind
die Respirationswerte von auf dem Boden ruhig umherwandernden
Tieren auf 100 % nnfmiért; die oberen Werte bezeichnen die

Respirationswerte der gleichen Tiere, wenn diese im freien Wasser

schwebten (v = 0). Bei den groBen Tieren steigt der Gesamt-Stoffwechsel

in der Schwebephase auf Uber 200 %, d.h, der Schwebe-Stoffwechsel

konsumiert mehr als die Hélfte der insgesamt umgesetzten Energie.
Aus der Abbildung geht weiterhin hervor, daB der Anteil

flrs Schweben bei den kleinen Tieren geringer ist; dieses Ergebnis

steht in guter Ubereinstimmung mit den weiter oben angesprochenen

Untersuchungen. Diese Tendenz spiegelte sich auch im Verhalten
der Tiere in den Versuchen wider: Wdhrend die kleinen héufig
und anscheinend miihelos ins freie Wasser stiegen, verlieBen die

groBen den Boden nur gelegentlich und schwerfdllig.
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Abb. LU Respirationsmessungen an Crangon crangon;
Angabe der Respiration des schwebenden Tieres relativ zu der des
ruhig auf dem Boden umherwandernden gleichen Tieres (& 10U &)

oy = 90.8+3.26 L [rom] r = 0.933
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Energieaufwand der pelagischen Lebensweise

Zu einer Kalkulation des Energiebedarfs’FUr daé Sﬁhweben stehen
Jjetzt zwei durch unabhdngige Methoden gewonnene Werfe zur Verfligung,
wobei der tine unter- , der andere Uberschdtzt, und so die wahren
Verhélthisse eingrenzt.

Die Energie, die ein 60 mm langer Krill aufs Wasser
Ubertragen muB, betréigt 2.5 Jod™! (siehe Seite 28), Da der Wirkungs—
grad von Muskeln 0.25 - 0.30 betré&gt, missen diese mit 0.28 mMol ATP
pro Tag versorgt werden. Bei der Ubertragung‘der Muskelenergie
auf das Wasser (Uber die Pleopoden) muB mit weiteren Verlusten
gerechnet werden, so dall der tats&chliche Energiebedarf auf der
Stufe des ATPs sicherlich hher liegt.

Die Respirationsmessungen auf der anderen Seite ergaben,
daB flr einen Crangon crangon, dessen Unterwassergewicht dem eines
60 mm langen Krills entspricht, der Anteil des Stoffwechsels flr das -
Schweben ca. 60 % betrégt. (Abb. 65 ). Unterstellt man flr den.Krill
vorerst ein &hnliches Verhdltnis,ergibt sich ein Respiratiocnsanteil

Yot (KILs, 1978), d.h. ein 60 mm langer Krill

von 0.77 mg 02'gd-
varatmet um zu schweben am Tag 5.3 mg 02. Das enfspfioht einer
ATP-Bereitstellung von 0.89 m!\ltol»cl"lI (BARTOLOMEW, 1968; BRETT, - 1962;
MITCHEL, 1946). Da der Krill die Energie sicherlich einerseits etwas
effektiver auf das Wasser Ubertragen kann, andererseits die Messungen

an Crangon crangon die tats@ichlichen Verh&ltnisse etwas unterschitzen,

dirfte der Wert flUr den Krill nur geringfligig niedriger liegen.
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Somit verbraucht ein 60 mm langer Krill pro Tag eine ATP-ilenge,
die zwischen 0.3 und 0.8 mMol ‘ATP-d"1 liegt, um seine pelagische
Lebensweise zu flhren.

Die ATP-iMenge pro Tier und Teg betrégt

-9 4,83 -
‘ PATP = 1,40-10 7 L [mMol ATP-.d

1, mm] (£ 45 ).

Die ATP-Menge pro Gfamm NaBgewicht und Tag betrdgt

“4 L1.66

= 3,78 - 10 !

[mol ATP-d'g ™", mm] (% 45 ;).

Adulter Krill fUhrt ein rein pelagisches Lehben in den oberen
200 Metern eines oft 3000 Meter tiefen WasserkOrpers, so daB der
genannte Energiebetrag pausenlos bereitgestellt werden muB; deshalb
gibt es flUr den Krill keinen echten Ruhestoffwechsel. Bestenfalls
kann man von einem Standardstoffwechsel sprechen, der einen zus&tzlichen,
stéindigen und nicht unerheblichen Anteil flir das Schweben beinhaltet.
Auch das gelegentlich beobachtete Stoppen des Pleopodenschlages
flhrt zu keiner Energieeinsparung, denn das Tier sinkt dann sofort ab

und verliert damit potentielle Energie (E die es anschlieBend

pot)’

wieder aufbringen muB, um die alte Ebene zu erreichen.
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_Hydrodynamische Untersuchungen

In der Literatur sind vertikale Schwimmbewegungen des Krills
beschrieben und untersuéht (FISCHER, 1976; NAST, 1977; MAHH, 1962),
Ob die Tiere auch in der Lage sind, horizontale Wanderungen Uber
léngere Zeit auszufiihren, ist weitgehend ungeklért, obwohl viele
Hypothesen der Fortpflanzungsbiologie und Verbreitung mit
Migrationsfragen verknlpft sind. Mit den .f"olgenden Versuchen soll
abgeschiéitzt werden, wieviel Energie der Krill bei,Qerschiedenen
Geschwindigkeiten aufbringen muB. Der EinfluB des Schwimmwinkels,
der Kﬁrperhaltung,des Fangkorbes sowie des hydrodynamischen

Auftriebs wird hierbei berlicksichtigt.

Material und Methode

Die Kraft, die ein Tier erzeugen muB, um sich mit einer vorgegebenen

Beschwindigkeit fortzubewegen, ist gleich dem Wasserwiderstand

~des Tierkdrpers bei dieser Beschwindigkeit. Um diesen Wasserwiderstand

zu messen, wurde der Krill mit verschiedenen Geschwindigkeiten
durchs Wasser bewegt, und die am Tier auftretenden Krédfte gemessen.
Flr diese Untersuchungen wUrde ein Strimungstank gebaut, in dem
Stromgeschwindigkeiten von 2 - 50 cm-s—1 (auf einem Querschnitt
von 13.5 cmx 8 cm) eingestellt werden konnten. Eine spezielle
Apparatur dient der Aufhéhgung des zerbrechlichen Krillkorpers

und ermdglichte eine Messung der sehr kleinen auftretenden

Krafte (Abb. 56): Ein 0.8 mm dinner Draht (c), im hinteren Drittel
des Carapaex durch den Krillkﬁrper geflhrt, hdlt das Tier in der
Strémung. Dieser Haltedraht hat in der Mitte des Krillkorpers

geine Bohrung, durch die eine sehr dinne Nadel in L&ngsrichtung

des Tieres verléufg,um gin Verdrehen und eine Verformung des Krills



screen

passage for holding bar

Abb, 56 Perspektivische Zeichnung des Strimungskanals, Aufhingung des Krills
und Dynamometer (Erléiuterungen siehe Text)
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zu verhindern. Durch ziwei Schlitza (passage for holding bar) in
| der rechten und linken Wand des Kanals wird der Haltedraht aus
der Stromung herausgeflihrt, und von zwei Stangen (&) getragen.
Diese Ubertragen die horizontale Kraft F (= Wasserwiderstand)
auf ein Pendel (b) (beidseitdg, auBerhalb der Strémung, unter
Wasser). Die Auslenkung des Pendels wird Uber einen Spiegel mit
Hilfe eineé Lichtstrahles auf einer Mattscheibe gemessen. Durch
eine Aufhingung in Schneidenlagern (Abb.: knife edge bearing)
und einen Lichtweg von 4.1 m, betrégt die MeBgenéuigkeit ts FN‘
Eine Maximalauslenkung von 6° 4 15 mN wird nicht Uberschritten,
so daB diese Genauigkeif Uber den gesamten MeBbereiéh erhalten
bleibt, .

Die Stangen (&) ruhen ihrerseits wiederum in Lagern
(an den Pendeln) und bilden zusemmen mit den Ausgleichsgewichten (e)
eine Waage, die es ermiiglicht, mittels verschiebbarer Untérwasser—
gewichte (f) die em Krill auftretende vertikale Kraft FV zZu messen
(MeBgenauigkeit £ 60 PN)’ so daB eine Zerlegung der Gesamtkraft
in horizontale und vertikale Komponente (Fh,:FV)mﬁglich ist.

Die Verbindung zwischen dem Haltedraht (b) und diesen
Weagen (a) wird durch zwei Reibungslager (d) gebildet, die es
gestatten, den Haltedraht (c) mit Hilfe eines kleinen Hebels (g)
zu yerdrehen, um so den Anstellwinkel des Tieres zur Stromung
zu verdndern. Hiérzu wird jeweils die Strémung abgestellt, so
daB das Gewicht des Tieres den Haltedraht in die frichterftrmigen
Enden der Schlitze (h) drlickt; in dieser Stellung verursacht eine
vorsichtige Manipulatioﬁ zwecks Winkelverstellung keine Dejustierung
der hochempfindlichen Lager. Der Wasserwiderstand des Haltedrahtes

(als Funktion von v) wurde korrigiert.
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Die Eichung der Stromung erfolgte mittels Driftkdrperchen
(¢ = 1.028), deren Bahn und Geschwindigkeit photometrisch mit
Sﬁroboskop—Blitzen ermitﬁelt wurde. Der EinfluB der Wandreibung
auf die Strﬁﬁungsgeschwindigkeit depnte siph nur ca. 1.5 om weit
aus, so daB dié mittleren 5 com des Kanals gleichm&Big durchstrimt
wurden., Die MeBgenauigkeit betrug £ 5 % der Strémungsgeschwindigkeit.
Es wurden 667 Messungen mit 12 Tieren vorgenommen
bei einer Wassertemperatur von 1® ¢ und einem Salzgehalt von 35.6 0/00.
Die Versuchstiere waren 46 — 59 mm lang. Es wurden an Bord unter
dem Binokular besonders gut erhaltene Tiere ausgesucht und einzeln
in kKleinen Glésern ohne Luft mit 4 % Formol konserviert., Flr die
Versuche (an Land durchgefiihrt), wurden die Pleopoden entfernt,
da diese beim schwimmenden Tier Jja den Antrieb erzeugen und somit
keinen Wasserwiderstand haben.

Um den Widerstandsbeiwert

F = Kraft [N]

Cw = NN ’ A = Flacheln]
2 .
€ = chhge des flieBenden Mediums
[kg:

v = Geschwindigkeit [m's~1]
zZu ermiﬁteln, muBte die projizierte Fléche A, die der Strimung
entgegengesetzt wird, bestimmt werden. Hierzu wurde der Krill aus
Stromrichtung bei verschiedenen Winkeln unter Wasser photographiert.
(mit einem Mekro-Objektiv langer Brennweite: Gegenstandsweite
= 30 X BildgriBe, —> Winkelfehler vernachléssigbar).
Die Fléchen wurdeh an den projizierten UmriBfiguren mit einem

Planimeter (je 2X, 4 = 1 % 'der Fléche) bestimmt,
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_Ergebnisse

5.1 Fléchenbestimmung

Die projizierte Fléche bei 90° Bligkrichtung wéchst exékt quadratisch'

mit der Léngs:

2.00 A = Fléche [mm2]

A=0.112 L
L = Lénge [mm]

r2 = (1,996

Euphausia superba und Meganyctiphanes norvegica bilden wieder

eine gemeinseme Regression (Abb. 57 ). Bei kleineren Winkeln
verringert sich die Fldche, dies ist in Abb, 58. und 59 dargestellt
als Prozent von der 90° Fléche, Direkt von vorn angestrimt o= Do)
ergibt sich eine kleinstmSgliche Fl&iche von 20.9 % (s = 2.62) der
90° Flache; fUr einen 50 mm langen Krill z.B. betrégt sie 59 mm2.
Die Tiere mit angelegtem Abdomen in der Schquhase des Schwanz~
schwimmens haben eine &hnlich geringe Fléche.

5.2 Horizontalkraft (Wasserwiderstand)

Die Horizontelkraft ist diejenige Kraft, die ein Krill aufbfingen
muB , um mit einer bestimmten Geschwindigkeit schwimmen zu kdnnen.
Sie ist in Abb. 60 in Abhéngigkeit zu v dargestellt; Die Kurve

o entspricht einem in horizontaler Lage

durchs Wasser schwimmegﬂen Krill. Die Kraft steigt mit einer Potenz
von 1.73 zu v; daB der Zusemmenhang nicht geneu quadratisch ist,
liegt an einer leichten Abh&ingigkeit zur Reynoldschen Zahl, worauf '
hier jedoch nicht weiter eingegangen zu werden braucht. Mit einer
Schubkraft von z.B. 1 mN kann der Krill sich mit ca. 30 anes

fortbewegen. Der Widerstandsbeiwert des KrillkOrpers ist recht

glinstig: ¢, = 0.31 (s = 0.066, v = 0.21, Reynoldsche Zahl 50 - 850 }o
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Abhéngigkeit von der Schwimmgeschwindigkeit
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Zum Vergleich:

c

—_—
senkrecht zur Strimung stehende Platte 1.1
Hohlkugel UFfnung zur Strémung 1.3 ~ 1.6
Kugel 0.4
Rennwagen 8.3
Stromlinienkdrper bis 0.006

Die Kurve QDD entspricht einem sich guer durchs Wasser
bewegenden Krill. Dieser hdtte einen Widerstandsbeiwert Gy = 1.11
(s = 0.219, v = 0.197, Reynoldsche Zahl S0 - 850 ), also etwa
den einer quer durchs Wasser bewegten Platfe. Natlrlich schwimmt
ein Krilliso nicht durchs Wasser, jedoch entsprechen diese
Verhdltnisse dem absinkenden Krill. Errechnet man mit dem gefundenen
Cy = 1.11 die theoretische Absinkgeschwindigkeit fUr einen 57 mm
langen Krill, so miBte er mit S <:m~sf'"I sinken. Dieser Wert stimmt
mit den tatsdchlich gemessenen 5.33 t:m-s""l erstaunlich gut Uberein
{Abb. Sd) und liefert hiermit einen Beweis flr die Brauchbarkeit
der Stromungstank-Versuche.

Abb. 61 zeigt zwei gleich groBe Tiere in der Haltung
des Pleopoden-Schwimmens, und in der Haltung wdhrend der SchuB—J
phase des Schwanzschwimmens, in der auch ein Cw von .33 (s = 0,174,

v = 0,515, Reynoldsche Zahl = 50 - 880 ) erreicht wird.

5.3 EinfluB des Fangkerbes

Die Makro-Zeitlupen~Filmaufnahmen zeigten, daB der Krill den Fang-
korb bei hiheren Geschwindigkeiten eng an den Vorderkirper anlegt;
deshaib wurden die Thoracopoden normalerweise in einer solchen,

eng anliegenden Stellung mit Cyano-Acrylat am Kérper angeklebt.



HORIZONTAL FORCE

3 7] (mw)
. °
2
1
0 T

0 | 50
VELOCITY  (cmes™ 1

Abb. 61 Horizontalkraft (Wasserwiderstand) eines 49 mm langen Krills beim
Pleopodenschwimmen
F = 4.24.107> v1'61, P = 0.940, ow = 0.39
und in der SchuBphase beim Schwanzschwimmen

F=3.64-10" v*%8, v* = 0,940, ow = 0.33
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In einigen Versuchen blieb der Fangkorb aber auch unverandert;
hierbei 8ffnete er sich durch die Wasserstrimung (ab 3 ~ 4 cm-s"1)
und nahm eine Stellung an &hnlich der , die Krill mit getffretem
Fangkorb auf den Makro~Zeitdehnev—%ilmau%nahmen zeigte. Nach weiterer
Erhthung der Geschwindigkeit blieb diese Stellung fast unveréndert
bis ca. 25 cm~s—1. Bei noch hiheren Geschwindigkeiten knickten

die Ischiopbditen etwa in der Mitte um und der Fangkorb verlor
seinen Zusammenhalt. Diese Beobachtungen lassen vermuten, daB

der Fangkorb nicht ektiv vem Krill gedffnet zu werden braucht;

wohl eher wird er durch die Wasserstrimung beim Schwimmen in eine
bestimmte Form gedrlickt, i.,e. aufgestellt, die er ohne Muskelarbeit
beibeh&dlt, DOie Muskeln wirken antagonistisch higrzu und ziehen

die Thoracopodeh bei Bedarf an den Korper heran, um so den Fangkorb
zu schlieBen, Abb. 63"zeigt die Horizontal-Kraft jeweils mit
geschlossenem bzw; géﬁffnetem Fangkorb. Die Differenz, also die
Kraft flr das “Fischen mit dem Fangkorb" ist erheblich: z.B. bei

15 cm-s”! muB ca. 150 % (0.6 mN) mehr Kraft aufgebracht werden,

um den Fangkorb mit seinen feinen Maschen (Abb. 62 ) durch das
Wasser zu ziehen (Kurve do%). Diese Differenz sinkt mit steigende?
Geschwindigkeit; eine Erkl&rung dieser Abnahme ist erst nach weliteren,
detaillierten Erkenntnissen Uber den Filtrationsmechanismus des
Krills miglich; folgende Interpretation ist denkbar: Ahnlich einem
Fischereinetz hat der Fangkorb eine relativ kleine Jffnung und groBe
seitliche Filterfl&chen, die in einem spitzen V angeordnet sind.
viird ein solches Netz zu schnell geschleppt, kann das Wasser nicht
mehr gentgend abflieBen und es bildet sich ein Stau vor der Netz—

gffrnung. Der Stau bewirkt, daB immer mehr Wasser zur Seite weggedréngt



Abb. 62 Fangkorb von Euphausia superba, photographiert an einer Exuvie;
die oberen Thoracopoden sind zur Verdeutlichung unnatlrlich weit

nach hinten geklappt
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Abb. (3 Horizontalkraft (Wasserwiderstand) mit offenem und mit geschlossenem

Fangkorb _
Offen : F = 1.86-1072 v, 2 = 0,944, o = 0.81

Geschlossen: F = 2.91~1D—3 v1'73, r2 = 0,971, ew = 0.34 L = 57 mm



wird und auBen das Netz umflieBt. Dieses scheint auch beim Krill
der Fall zu sein: Die angesprochene Kraftdifferenz ist v—abhéingig,
bei 5 cmes™ " betragt sie 300 %, bej 35 cm-s~1 nur noch 100 % (Kurve d %),
d.h. immer weniger Wasser wird relativ zur abgeschwommenen Strecke
gefiltert. Auf der anderen Seite steigt die abspolute gefilterte Wasser-
menge pro Zeit bis zu einer Gesohwindigkeit von ca 15 cm-s~1 nur
wenig an, so daB in diesem Bereich die Maschen mit fast gleicher
Geschwindigkeit durchstrémt werden, d.h. die Filtercharakteristik
éndert sich nicht; dies kOnnte ein Hinweis darauf sein, daB es sich
um ein Netz handelt, daB auch bei hoheren Geschwindigkeiten einsetzbar
und arbeitsfihig ist. Man kSnnte auch argumentieren, daB bei hdheren
Geschwindigkeiten der Kraftanteil flrs Netz relativ zur Gesamtkraft
glnstiger ist.

Die absolute Kraft nur fUr den offenen Fangkorb betrigt

1 -1

bei v = 3 em-s ' 0.1 mN und bei v = 15 cm-s~ ! 0.6 mN. .
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5.4 _Hydrodynamischer Auftrieb
Neben der Horizontelkraft entsteht am Krill, der sich mit einem
Anstellwinkel (siehe Abb. 23) durch das Wasser bewegt, auch eine
nach oben gerichtete Kraft: der hydrodynamische Auftrieb (Abb. 56: Fv)}
Diese Kraft ist es, dié Vigel und Flugéeuge in der Luft halt.
Bei Vigeln und bei Segelflugzeugen betrédgt der Luftwiderstand
bei der Vorwértsbewegung etwa 1/30 deé’Fiuggewichtes, d.h. mit
einer Antriebskraft (2 Horizontalkraft), derem-Betrag nur 1/30 des
Flugge&ichtes betrégt, kann der Vogel bérsits Schwebeflug ohne
H8henverlust ausflhren. Nun besitzt der Krill zwar keine Fligel,
doch da er immer mit einem gewissen Anstellwinkel schwimmt (Abb. 23)
und sein seitliches Korperprofil einem Fligelprofil nicht unghnlich
ist, wurden die Polaren des Krills flr verschiedene Geschwindigkeiten
gemESsen (Abb, 64). Hierbei wird der Auftrieb gegenliber der
Vertikalkraft eufgetragen bei verschiedenen Winkeln. In der Abbildung
sind die sich ergebenden Kurven flr sechs verschiedene Geschwindigkeiten
aufgetragen. Im Detail soll auf diese Zusammenhé@nge nicht eingegangen
werden, man ersieht aber, daB es einen Bereich gibt (schraffiert),
in dem der gewonnene Auftrieb (= Vertikelkraft) griBer ist, als
die aufzubringende Antriebskraft (= horizontale Kraft), und zwar
bei Anstellwinkeln von 20° - 40°. Der Krill knnte also
den hydrodynamischen Auftrieb nutzen, um sein nicht unerhebliches
Unterwassergéwicht zu tragen. DaB er hierzu ohne die groBen Flé&chen
der Vbgel auskommt, liegt an der hohen Dichte und Viskositét des
Wassers. Um herauszufinden, bei welchen Winkeln und Geschwindig~

keiten das Unterwassergewicht gerade durch den hydrodynamischen
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Abb. 4 Das Verhdltnis von hydrodynamischem Auftrieb (= Vertikalkraft) zu
Horizontalkraft (= Wasserwiderstand) bei verdnderlichem Anstellwinkel
(= Polare) fur verschiedene Geschwindigkeiten. Erléuterungen siehe Text



Auftrieb gehalten wird, wurde der Krill mit einem vorgegebenen

Winkel geschleppt und die Geschwindigkeit so iange Variierf, bis

ein Gleichgewicht zwischen den genannten Kréften hergestellt war.

Diese Geschwindigkeit und die hiefzu erforderliche-Horizontalkraft

sind in Abb. 65 ,686 ,87 ,68 dargestellt; Die waagefechte, gestrichelte
Linie représentiert die Unterwasser-Gewichtskraft des Tieres.

Die Schraffur deutet den Bergeich an, in dem die aufzubringende
Antriebskraft geringer als die Gewiohtskraft‘ist. |

5.5 Propulsionskraft

Nun ist der Krill kein technisches Testobjekt; er ist durch seine
biologischen Gegebeﬁheiten gar nicht in der Lage, alle oben gemessenen
Winkel/Geschwindigkeitskombinationen zu vollfihren. So sind die
Bereiche rechts von der vertikalgn Linie in Abb. 65 - 68
aus anatomischen Griinden nicht erreichbar. Mit den durch die Makro—
Zeitdehner—Filmaufnahmen ermittelten tatséichlichen Schwimmgesohwihdigkeit/
Winkelkombinationen und den in den Strimungstank-Versuchen
gefundenen Kr&ften kann men sich jedoch ein Bild von der recht
komplexen Schwimmdynamik des Krills machen: |

Ein 49 mm langer Krill, der ohne Geschwindigkeit im
Wasser schwebt, muB seiner Gewichtskraft £ Erdbeschleunigung
(Fg: 0.28 mN) eine gleich groBe, nach oben gerichtete Kraft
ventgegensetzen {Abb. GSa ). Diese Kraft erzeugt er, indem er mit
seinen Pleopoden eine Propulsionskraft (Fp) auf das Wasser in

Riohtung F auslibt. Dieses kann er nur, wenn er einen Schwimmwinkel
g .

‘von 58° annimmt (vergl. Abb. 10, 22, 23).
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6560 Horizontalkraft und Schwimmgeschwindigkeit bei verschicdenen

Anstellwinkeln, bei dessen Kombination das Unterwassergewicht (gestrichelt)

gerade durch den hydrodynamischen Auftrieb kompensiert wird.

Erlduterungen siehe Text
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Abb, 69 a, b, c, d, e Die am Krill auftretenden Kréfte und die resultierende, vom

Krill zu erzeugende Antriebskraft (F_) in Abhdngigkeit von der Geschwindigkeit
und den mit ihr korrelierenden Winkeln (L = 49 mm)



Bei einer Geschwindigkeit von 3 cm.s | (Abb.69b) schwimmt das
Tier mit einem 30° Winkel (Abb,, 23); es entsteht ein geringer
hydrodynamischer Auftrieb (Fl = 0.08 mN), der die Gewichtskraft
reduziert. Die Restkraft (Fd = Fg_Fl) und die Horizontalkraft (Fh)v
addieren sich zur schrég nach unten gerichteten Propulsionskraft (Fp).
Bei einer Geschwindigkeit von 8 omes™! (ee= 20°) ist |
die Auftriebskraft bereits geneu so groB wie die Horizontalkraft.
Vergleicht man diesen Zustand mit dem am Fleck schwebenden Tier,
fellt zweierlei auf (Abb.6Yc):
a) Die Propulsionskraft ist beim 5 omes”| schwimmenden Krill geringer
geworden (vergl. Abb 63 )
b) Das Wasser wird in einem spitzeren Winkel zur Rickenlinie
nach hinten weggeworfen; dieses wird durch das tats@ichlich beobachtete
Strémungsfeld belegt (vergl. Abb. 10 mit Apb. 11 ). |
Eine Beschwindigkeit von 10 ams™ (o= 10°) kann der Krill
mit etwa der gleichen Kraft schwimmen, die ér aquenden miiBte,
um am—Fleck~strampelnd nicht abzusinken. Erst ab Geschwihdigkeiten
Uber 13 t:m's"',l wichst die Kraft dann mit v1'7 sehr schnell an
(Abb., 70). Fur deﬁ Energiehaushalt des Krills bedeutet dies,
daB er sich in einem Bereich von O = 13 cm‘s~1 bewegen kann ohne
seinen "Standard-Stoffwechsel” Uberschreiten zu missen. Erst fur

rnoch hdhere Schwimmgeschwindigkeiten setzt der Aktivitétsgtoffwechsel

ein.
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Abb. 70 Resultierende Propulsionskraft, die der Krill auf das Wasser mit Hilfe
der Pleopoden ausliben muB, um verschiedene Geschwindigkeiten zu erreichen

und um zugleich sein UnterwassergeWicht zu tragen
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Bei der Interpretation von Ergebnissen aus Strdmungstank—
versuchen muil3 folgendes beachtet werden: Die exmittelten c, Werte
sind immer hiher (d.n. ungtinstiger), als die des lebendigen Tieres
(GRAY, '1536; HILL, 1950; LANG, 1966), da dieses sich viel besser
dem Strﬁmungs%eld anzupassen vermag. So schwimmt z.8. ein Blauwal,
dem maximal 68 PS zur Verflgung stehen, Uber 1§ngére Zeit mit 15 Knoten;
schleppt man einen toten Wal, braucht man 170 PS, um die gleiche
Geschwindigkeit zu erreichen. Flr die Versuchsinterpretation bedeutet
dies, daBl in den Abbildungen die schraffierten Bereiche griler @Urden,
béw. dali der Krill mit gleicher Kraft schneller schwimmen, und
somit vielleicht 18 - 20 om noch innerhalb des Standardstoffwéchsels
schwimmen kann.

Aus den gemessenen Kréaften, dem Unterwassergewicht und
dem beobachteten Strdmungsfeld der Abb. 10, 11 kann man wiederum
die Schwimmwinkel abschétzen, die ein horizontal durchs Wasser -
‘schwimmenAEPHKfill fUr verschiedene Gesphwindigkeiten annehmen milte.
Diese stimmen gut mit'den tatséichlich beobachteten Winkeln der

-Abb. 23 Gﬁerein. Hieraus ergibt sich ein weiterer Beweis, dafl das
¢ chwinmverhalten und der Energieheushalt des Krills din starkem iabe

durch die Schwerkraft beeinfluBt werden.
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zucammenfassung und Diskussion

Die verschiedenartigen: Methoden dieser Untersuchung flhren zu
Ergebnissen, die sich zu einem recht geschlossenen Bild Uber die Biologie
von Euphausia superba zusammenflger, Von der Vorstellung, daf der

Krill wie in einem Schlaréffenland durch ﬁlanktonreiChes Wasser ruhig
dahintreibt, gelegentlich mit Hilfe seiner Pleopoden ein wenig umher—
schwimmend, euf daB sich sein Fangkorb mit Nehrung fille, ist die
Wirklichkeit weit entfernt. Wie die Kapitel 3. und 4., zeigten, ist

der Krill fUr eins pelagische Lebensweise gar nicht sonderlich gut
geeignet; er ist viel zu schwer, als daB er im Wasééf treiben kdnnte

~ ihm fehlen Auftriebskdrper - und so schlagen seine Pleopoden angestrengt
im "Kampf gegen das Absinken'.. Anderenfalls wlrde er schon in 3 Stunden
auf 500 m Tiefé absinken. Die Dicﬁte des adulten Krills liegt mit

1.0680 - 1.070 g-t:m"3 weit lber der anderer pelegisch lebender Tiere,
obwohl es ihm gelungen ist, durch den Verzicht auf Kalkeinlagerungen

und einen erhihten Wassergehalt sich diesbezliglich gegen benthische
Crustaceen abzugrenzen. Um eine Vorstellung vom "Jbergewicht" des

Krills zu bekommen, diene folgende Uberlegung: Zum Erreichen gines
schwerelosen Zustandes miBte der Krill Uber eine Schwimmblase mit 3 )
seinés Kérpervolumens verflgen.

Die Pleopoden des Krills sind allerdings sehr gut
ausgebildet‘(Abb. 5); von krdftigen Muskeln des Abdomens angetrieben
bilden sie einen 1eistungsféhigen Schwimmapparatv(Abb. 3). |
Thr kontinuierlicher Schlagrhythmus - durch einen Automatismus
Qnabhéngig vom Cerebralganglion ~ h&lt den Krill in der Schwebe.

Dieser Schwebezustand kann nur in einer ganz bestimmten Stellung



eingehalten wesn, in der das Tier unter einem 55° Winkel (Rticken-
1inie' zur Horivtalen) im Wasser steht. Nur in einer solchen

btellung kann e Erdbeschleuniggng durch den Antrieb kémpensiert
werden, so wie.n Helikopter aQoh nur :Ln einer ganz bestimmten
Stellung am Fl¢ schweben kann, und bei einer i—inderung des Winkels sofori
Fahrt aufnimmtintsprechend ist auch beim Krill eine Abweichung

von diesem Wink mit einer horizontalen Beschleunigung korreliert,

s0 daB jeder Fcbewegungsgeschwindigkei’c ein fester Winkel zugeordnet
ist (Abb. 23). sammen mit dem vom Krill erzeugten Strémungsfeld,

in dem das Wase nach unten beschleunigt wird {(Abb. 10), verdeutlichen
diese Beobachtien, wie sehr die Schwerkraft das Verhalten des |
Krills beeinflu,

ba - Antrieb unterhalb des hassenschwernunctos angredfl,
und so ~ im Gegiatz zum Helikopter — der Krill stets in einem
labilen Gleichgicht schwimmt, werden hohe Aneprliche an die
uinnesphysiolog gestellt. DaB der Krill hierzu auch ohne &tatocyste
in der Lage ist:eigten die Versuche: Uberwiegend orientiert
sich der Krill d.icht, er verflgt aber auch Uber einen noch unbekannten.
Rezeptor, der déravitationsfeld der Erde wahrnimmt. Diese Leistung
kann geschddigtKrill nicht mehr vollbringen, er kippt um und taumelt
desorientiert irie Tiefe.

Aus r Tatsache, daB der Krill einen ausgeprégten
Haltungsreflex zyt (Abb. 51 ), der sofort nach Einstellen des
Pleopodenschlageeinsetzt und die Sinkgeschwindigkeit um 13 Y% reduziert,
wird deutlich, w sehr der Krill darauf engewiesen ist, mBglichst

wenig Hihe zu veleren. Frilhere Untersucher tagesperiodischer



Vertikalwanderungen (FISCHER et all.-, 1978; 'MOHR- 1976; NAKAUURA, 1574;
“PAVLOV, 1974; SHEVTSOV et cll., 1969) vermuten ‘eLfgrund der hohen
Ges Cthndlgkelt ein aktives H1nunterschw1mmen (67 m-h 1 Flr halbwlichsigen
Krill). Die von dlesen Autoren ermittelten AbStlngethWlﬂdlnglten
liegen aber noch unterhalb der GeschW1nd1gkelt mit walcher Krill
entsprechender GroBe trotz Haltungsreflexea bel gestnpptem Pleopoden—
schlag absinkt (ca. 100 m-h ; Abb, 52). Statt aktiyv sbwirts zu
schwimmen, luBt 51ch der krlll wahrscheinlich 81nfach alnken, wobei
er Vermuullch durch gelegentlichen Pléopodenschlag'die Sinkgeschwindigkeit
reduzieren kann. | ‘
Zu‘den'ungewﬁhnliéhen Verhéltnissah,wie wir cie am -

Krill finden, haben Folgende EntWipklungen geflhrt: Die Dichte

und die Absinkge;chwindigkéit wachsen mit -der Grife der fier;

(Abb. 47 und 50) Aus diesem Grunde unterllegt der VOPQlElCthElSB
rleulge Krlll (er w1egt das GO—fache gines E.. paciflca , das o—Fache
edines H norvegica ) stark erschwerten Bedlngungan. Ergeonlsse

die uber dle,be;den anderen Euphausldenarten recht-umfamgrelch
vorliegén; kénnen somit nich#‘dirsk# auf den Kfili_éxﬁfapoliert
werden. So werden 2.8, die tQQGSpgriDdiséhen Vertikalwanderungeh

von M.‘norbegica.im Gegensafz'zum Krillfdupch aktives Abwdrte—
schwirmen voilzogen (HARDY et al., 1954)- geringere Dichte und
niedrigere Sinkgaschwindigkeit verleihen den kleineren M..norvegica

eine hihere "Schwebefihigkeit™.
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Die riesigenplanktonreichen Gebiete der Antarktis
kann der relativ grofe y schwere Krill nur besiedeln, indem
er durch kontinuierlicheintensive Schwimmarbeit dem stiindig
drohenden Absinken entgeawirkt, Eine derartige Lebensweise fordert
ihren Preis: Zum einen 8¢ ein betrdchtlicher Anteil der aus der
Nehrung gewonnenen Energidem Wachstum und der Reproduktion verloren,

zum anderen lastet auf deTier ein sehr hoher abiotischer

Selektionsdruck, So wird ribunder Krill in der Wasserstule nicht
- angetroffen, denn schon ee geringe Schwiichung des Tieres Flihrt
unweigerlich zum "Absturz Das macht eine Krill Populetion sehr
enfédllig gegen ungUnstigenweltschwankungen und erklért vielleicht
die beohachteten starken Liktuationen (BOGDANDV et al., 1970;
EVERSON; pers. MitteilungfASLENNIKOV et al., 1971).
‘ Ist der Krill-st einmal in eine Tiefe von ca. 250 Metern

abgésunken, so bedeutet di wahrscheinlich seinen Tod: In den vom

Krill bevBlkerten Gebieterer Antarktis sinkt der Sauerstoff in‘ﬁ

150 ~ 250 m Tiefe sprungarg auf 60 - 50 /4 02~Sﬁttigung ab, bedingt
durch das aufsteigende "Oke Zirkumpolare Tiefenwasser" (DEACDN, 1933;
GORDON, 1971; JOYCE et al.1978; SVERDRUP,'1933; siehe auch KILS, 1979:
Fig. 10). Bei dieser 0,-88igung ist der Kril; Jjedoch nicht mehr

iﬁ der Lage, sein Kirpergecht zu tragen (KILS, 1979); er sinkt
weiter ab und stirbt wahrseinlich durch Dz—Mangel (KILs, 1979) und/
oder hohen Druck (BAKER, ps. Mitteilung). Tatsdchlich wurden

adulte E. superbe. bisher fe nﬁr oberhalb von 250 Metern Tiefe

géFangen'(MAHH, 1962}, im Génsatz zu anderem Zooplankton, welches -
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noch bis tber 1000 m fiefe htiufig ist (FD*TDN 1956) Die wenigen
; Ausnahmen hiervon' NAST 1977 fand Krill in - der oqtllchen Bransfleld
Strait auch if groBercn TlpFPn, dieses Geblet weist aber auBer~
gewdhnliche hydrographlsche Vérhéltnisse guf: Es ist durch hohe
Stromgcschwindigkeiten gut duréhmiscﬁt und ?Deptﬁwater” ist kaum
nachﬁeiébar (CLOVES, 1934),_zgdem wirkte sich zur Zeit:der Untersuchung
der UindeinfluB stark auf .die unteren Wassefschiohﬁen aus, so dab
einelthcrmohéline Sprunnscﬁichf;niohf nachweisbar war (Stein, 1§75,'1y7a).
Damit dirfte blc Zurm Boden flir den Krlll aus relcheﬁd Sauerstoff
vorhandon grvwesen smih, Auch die-von FISUHER,»1976,besohriebenen
Vorkommen in grﬁﬁerer Tiefe Warén.auf Schelf~Gepiete ohne deutliche
Temperatqrsprungschicht begrénzt. | |

Eine so hohe Enpfindlichkei£ gegenliber verringertem
uauerstoffangebot ist recht ungewohnllch, ungew0hn11ch hoch lqt
aber’ auch der Energlebcdarf des adulten Krllls, S0 daB séhr v1el
Sauerstoff verbraucht w1rd die hohen Rcsplratlonsraten
(LHEKUNDVA et, al., 1974, MdUHINNIE et al., 1364, RAKUuA-SUuZCZEWuKI'
et al., 19735 ViLu, 1974) und dle gut entw1ckelten Klemen.(Abb. 71_)
geben Hinweise auf den flr dle geranc Tomperatur onormon S5toffe }
wechsel, dessen 02~Bedarf ansche;ngnd nur bei sehr gutem Og-Angebot
gedeckt werden kénﬁ.-Der Gesamtstoffwéchsel in’Abhangigkeitvzur
Kérpergrile wird 1m allgemelnen als R = a Wb “ausgedrlickt, wobei
R die Hesplratlon pro - Tlcr, a sine artspezlflqche Konstante, und
oW das Gewicht: darstellt Oer Exponent b ist stets kleiner als 1,

Fir Lrustaceen -sind werbe U Q.7 typlSCh (BEiTALANFFY et al., 1953).



Abb. 71 Mittelteil von Euphausia superba, gut zu erkennen sind die Kiemen
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Als Grund hierfUr wird angegeben, daﬁ_das Gewicht mit der 3. Potenz

zur Lénge steigt, die Obgrfléche der Kiemeﬁ aber nur mit der 2. Potenz,

ein Zusammenhang, der oft auch als pegrenzender Faktof des GroBen-

wachstumslgenannt wird, und dem ein;Expohent‘b von 0.7 = 2/3

entspricht (BERTALANFFY, 1951; CHAMPALBERT et al;, 1572; CONOVER, 1960;

IVLEV et al.,, 1963; WINBERG, 1961; einen zgsahmenfassendén Literatur-

Uberblick gibt PAULY, 1579). |
Aus diesem Rahmen fallen die Euphausiden weit heraus:

Von mehreren Autoren wurden Exponenten nahe 1 gefundeﬁ und dieses

als eine ungewﬁhnliche Abweichung herausgestellt, ohne hierflr jedoch

gine Erkl&rung anzubieten:

CHEKUNGVA et al., 1974, flr E. superba, b= 0.97,
LASKER, 1966, flr E. pacifica, . b = 1.00,
RAKUSA-SUSZCZEWSKI et al., 1978 flir E. superba, b = 0.95,
SMALL et al., 1967, flr E. pacifica, b =1.00.

Ein Exponent von 1 bedeutet, daB die Respiration direkt mit dem'
Gewicht steigt, also viel zu schnell fir die Kiemen. Unter
Berlicksichtigung dieser Vérhéltnisse wird deutlich, wig viel schwerer
es die Kiemen eines adulten Krills haben (Abb. 71), dem Wasser
diejenige DZ—Menge zu entziehen, die eine um das 60-fache gestiegene
K&rpermasse - im Vergleich zu einem adulten E. pacifica - verbraucht.
Sie kdnnen diese enorme Leistung nur in den Dz—geséttigten oberen

150 Metern der antarktischen Gewdsser vollbringen,

Die im Rahmen der vorliegenden Arbeit durchgefihrten
Untersuchungen erlauben jetzt auch eine Erkldrung fiir den ungewlhnlichen
Exponenten b = 1: Der wahre "Ruhestoffwechsel" (d.h. ohne Pleopoden~
schlag) wird wahrscheinlich in einer den anderen Tieren &hnlichen

Weise mit der GroBe sinken; einen solchen "Ruhestoffwechsel" im strengen
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Linne gibl es aber bei den pelagischen Euphausiden nicht und er wird
durch die Messungen der genannten Autoren eigentiich auch nicht erfalt.
Gemessen wird ein "Standardstoffwechselﬂ, der die Summe aus echtem
Ruhestoffwechsel und dem Stoffwechsel flr das Schweben darstellt.

Wie gezeigt werden konnte, steigt der Schwebestoffwechsel
mit der GriBe der Tiere obligatorisch ag,vébﬁa;é dié physidlbgiach “
sinnwolle Verminderung des Ruhestoffwechsels dem Tier nicht zugute
kommt, Oer Standardstoffwechsel widchst gewichtsproportional - eire
physiologische Kuriositét ~. So muB bei energetischen Fregestellungen
diese durch die pelagische Lebenswelse be&ingte Komponente Berlicksichtigung
finden; in der Summengleichung des Stoffwechsels taucht sie als
additives Glied auf. Da ess sich mit der TiergrtBe veréndert, fdllt
es bei kleinen Euphausiden kaum ins Gewicht, beim adulten E. superbe
betrégt sein Anteil jedoch Uber 30 %; darliber hinaus kann

der Anteil flirs Schweben im Gegensatz zu den anderen Bliedern der
Gleichung bei éohlechten Lebensbedingungen nicht reduziert werden,
ohne das Leben des Krills zu geféhrden.

Die Untersuchungen zum Energiehaushalt erlauben eine
grobe Abschétzung der notwendigen Nahrung und»der Wessermenge,
die ein Krill pro Zeiteinheit im Mittel filtern muB, um die fUr das
Schweben notwendige Energie aufbringen zu kdnnen.Ein 60 mm langer
E.superba bendtigt hierzu 0.6 mMol (i 45 %) ATP pro Tag. Da vom
Encrgiegehalt der assimilierten Nahrung nur ca. 40 % als gebundene
chemische Energie Ubrig bleiben (Atmungsketteneffizienz) muB eine

5U J enthaltende Nehrungsmenge pro Tag assimiliert werden. Die
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Assimilationseffizienz von E. pacifica betrédgt 0.93 (LASKER, 1966 )
somit muB pro Tag eine Planktonmenge aus dem Wasser gefiltert werden,
die 54 J enthdlt (& 45 %). Der absolute Energiegehalt der fr

das Schweben téglich notwendigen Nahrung betrégt pro Tier etwa.

N =1.38 107 7-L 2 [ued™, am], (2 45 4)

oder pro Gramm NaBgewicht

-1 1 66

| -1
Nfg, = 3.72 - 078 Jd-d” vg, > mm] (£ 48 %),

Aus dem Besagten ergibt Sich:—Krill kapn nur in einem
Gewdsser leben, das Dz—reich, kiihl (anderenfalls hiherer Energiebedarf
flir Stoffwechsel und niedrigere Viskesit#t) und mindestens zeitweilig
nahrungsreich ist. Bei den durchschnittlich gemessenen Plankton—
Konzentrationen 1 - 2.5 J-l-qv(v. BROCKEL, pers. Mitteilung,
EL-SAYED, 1967) miBte der Krill ca. 17 - 43-Liter Wasser pro Tag
filtern, je nach Filtrations-Effektivitédt entsprechend mehr.
VINOGRADDVA, 1967, gibt einen Energilegehalt von 20 d-mgd~1 fur
entarktisches Phytoplankton an, so daB pro Tag von einem 60 mm langen
Krill 2.7 mg Phytoplankton-Trockengewicht oder etwa 14 mg Phytoplankton—
'Naﬂgewicht fir das Schweben konsumiert werden, und somit aus der
Nahrungskette ausscheiden (alle Werte X 45 %).

Diese Nahrungsmengen decken jedoch nur den flr den Krill
lebensnotwendigen und nicht einschrénkbaren Schwebestoffwechsel;
flr den Gesamtstoffwechsel ergeben sich folgende Werte (60 mm Krill):
02~Verbrennung pro Tag 8.8 mg Oz-d*1;_das entspricht etwa einer

assimilierten Nahrung von 130 J-d_1 (BRETT, 1962) einer aufgenommenen
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Nahrung von 140 Jodﬂq, 7 mg-d—"l Phytoplankton;Trackengewicht bzw,

ca. 35 mgvd—1 Phytoplankton NaBgewicht; dazu wiren mindestens

44 - 112 Liter Wasser pro Tag zu filtern. Es sei hier nochmals
ausdrﬁcklich‘darauf hingewiesen‘ daB pazﬁglich des Nahrungsbedarfs

es sich nur um eine grobe Abschatzung als Diskussionsbeitrag

handelt; dies insbesondere, da die physiologischen Brundlagen

meist an hiheren Tieren erarbeitet wgrden sind und somit nicht
uneingeschréinkt flr den in vielen Beziehungen recht auBergewthnlichen

Krill zu gelten brauchen,

Die leistungsféhigen Pleopoden verleihen dem Krill
eine beachtliche Mobilitét; Geschwindigkeiten bis zu 45 cm-s*q
wurden gemessen, Geschwindigkeilten bis zu 65 cm's~1 erreicht der
Krill, indem er riickwdrts durch kontinuierliches Schwanzeinschlagen
mit giner Freguenz von 7 Schl&gen pro Sekunde davonschieBt. Hierbei
handelt es sich um ein Fluchtverhalten, welches nur Uber einen
kurzen Zeitraum aufrecht erhalten werden kann, Auf die UW-Fernseh-
kamera reagierte er in dieser Weise und auch die Taushbeobachtungen
van BAGULIN, 196%9, beschrieben ein solches Verhalten bei Annitherung
der Taucher auf 1.5 -~ 2 Meter. Die gemessenen Maxiﬁalgeschwindigkeitmn,
sie liegen etwas niedriger als die von SEMENOW, 1969, geschiitzten,
betragen grob flr das Pleopodenschwimmen die Y-fache Kirperlénge
pro Sekunde Qnd flr das Schwanzschwimmen die 12-fache Kérperldnge
pro Sekunde, somit steht der Krill selbst schnell schwimmenden
Fischen vergleichbarer GroBe nicht nach (ALEYEV, 1977), obwohl

er auf den ersten Blick nicht sonderlich stromlinienfSrmig erscheint.
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' hydrodynamischen Untersuchungen ergaben flr den

Kri}l Jedocnen recht guten Widerstandsbeiwert Cy = 0.31
(Reynoldschhl 50 ~ 850 ), so daB die flUr horizontale Wanderungen
aufzubringeEnergie relativ gering ist. Mit der gleichen Energie,
'die der Krium Schweben verbraucht, kinnte er auch eine horizontale
Geschwindigl von 12 t:mvs“-,l erreichen,

Versuche zeigten weiter, daB der Krill seinen
Korper als Fliche einsetzt, und somit den hydrodynamischen
Auftrieb nuium sein Unterwassergewicht zu tragen. Durch diesen
Trick - so Hox es klingen mag — ist es fir den Krill energetisch

glnstiger, miner Geschwindigkeit zwischen 3 und 10 cmes— |

zu schwimmeﬂs am Fleck zu schweben. Wie die Abb, ;0 zeigt,
kann der Kriohne seinen Standardstoffwechsel zu erhdhen, sich
in einem Gesndigkeitsbereich von O — 13 cmes frei bewegen;
erst bei nodheren Geschwindigkeiten steigt die Ernergie -~ dann
allerdings eschnell — an. Mit anderen Worten, der Krill kann
mit éiner Gsindigkeit von 12 cmes | beliebig lange schwimmen

(solange seinergievorrdte flr den Standardstoffwechsel eusreichen).

Dieses Ergeb und die Tatsache, daB der Pleopodenschlég bei

ca. 15 cm-s timal ausgebildet ist (Abb. 19), und eine von

MARR, 1962, 85, zitierte Beobachtung, in der Krill Uber mehrere
Stunaen gegene Strdmung von 18 t:m-sm’l anschwamm, lassen vermuten,
dal Euphausioerba durchaus dazu befihigt ist,‘ausgedehnte
Wanderungen riner Geschwindigkeif von ca, 13 bmoé'1 durchzuflhren,
und zwar chneétzliche Energie. Das entgpricht éiner Strecke von

11 km pro TagO km pro Monat, 4100 km pro Jahr. 0Ob der Krill
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tatsdichlich gerichtete Wanderungen ausflihrt, miisscn weitere Unter—
suchungen zelgen; ein Spielball der 8tromungen, wie in den Hypothesen
zur Schwarmbildung von RUUD, 1932, BEKLEMISHEV, 1960, und BOGDANDV, 1974,
vermutet, ist er Jedenfalls nicht. Den kleinst‘mbgiichéh Standard-
stoffwechsel hat der Krill, wenn er mit einer Geschwindigkeit von

6 t:m-s-:"’l schwimmt, und um die weiter oben abgeschétzte Wassermenge

von 44 - 412 1'd—1

zy filtern, miiBte er sich ohnehin mit mindestens

2.2 - 5.8 t:m-s-'ll durch das Vlasser béwegen (Netztffrnung seines Filterkorbes
ca. 45 w2, geschitzte Filtrationseffektivitét 0.5). Semit ist

es wohl gerechtfertigt, den Krill dem Mekton zuzuordnen.

In vieler Hinsicht 1&Bt sich der Krill mit einem sténdig
fliegenden Vogel vergleichen: Ein leistungsfihiger und ausdavernder
Bewegungsapparat trigt den schweren Krper unter Ausnutzung des
hydrodynamischen Auftriebes durch ein Fluidum, groBe Energiemengen
vergeudend und auf viel Nahrung und Sauerstoff angewiesen. Findet
der Krill nicht geniigend Nahrung, oder sinkt der Sauerstoffgehalt
des Wassers nur geringflgig, stlrzt er in die Tiefe -~ so schnell,
daB er schon nach wenigen Stunden selbst in der Tiefsee den Boden
erreicht. Der Mageninhalt vieler antarktischer Bodenfische besteht
hiufig aus frischem Krill (FREYTAB, 1977; KOUK, 197&; PERMITIN, 1570),
obwohl sie in Tiefen leben, in denen Krill ger nicht mehr vorkommt.

So trigt E. superba wahrscheinlich in sterkem heBe zur Enzrgietransfer
rwischen der cuphotischen Zone und dem Benthog bzi, und versorgt

doo Uppige Loden~Leben auch in grollen Tiefen roch mit frischen Proteinen,
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Angesichts der Ergebnisse dieser Untersuchung stellt
sich die Frage, weshalb E. superbea Uberhaupt so extrem groB wurde
und trotzdem so erfolgreich ist. Der antarktische Ozean mit seinen
Auttriebserscheinungen, den durch|WindeiﬁfluB bedingten Oberfl&chen-
turbulenzen bis unter die Kompensationstiefe, den tberwiegend
groBen Wassertiefen und den saiscnalen Fluktuationen ist ein
auBergewdhnlicher Lebensraum. Die Prim@rproduktion 1l&Bt sich nur
durch einen guten Filtrierer mit pelagischer Lebensweise nutzen.

Da die Primérproduktion starken Schwankungen unterworfen ist,

ist das Planktonangebot zeitlichen und rdumlichen Fluktuationen
unterworfen; hieraus ergibt sich ein Selektionsvorteil flr groBe,
bewegliche und langlebige Tiere. Diese Okologische Nische scheint
der Krill auszufiillens Frei von der Konkurrenz der Clupeiformes
erschlieBt sie ihm die Nutzung der umfangreichsten Primérproduktion
der Welt. Dieser Nutzen Uberwiegt die damit verbundenen Konsequenzen
bei weitem: Die energetischen Probleme sind in den oberen planktoﬁ-
und sauerstoffreichen 150 Metern der Wassersiule ldsbar, Qnd der
auBergewthnlich hohe Selektionsdruck wird schlieBlich von Uber

300 Billionen Individuen, verteilt Uber ein riesiges Verbreitungs-
gebiet, éetragen.kKonsequenzen aber hat eine Kenntnis dieser besonderen

Verhidltnisse flr viele Bkologische Fragestellungen.
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Abstract

The effects of low. oxygen saturations on survival, swimming performance and luminescence of krill
have been investigated, and the lethal O, saturation and the critical O, saturation were determined. A
high sensivity to low oxygen tensions, but an ability for adaptation became evident, At O, saturations
lower than 90 % the animals no longer luminesceci The correlation on vertical krill distribution and
oxygen regime is discussed. Respiration rates in the light and dark and at different O, tensions have
been determined.

Kurzfassung

Verhalten von antarktischem Krill, Euphausia superba, bei unterschiedlichen Sauerstoffspannungen

Die Effckte niedriger O,-Sittigungen auf Uberleben, Schwimmvermégen und Lumineszenz des Krills
wurden untersucht, und die todliche O,-Sittigung und die kritische O,-Sittigung wurden bestimmt.
Einc hohe Empfindlichkeit gegen niedrige O,-Spannungen, aber auch’die Fahigkeit zur Adaptation
zeichnete sich ab. Unter 90 % O,-Sittigung wurde Lumineszenz nicht mehr beobachtet. Der
.Zusammenhang zwischen vertikaler Kriﬁverteilung und Sauerstoffbedingungen. wird diskutiert.
Respirationsraten im Hellen und Dunkeln und bei verschiedenen O,-Spannungen wurden bestimmt.

Introduction

Measurements of general respiration of Antarctic krill have been carried out by several

workers (CEKUNOVA et al. 1974, MCWHINNIE et al. 1964, NIkoLAYEVA et al. 1973). They

found respiration values around 1 mg O, gy*h. In their experiments they used small
respiration chambers with a few animals,

Objectives of this investigation are to obtain reliable data on the reaction of krill to
different levels of O, saturation, bearing in mind that under ice cover conditions of reduced
O, saturation might occur. The setup of the experiments had to take into account the
following:

1. Krill is a pelagic animal, therefore the measurements should be done while free
swimming; confined to a small respiration chamber, the touch of the walls are unnatural
irritations, exerting considerable stress to the animal, i. e. affecting respiration. The
engaged test-procedure allowed faitly free swimming and free orientation in space.

2. To gain some more data on a possible correlation of krill distribution and hydrological
regime, the lethal O, concentration and the critical O, concentration, i. e. the concentra-

U S. Copyright Clearance Center Code Statement: 0341-6836/78/2701/0035$02.50/0

Meeresforsch. 27 (1978/79), 3548 .
© 1979 Verlag Paul Parey, Hamburg und Berlin
ISSN 0341-6836 / ASTM~Coden: MEERDW
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tion causing physiological detriments without killing the animal, might be of interest,
this too in looking at the reported high swarm densities. In the tes: setup the krill could
be exposed to reduced O, saturations, while the performance and survival were
recorded, A possible adaptation was taken into account.

3. Investigation on the performance of krill at different O, saturations require for statistical
reasons high numbers of animals in each test. The experiments were carried out with
groups of about one hundred specimen.

4. Krill shows a marked response to light. Respiration measurements in the light and in
total darkness, combined with simultaneous regestration of behaviour, were carried out
to contribute to a better understanding of the biology of krill.

Material and methods

Krill, Euphausia superba, were collected around the Antarctic Peninsula and in Scotia Sea
from 59°-65° S and 39°-69° W. All collections and experiments were carried out during the
Second German Antarctic Expedition of the R. V. “Walther Herwig’’ during the Antarctic
summer 1977/78.

Collections were made by means of a large commercial pelagic krill trawl and by the
RMT 8 (Baxer et al. 1973). The animals were obtained from short hauls of less than 30
minutes sampling the upper 100 m of the sea or less. Water temperatures ranged from ~0.6
to 1.6 °C. Immediately upon collection the euphausiids were placed in large containers on
deck. After 10 minutes the vivid ones were picked up for the experiments. For further data *
see table. In order to investigate on the above stated objectives, the experimental setup had
to comply with the following requirements:

a. The test vessel should be as big as possible. b. Turbulences should be reduced to 2
minimum but stratification due to cooling was to be avoided.

constant- femperature room
MP°z| IPloffen-l

o

AN

lejfr] &

‘ 5
. ~_lid
s g
reference & . 634l
adaptation chamber respiration chamber

= oxygen sensor, T = temperature sensor, 1 = light sensor,

Fig. 1. Experimental setup. rO, oo Flters A = aerator;

= , C = cooler; P = centrifugal pump;
L threshold selector, R il avess
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The employed experimental setup is shown in fig. 1. Two insulated gas tight test
nbers with a volume of 63| each and the peripheral equipment were placed in a
1stant temperature room of the ship. Fine control of temperature (At + 0.03 °C),
ation and oxygen measurement were carried out in sealed circuits outside the chambers.
2 oxygen partial pressure was measured by a pQ, electrode and recorded continouesly,
saturation values are related to air saturation at 1 atm. The oxygen leakage into the total
tem was less than 0.5 °/s O, saturation over 21 hours (at 20 % O, saturation inside the
viration chamber). Theplankton of the employed sea water(filtered through 2100 u-
ze) and the non avoidable bacterial upgrowth in the test chambers assimilate and
virate. This blank value was determined before and after each experiment in the light
dark for correction; for all experiments this blank value was below 2.9% of the krill
iration. In addition the pO, electrode was calibrated before and after each experiment;
drift was below 1.3 % of the krill respiration, and was used for correction. During
ral experiments the swimming behaviour of the animals was recorded by an automatic

era system. The krill could be observed inside the chambers with a binocular
oscope, '

Test procedure

chambers were filled simultaneously with surface seawater through a 100  filter,
in 15 minutes after the catch krill (c. 250 specimen) from the deck containers were
d into the adaptation/reference chamber. The animals reduced the oxygen content qf
ater to a present level, kept constant by an aerator and pO, threshold selector. To this
2n saturation (for example 95 %) the test animals were adapted over several hours.
wards half of the animals were transferred into the respiration chamber, where they
y reduced the oxygen level during the next two days. Luminescence, swimming
rmance and the number of dead animals were recorded at different oxygen levels.
taneously the other half of the krill remained in the reference/adaptation chamber
ere kept under the same conditions {circulating water, density, temperature, light) as
respiration chamber, except that the oxygen saturation was kept at 100 % In thel
ace chamber the krill normally survived for 4-5 days with less than 5% d-
lity. Afterwards they died off quickly, this appears to be a nutritional problen:x, as the
digestive-gland turned pale beforehand. With running sea water from .the ships m.let
>uld be kept for eleven days (18 survived out of 107). Experiments with a mortality
than 5 % d- in the reference chamber were discarded. i
- test chambers were illuminated by neon lights in daytime (650 Ix at the chamber’s
7} and kept in total darkness at night. o )
respiration values are related to dry weight. Upon completion of each experiment
mals were recovered, counted, measured (front end of eyes to telson end), oven
t 85° C and vacuum sealed in plastic foil for redrying and weighing on land. Inan
nal set of experiments krill freshly caught from 106 °%0 O, satu{ated sgrface4sf/a
od krill adapred to 84 %0 O, saturated water (for 6 h) were placed directly into 74 /o
rated water (3 paralle] tests each, with 3 controls in 106 % surface water).

Results

. . . . . of
Yormal oxygen conditions the animals swim constantly and quietly with ?1 s;};leedh.r
dem s (X = 5.6,n = 55,5 = 1.6, v = 0.29) across the test chamber until they tl
e . . . ,
% with their antennae. Then they turn and continue swimming. ‘;I'hey ne;re;:r ;;yth(;
leisiOns with instruments or other krill by optical sense. They do not res

but try to keep clear from it.
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With decreasing oxygen saturation krill show the following general behaviour: The first
effect ist, that luminescence vanishes and finally stops, this occurring already at 90 % O,
saturation. Next the horizontal swimming movements decline (berween 90-85 %/ O,-s.),
the animals stand in place in a 55° upward position and try hard to avoid sinking by beating
their pleopods. At lower oxygen saturations they sink to the botyom but continue with the
same activity and rhythm of the pleopods. At this state the respiration has not ceased.
significantly (exp. 11), and if transferred to 100 %/, O, saturated water, they start swimming -
again. They continue pleopod beating until the oxygen saturation level is lethal and they

"% ' ' 50
% 0,~saturation

50
exp. 5.-

100 50 )
% 0,-saturation

0

. . . . R b); and
Iig. 2 and 3. Effects of decreasing O,-saturation on survival (a); swimming perforn;aqce (b);
lul;‘;ﬁncscence (c). Shaded area represenzts the bottom-lying animals. Exp, 3.: high adaptation (27 h to

: 83 /0 Oy); exp. 5.: medium adaptation (12 h to 95 % O,) :
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die off within a few minutes (no heart beat). In fig. 2 and 3 ve “a” represents the
. surviving animals, curve “b” the swimming animals and cur“c” the intensity of

luminescence (100 % = bright, 50 % = faint, 0 % =none) ielation to decreasing
oxygen saturations. The cross shaded area represents the bottomng animals.

Lethal O, concentration and adaptation to low O,urations

It became evident, that krill shows an adaptation to varying gen saturations. The
individuals of fig. 2 (exp. 3) were adapted three times longer to lowygen saturation than
the ones of fig. 3 (exp 5), and they could survive much lower iration levels. The
results of all adaptation experiments are plotted in fig. 4 (surviy animals) and fig. 5
(swimming animals). The animals of exp. 1 and 2 had no adaptatiome, they were placed
directly after collection into the respiration chamber. The animalsexp. 4, 5 and 9 were
adapted for 12 hours to 95 %/, O, saturation, and the animals of expwere adapted slowly
over 27 hours to a final oxygen saturation of 83 %. These threroups show a clear
difference in the lethal oxygen concentration: Non adapted animals already at 8385 /s,
the highly adapted can withstand O, saturations below 50 %, at I for the time of the
experiment (20 h).

To eliminate possible effects of other factors than the O, clitions (such as O,
dependent excretes, pheromone production, alternations of CO, tern), an additional set
of experiments were carried out (fig. 6):

Krill adapted to 84 °6 O, saturation for 6 hours and krill freshly cht out of 106 ¢ O,
-saturated surface water were transferred into 74 °/ 0,-s. water. As atrol freshly caught
krill were placed into water from the same source but with an Qturation of 106 %o,
These test (no. 15-23,) indicated a similar result: All non adapted arals died in 74 % O,
saturated water within 220 minutes, whereas all adapted ones surviv The animals of the
control experiments all survived too,

100 %

syrvival

50
% 0,-sattion

] i - i i i ly adapted gps of krill. Figures
Fig, 4. Eifect of decreasing O,-saturations on survival of different e s O (L3 h 1o
ber of experiment, exp. 1., 2.: no adaptation; ex| .4.,5.,9.: medindap
reler fo number oL R rl95 °/o)’; exl;. 3.: high adaptation (,27 to 83 %o Oy)
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n
100 % ~

swimming animals

0 : : : —\

100 50 -
% 0,-saturation

Fig. 5, Effect of decreasing O,-saturation on swimmingﬁ)erformance of differently adapted groups of
krill, Figures refer to number of exp.; exp. 1., 2.: no a aptation; exp. 4., 5., 9.: medium adaptation
(12 h to 95 %); exp. 3.: high adaptation (27 h to 83 % Oy)

Krill Krill
adapted to freshly caught out of
84 % 0, for 6 h 106 % 0, - water

2 Krill each

f‘\}

bl 4 I A

\)ﬂ

g

74 % O, 74 % 0, 106 % 0,

control
after 5 min,: swimming at bottom swimming
after 220 min.: swimming dead swimming

Fig. 6, Additional adaptation experiment
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Critical O, concentration and adaptation tow O, saturations

Whereas the lethal O, concentration with its distinct systom is easy to determine, the
critical O, concentration cause physiological detrimentsthich are far more difficult to
detect.

During the experiments it became evident, howeverhat the luminescence of krill
vanished already below 90 % O, saturation. An unaky for luminescence in poor
oxygenated water has also been observed on krill by MaunniE (pers. comm.). At the
90 °/s O, level Rakusa-Suszczewski (pers. comm.) found ne disturbance of biochemical
processes in krill. Between 90-85 % O, saturation thenre significant changes in the
swimming behaviour (Kivs, in prep.): The horizontal swming movements decline, the
animals stand in place in a 55 ° upward position and strug against sinking. Below 85 %
O, saturation krill ist not able to compensate in respirati((see overnext chapter).

These findings make it reasonable to consider 90-85 %/ the critical O, concentration
for adult krill, and the fading of luminescence as an inator for it. The experiments
showed, that with luminescence there was no significant actation. Whatever the biologi-
cal function of luminescence might be, it will work only at, concentrations above 90 %

(fig.7).

luminescence
bright
faint 5
12 9
3
none i ; — — :
100 50

.% 0,~saturation

Fig. 7. Bffect of decreasing O,-saturations on luminescence. Figuresfer to number, of experiment;
exp. 1., 2.: no adaptation; exp. 4., 5., 9.: medium adaptation (12 h #5 °/o); exp. 3.: high adaptation
(27 h to 83 %0 Oy) .

Respiration

At 1°C krill used 0712-1,940 mg O, gsth™! in respiion (tab.). These values
are 40°% above those found by McWumnniE eal. 1964 (0.25-1.05 u
O, mgg'h™ £ 0.360-1.500 mg O, gi'h™* at 2°C in small spiration chambers). This
higher respiration might be due to the free swimming abir of the kr_xll ‘durmg these
measurements. LASKER (1966) found for Euphansia pacifica 10 °C respiration valu_es of
0.5-2.6 gl O, mgsh! £ 0,70-3,64 mg O, g th?, independ: of the size of the animal.
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Respiration at decreasing O, tensions

With falling O, tensions the respiration first increases to a maximum at 90-85 % O,
saturation (fig. 8). This increase is probably due to higher effort in breathing, or to more
intense swimming movements as an escape-reaction to unfgvourable O, conditions. Below
85 %/ the respiration decreases; the verge of the capability to compensate respiration is
reached. This is typical for many high sea forms among the marine evertebrates (ScHLIEPER
1972). Bottom living and littoral species are often capable to control respiration, which
makes them independent of the environmental O, tensions. In contrast to that, even the
most adapted krill were not able to compensate respiration below 85 %/s O, saturation; so
the krill should be looked upon as an animal inhibiting very well oxygenated waters.

.mg 0, gd'1 ol

respiration

0 L T T T
w9 8y 70 60 50 - 4
: % 0,~saturation

Fig. 8. Respiration at decreasing O,-tensions (curve eye-fitted)

Light/dark differences in respiration

The respiration values decreased in all experiments in total darkness for an average of
A 25.4 % (s = 8.85, v = 0.35) (fig. 9). These tests were caf-rled out in both directions:

The alternation from light to dark resulted in a significant higher effect (A 30.0 %,
s = 7.76, v = 0.26) than the shift from dark to light (A 19.6 */o, s = 6.90, v = 0.35) (t-
test, o = 5 %). i ) ) ) » o

The photographic registration showed, that the krill continues its normal swimming
activities after the lights were turned off. Also the orientation in space does not change in
total darkness. This is surprising since no statocyst have been found in krill as yet.



respirafion

PRI

0
exp.no. 1 3 3 4 IA A 5 5
a%l=d 296 25910 168 417 306 11 244 281

Fig. 9. Light- dark-differences insiration. Cross shaded = dark-respiration; A% = 254,
= 8.85, v =035

Discussion

The results of this investigatiownish evidence, that the Antarctic krill, Euphausia
superba, reacts quite sensitive tw oxygen-pressures. The critical O, concentration
showed to be around 90-85 %. .rctic waters are thought of as very well oxygenated.
This is only partially true: Soutl the Antarctic convergence the deep water, which is
poor in oxygen, and the intermee return current, also poor in oxygen, approach the
surface (Sverprup, H. 1933). C above 300 m oxygen is added by phytoplankton
assimilation. In fig. 10 some of tkiginal Discovery station data from different regions
are calculated to O, saturations adotted. The drawn lines are recorded in the Antarctic
summer, the dotted ones in wint«t 150~300 m there is 2 marked decline in the oxygen
saturation. The krill caught on vresent expedition could not survive O, saturations
below 85 %, if exposed to it with2 hours; they are therefore not able, to descend much
more than 200 m on its diurnal al migrations. Nearly all adult krill has been found
above 250 m (MARR 1962, Nasr7), in contrast to the other zooplankton, which is
abundant to depths below 1000 mxTON 1956), and in a long and detailed analysis of the
Discovery samples MARR, 1962, sists that the major concentrations of krill occur in the
upper 100 m. This limitation to tpper water strata could be correlated to the oxygen
regime.

gin contrast to these findings onlt krill, the larvae have been caught at greater depths
with probably lower oxygen concations. An explanation for this dissimilarity might be
the following: For a pelagic anindult keill are of considerable size, for not having a
buoyancy aid like oil drops or am bladder. They would sink about 100 m h~! if not
swimming against it. For this sgle against sinking they have to defray a rather
considerable amount of energy (X in prep.). As shown in the experiments, at reduced
oxygen the animals are not ableavoid sinking. The high energy expenditure is also
indicated by the comperatively hiespiration values, which can only be maintained in a
sufficient O, environment,
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Fig. 10, Oy-saturations at different Antarctic regions; drawn lines = summer; dotted Imes = winter
(calculated from Discovery station-data)

The maximum density and diameter of krill swarms have not been determined exactly,
but around 20 kg krill m™ and some tens or hundreds of meter in size are under discussion.
If such a dense swarm would not move actively trough the water, food and oxygen will
deplete. From the obtained data on respiration (c. 1.0 mg O, g;'h™) and critical O,
concentration (c. 90 % Q,-s.) the correlation between swarm density, swarm diameter and
minimum swimming speed is plotted in fig. 11 (at 0 °C, 34 % S). As krill cannot increase
its swimming speed unlimited, the oxygen supply confine the size and density of the
swarms. During the Antarctic winter with its ice cover the gas exchange to the atmosphere
is interrupted, and light conditions are insufficient for photosynthesis. In the Weddell Sea
only 0.1-1 °/s of the light penetrates through one meter thick, snow covered ice (Bunr et al.
1970). The mean light intensity in August (11.00~14.00 HRS.) on clear sky in McMurdo
Sound is only 10 4 W cm (BUNT et al, 1970).

DEacoN, 1933, measured O, saturations of 85-90 % in November (upper 100 m surface
strata) and at the edge of withdrawing ice in the Bransfield Strait only 75 %.

So if krill are to survive under the ice, a long term adaptation to low oxygen saturations
would be essential. The means by which this is accomplished, and the question, whether
the winter is a period of endurance for krill, remain to be unveiled.

The light and dark experiments indicate that krill has a 25 %/ lower respiration in total
darkness but they still keep on swimming, do not loose their orientation in space and
succeed in preventing themselves sinking.
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minimum swimming speed

O T 1 T T T ¥ ¥
0 10 20 30
swarm density 3 m3]

Fig. 11. The effect of swarming on the oxyEen-supply: The lines refer to comations of swarm
density and minimum swimming speed at which at the end of the swarm oxygs depleted to the
critical level of 90 % O,-saturation

Summary

Ten groups of krill have been exposed to reduced oxygen saturations in a 60 | resption chamber on

board R. V. “Walther Herwig”, while respiration, swimming performance, survivad luminescence

have been recorded:

1. Adult krill caught in summer showed 2 high sensivity to reduced oxygen, thdied at 85 % O,
saturation.

2. If adapted slowly to reduced oxygen, krill could survive O, saturation below %s.

3.'The critical O, concentration is about 90-85 %: luminescence ceases, resgtion cannot be
compensated and the swimming behaviour changes.

4. A correlation between vertical distribution of krill and the O, regime is indicat

5. Oxygen is a limiting factor for the size and density of krill swarms,

6. At 1°C krill used 0.712-1.94 mg O,g,h™! in respiration.

7. Respiration decreased for 25 % in total darkness.
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Biometrische Grunddaten der Euphausiden (Euphausia superba, Meganyctiphanes norvegica) bei verschiedenen

rm:mmz. Die negativen Zahlen bedeuten den Exponenten zur Basis 10, z.B. 6.11-4 = 6.11+10 .
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