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Aus elem Institut ftir Nieereskuncle an cler Universitat Kiel 

Vergleichende Untersuchungen iiber den Einflu13 
des hydrostatischen Druckes auf Oberlebensfahigkeit und 

Stoffwechselintensitat mariner Evertebraten und T eleosteer1
)

Von VoLKER NAROSKA 

Zusammenfassung; 

1. In einstundigen Experimenten wurde die Druckresistenz mariner Evertebraten und Fische 
anhand der Prozentzahl uberlebender Individuen ermittelt. Die Ergebnisse (LD50-\,Verte) la�sen 
grol3e vermutlich artbedingte Druckrcsistenzunterschiede erkennen. 

Junge Plattfische (Ple11ro11ectes J1latessa, Platichthys Jlesus), Neom)'sis vulgaris und dekapode Krebse 
(E11j1ag11rus bemhardus, Cra11go11 cra11go11, Carci1111s maenas) sind relativ druckempfindlich. Die hi:ichsten 
Druckresistenzen zeigen Echinodermen (Asterias rubens, Psa111111echi1111s miliaris), lVIollusken (1'1)'ti/11s 
edulis, 1HJ•a arenaria, CJj1ri11a is/andica, 1Hodio/11s 111odiol11s, Littorina littorea), Jaera albijrons und Nereis 
diversicolor. 

2. Ga111111arus ocea11ic11s, G. d11ebe11i und Cra11go11 cra11go11 sind in der ,,varme (15°, 20°) druckempfindlicher 
als in der Kalte ( 5° C).

3. Die Druckresistenz von G. oceanicus steigt bei Erhi:ihung des Salzgehaltes bzw. dcr osmotischen 
Konzentration im Auflenmedium. 

4. Die Druckresistenz von G. oceanicus und Cra11go11 cra11go11 Ja13t jahreszeitliche Unterschiede erkennen. 
Sie wird bei Gammarus offensichtlich von Gonadenreifung und Tiergri:il3e beeinflul3t. Crangon 
ist bei der Fundorttemperatur im Sommer druckempfindlicher als im \,\linter. 

5. Steigende subletale Drucke bewirken bei Asterias rubens uncl Littorina littorea Gcwichtsabnahmen. 

6. In cinem mit Fcnstern versehenen Druckgefa/3 wurde die Herzfrequcnz von G. ocea11ic11s, G. duebeni
und jungen Z,oarces vivijmrus in situ unter Druck beobachtet. 

Relativ geringe Druckerhi:ihungen rufen anfangs vorubergehende Steigerungen der Herz
frequenz hervor. Druckminderungen verursachen kurzfristigen Herzstillstand oder Drosselung 
der Frequenz. Der Hcrzschlag von Gammariden ist wahrend der Erholung nach der Dekom
pression erhi:iht. Diese \,Virkungen des Druckcs sind auch von der Versuchstemperatur abhangig. 

7. In kurz- und langfristigen Versuchen wurde der 0
2
-Verbrauch verschiedener Arten unter Druck

in fliel3endem :tvieerwasser gemessen. 

Carci1111s maenas, H)'as ara11e11s, Nereis diversicolor u. Platichth)'s flesus erhi:ihen bei 100-200 atm 
anfangs ihrc Stoffwechselintensitat. Bei anhaltendem Druck von 200 u. 300 atm fallt die Atmung 
unter die Norm ab. 

Asterias rubens, Henricia sa11g11i11ole11ta, Oj1hi11ra texturata und Psa111111echi1111s miliaris reagieren auf 
schrittweise Druckerhi:ihung (100-300 atm) jedesmal mil anfanglicher schockartiger Reduktion 
des 0

2
-Verbrauches. 

8. Geringere Atmungsanderungen bei stufenweiser Druckerhi:ihung (100-300 atm) uncl ein lang
samer \,Viederanstieg des 0

2
-Verbrauchcs wahrend langfristiger Druckeinwirkung bei einigen 

eurybathen Echinodermen ki:innten als Druckadaptation gewertet werden. 

Investigations on the influence of hydrostatic pressure on the viability and metabolic rates of 
marine invertebrates and teleosts (Summary): 

1. In experiments of one hour's duration the pressure resistance of marine invertebrates and fish was
examined by determining the number of surviving specimens. The results (LD

50
-data) show great

(probably specific) differences in resistance lo pressure. 

Young Ple11ro11ectes /1/atessa and Platichthys fie.ms, Neomysis vulgaris and decapod crustaceans (Eupa
gurus bernhardus, Cra11go11 cra11go11, Carci1111s maenas) are relatively sensible to pressure. The highest 

1) Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. C. Schlieper, zum 65. Geburtstag gewidmet. 
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levels of pressure resistance can be observed on echinoderms (Aslerias rube11s, Psa111111echi1111s miliaris), 
molluscs (1\1yti/11s edulis, klodiolus modiolus, 1\1J•a are11aria, C)'j!l'i11a islmulica, Littori11a lillorea), Jaera 
albifi-011s and Nereis diversicolor. 

2. Gammarus ocea11ic11s, G. d11ebe11i and Cra11go11 crangon are more sensible lo pressure al 15° and 20° C 
than at 5° C. 

3. The resistance to pressure of G. oceanicus becomes greater with increase of salinity as well as of
osmotic concentration in the external medium. 

4. The pressure resistance of G. oceanicus changes with the seasons, being obviously influenced by the 
stage of maturity of the gonades and the size of the animals. Cra11go11 crangon is more sensitive to
pressure at higher temperatures in summer than at lower ones in winter. 

5. Asterias rubens and Lillorina littorea decrease in weight at increasing sublethal pressures. 

G. The frequency of cardiac beat of G. ocea11ic11s, G. duebeni and young Zoarces vivif)(/rus was studied 
under pressure. 

Relatively little increase of pressure temporarily stimulates the heart-beat, whereas a decrease 
of pressure stops the beat or can slow it down for a short time. The heart-beat of Gammarus is 
accelerated after decompression. These effects of pressure also depend on the temperature. 

7. Under pressure in short- and long-termed experiments the Oz-consumption of diverse species was
measured in steadily running sea-water.

Increasing pressure by steps (100-300 aim) Asterias rubens, Henricia sa11g11i110/e11ta, Oj,hiura texturala 
and Psa111111echi1111s miliaris react every time with initial "shock-like" reduction of Oz-consumption. 

At 100-200 atm Carci1111s maenas, Hyas araneus, Nereis diversicolor and PlatichlhJ•S jlesus initially 
accelerate their metabolism. Constant pressures of 200 and 300 atm lower the Oz-consumption 
below the normal rates. 

8. The slight changes in metabolism of some eurybathic echinoderms under a step by step increase 
of pressure (100-300 atm) and a gradual recovery of Oz-consumption during long-termed exposure 
to pressure may be looked upon as an adaptation to pressure. 

I. Einle i tung

Der mit der \1\Tassertiefe steigende hydrostatische Druck ( ca. 1 atm je 10  m) stellt 
einen wichtigen i:ikologischen und physiologischen Faktor fi.ir das Leben im ?vieere dar. 
Bereits geringe Druckschwankungen werden von einigen marinen Organismen der 
Gezeitenregion mit Verhaltensanclenmgen uncl Tiefenregulation beantwortet (vgl. 
ENRIGHT 1962, RrcE 1962, 1964, :iVIoRGAN 1965, Zusammenfassung bei: KNIGHT-JONES 
u. lVIoRGAN 1966). l'viit dem Nachweis organischen Lebens in den tiefsten pazifischen
Graben bei vVasserclri.icken bis i.iber 1000 atm gewann die Physiologie der hi:iheren
hydrostatischen Dri.icke (100-1000 atm) zusehends an Interesse (vgl. REGNARD 1891,
CATTELL 1936, EBBECKE 1944,JOI-INSON et al. 1954). Scr-ILIEPER (1963b) halt es fi.ir clenk
bar, dal3 elem hydrostatischen Druck fi.ir die vertikale Ausdehnung cler Besiecllung im 
:Meer die gleiche Becleutung zukommt wie der Temperatur im Oberflachenbereich der
Ozeane in Pol-Aquator-Richtung.

SCHLIEPER, FLUG EL, THEEDE ( 1967) ermittelten die zellularen Druckresistenzgrenzen 
verschiedener J\1Iuschelarten aus der Nord- und Ostsee uncl dem Roten l'vieer. Unter 
anderem stellten sie dabei fest, daB die stcni:iken Arten weniger Druck vertragen als die 
euryi:iken Arten. PoNAT (1967) fand ebenfalls bei Muscheln artspezifische Unterschiede 
sowie einen Einflul3 von Temperatur, Salzgehalt und ionaler Zusammensetzung des 
Aul3enmediums auf die zellulare Druckresistenz. PoNAT u. THEEDE ( 1967) stellten 
durch l\!Iessung der Cilienaktivitat von l'vluschelkiemen nach mehrsti.indiger Druck
einwirkung eine Verlagerung der maximalen zellularen Druckresistenz in niedrigere 
pH-Bereiche fest. 

Das Ziel der vorliegenden Arbeit ist es, zunachst die von SCHLIEPER ( 1963 a, b), 
SCHLIEPER et al. ( 1967) und PoNAT (1967) begonnenen U ntersuchungen zur zellu
laren Druckresistenz mariner Lamellibranchier an intakten Tieren anderer Arten fort-
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zufi.ihren. Weiterhin soil die Abhangigkeit der Druckresistenz von exogenen (Tempera
tur, Salzgehalt, Ionenrelation im Aul3enmedium) und endogenen Faktoren (Gonaclen
reifung, Tiergri:il3e) naher analysiert werden. Femer ist es notwendig, die vVirkung 
steigender hyclrostatischer Dri.icke auf <las Lebendgewicht einiger mariner Everte
braten zu prtifen (vgl. REGNARD 1884-1891, FONTAINE 1927-30). Zur weiteren Ana
lyse des Druckeinflusses soil die Herzfrequenz intakter Tiere wahrend cler Druckein
wirkung und in der Erholungsphase im Anschlul3 an die Dekompression fortlaufend 
beobachtet werclen. Aul3erdem soil eine neue Hochclruckapparatur ausprobiert werclen, 
die bei konstantem Druck und gleichzeitig variabler Durchflul3menge eine langere Tier
halterung gewahrleistet. Das Ziel der langfristigen Atmungsmessungen ist es, das Ver
halten verschieclener, relativ eurybather Litoralformen bei einem konstanten Druck zu 
vergleichen. Dadurch nahern wir uns wiederum der Ausgangsfrage nach einer mi:iglichen 
physiologischen Druckaclaptation. 

Nieinem verehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. C. Schlieper, danke ich hcrzlich 
for Anregung uncl Anleitung cler vorliegenden Dissertation. Weiterhin gilt mein Dank 
Herm Dr. H. Theecle fi.ir wertvolle Hinweise und Ratschlage. Die Deutsche Forschungs
gemeinschaft untersti.itzte die Durchfi.ihrung meiner Arbeit durch Gewahrung eines 
Stipendiums. 

II. l\lia ter ia l  u n d  Method  en

1. Versuchst iere  

Resistenz und Stoffwechselintensitat folgender mariner Evertebraten uncl Teleosteer 
aus der westlichen Ostsee, elem Kattegat und der Nordsee wurclen untersucht: 

GroBe Tiefen-
Art Fundort der unters. Tiere (mm) verbr. (m)') 

Mollu sca: 

J\!lJ•a are11aria (L.) Kieler Forde junge :tvI.: 3-5 0-95 (140)
Cyj,ri11a isla11dica (L.) west!. Ostsee 53-60 Schal.-Lg 15-160 
1\1odio/11s modiolus (L.) Kattegat ( 40 m) 50-60 Schal.-Lg bis 300
1\1yti/11s edulis (L.) a) Kieler Forde a) junge lW.: 11-15 0-250 

b) Nordsee b) adult. M.: 45-47
Littori11a littorea (L.) Kieler Forde 8-14 Schal.-Hohe 0-15

P olychaeta: 

Nereis diversicolor (0. F. l'vluELL.) Kieler Forde 60-80 Kilsten- u. 
Gezeit.f. 

Are11icola 111ari11a (L.) Nordsee (Watt) 50-90

C r u st acea: 

Eupagurus bemhardus (L.) Kattegat ( 40 m) 8-12 Carap.-Br. 0-450
Carci1111s maenas (L.) Kieler Forde a) junge C.: 14-20" oberes

b) adult. C.: 33-40" Litoral 
HJ•as ara11e11s (L.) Kattegat (40 m) 13-18 Carap.-Br. bis 360 
Cra11go11 cra11go11 (L.) Kieler Forde 27-45 0-130
Gammarus ocea11ic11s (S EGERSTRALE) Kieler Forde 3-5 bzw. 22-24 0-25
Gammarus d11ebe11i (LILLJEBORG) ,,Kleiner Kiel" 12-17
ldotea baltica (PALLAS) Kieler Forde 6-15 0-300
Neomysis vulgaris (THOMPs) Kieler Forde 15-17 Kilstenf.
Jaera albifro11s (LEACH) Kieler Forde bis 5 0-55
Diasty/is rathkei (KROYER) west!. Ostsee 10-15 5-800
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Art 

Echin oder mata: 

Asterias rubens (L.) 

Henricia sanguinolenta (0. F. :tvfuELL.) 
Psam111echi1111s miliaris (G�!ELIN) 

T unicata (Ascidia): 

Ciona intestinal is (L.) 

Vertebrata: 

Pi sces :  

(T c leo s tei ): 

Platichthysflesus (L.) 
Pleuronectes /1/atessa (L.) 
,?:,Oarces viviJ,arus (L.) . 

Fundort 

a) Kieler Forde
b )  Nordsee
Kallcgat (40 m) 
Kattegat ( 40 m) 

Kieler Forde 

Kieler Forde 
Kieler Forde 
Kieler Forde 

Grof3e 
dcr unters. Tiere (mm) 

a) jungc A.: R = 10-16 
b )  adult. A.: R=36-54
R = 11-38 (52)

30--45 

35--40 

junge P.: 18-31 
junge P.: 20-29 
junge Z.: 39-43 

Tiefcn
verbr. (m)1) 

0-200 (650)

20-2450
bis 100

0-500

0-25
0-200
KUstenf.

1) nach : DAHL (1928), GRJMPE u. \·VAGLER: Tierwelt der Nord- und Ostsce (vcrschiedene Autoren
1926-1942), KINNE (1952, 1954), STRESEMANN (1901), T HORSO N  (1957), KAESTNER (1965). 

Die jahrlichen Temperatur- und Salinitatsschwankungen in der westlichen Ostsee 
bewegen sich im Mittel zwischen 0°-18° C bzw. 11°/00-19°/00 S (Feuerschiff ,,Kiel", 
OHL 1959). 

Die Nlehrzahl der Ostseetiere wurde auf Sammelfahrten mit den Forschungskuttern 
des Institutes wiihrend der Fri.ihjahrs- und Sommermonate 1965, 1966 und 1967 jeweils 
etwa 14 Tage vor den Versuchen eingebracht. Ihre Halterung erfolgte zuniichst einige 
Tage im Durchlauf becken des Institutsaquariums in gefiltertem (Nylonwatte-Kohle
filter), beli.iftetem Seewasser (17°/00 S, 12-16 ° C). Versuchstiere aus der Nordsee und 
den tiefen Kattegatrinnen wurden bei 5° C im Fundortwasser (28-32°/00 S) gehalten. 
Die 8-lOtagige Anpassung an die Versuchsbedingungen (Temperatur, Salzgehalt) 
wurde in temperaturkonstanten Raumen (5°, !0° und 15° C) bzw. bei Zimmertemperatur 
(20-21 ° C) durchgefi.ihrt. Vor und wiihrend dieser Zeit erfolgte keine Fi.itterung. Die 
Untersuchungen bei erhohter Salinitat des Aul3enmediums wurden in mit ,,Bi.isumer 
Nleersalz" aufgesalzenem Ostseewasser vorgenommen. Durch Verdi.innen des Ostsee
wassers mit Auqua dest. uncl Leitungswasser im Verhiiltnis 2: I (HoHENDORF 1963) 
erfolgte die Herstellung geringer Salzkonzentrationen (5°/00, 10°/00 S). 

2. Best immung der  D r u c k r es i s tenz

In 1-sti.indigen Versuchen wurde die Druckresistenz zahlreicher mariner Evertebraten 
uncl Teleosteer bestimmt. Fi.ir jede Druckstufe wurden minclestens 10-20, wenn mog
lich mehr, Exemplare einer Art verwandt, fi.ir die Festlegung der artspezifischen Druck
resistenzgrenzen somit jeweils etwa 80-120 Individuen. Bei der Beschaffung des Tier
materials wurde darauf geachtet, dal3 moglichst alle Exemplare einer Art zur gleichen 
Jahreszeit (Grol3e, Gonadenentwicklung) vom gleichen Biotop eingebracht wurden. 
Die Durchfi.ihrung cler Versuche erfolgte in einer AwIINCO-Hochclruckanlage, deren 
Druckkammer zwei verschlossenen, di.innwandigen Tierbehiiltern aus Kunststoff von 
je 250 ml Inhalt Platz bot. Sie enthielten frisch beli.iftetes Seewasser mit einer nach 
Grol3e uncl Aktivitiit unterschiedlichen Anzahl von Versuchstieren. Als iiul3ere Druck
fli.issigkeit cliente filtriertes Leitungswasser. Im Anschlul3 an die 1-sti.indige Druckein-
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wirkung wurden die Tiere unter gleichen Auf3enbedingungen 24 Stunclen in beli.ifteten 
Glasaquarien gehaltert uncl clarauf die Anzahl der iiberlebenden Exemplare bestimmt 
(Kontrollversuche ohne Druck). Um fiir alle Individuen und Arten ein einheitliches 
Oberlebenskriterium zu haben, wurde soweit als moglich der Herzschlag beobachtet. 
\!\Tar dies nicht moglich, so wurden andere fiir die betreffenden Arten leicht zu beschrei
bencle uncl charakteristische Merkmale (z. B. intakte Schlief3muskeln bei Muscheln 
oder Reaktion auf taktile Reize bei Arenicola marina) herangezogen. Bei den Exem
plaren einiger Arten wurde dariiber hinaus der Erholungsvorgang I, 3 bzw. 24 Stunden 
nach subletaler Druckeinwirkung an der Gesamtaktivitat der Tiere bzw. elem Herz
schlag beobachtet. Als ]VIaf3 fiir die Druckresistenz wurclen die LD

50
-Wertc angegeben 

(50% iiberlebende Tiere nach 1 Stunde Druckeinwirkung und anschlieBend 24 Stunden 
Erholung bei normalem Luftclruck und 10 ° C). 

3. Herzschlagmessung u n t er Druck

Der Einfluf3 des hydrostatischen Druckes auf die Herzfrequenz von Gammarns occanicus, 
G. duebeni, Giana inteJtinalis uncl jungen :?,oarces viv1jH1rus wurcle untersucht.

Der Druckauf bau erfolgte in clicsem Falle iiber cine hyclraulische Pumpe mit an
schlief3endem Hohldraht und zwei Nadelventilen in einer bereits von PoNAT (1967) 
beschriebenen Druckkammer von ca. 75 ml Inhalt. In Boden uncl Deckel istje ein runcles 
Fenster aus Hartglas eingelassen. Die Beobachtung des Herzschlages erfolgte mit Hilfe 
eines umgekehrten Niikroskopes, das auf einem unter elem Druckgefaf3 angebrachten 
Kreuztisch montiert war. Speziell angefertigte kleine Kammern hielten die Tiere im 
Gesichtsfelcl fest. Sic waren in ihren Grof3enabmessungen so eingerichtet, claf3 sich die 
Gammariden mit ihren Pereiopoclen tigmotaktisch fest z,vischen die sie begrenzenden 
Flachen einstemmen konnten uncl auf cliese vVeise relativ schnell zur Ruhe kamen 
(KINNE 1952). Die Tiere trennte in elem Druckgcfaf3 nur Perlongaze (1 mm Maschen
weite) von elem clariiberstehenden luftgesattigten Versuchswasser. Das abgeblenclcte Licht 
einer 30 vV Niedervoltlampe wurcle <lurch clas obere Fenster auf den Herzschlauch des 
Gammariden in Rohe des 3. uncl 4. Segmentes gerichtet. Das Zahlen des Herzschlages 
begann erst nach einer 30 Niinuten clauernclen Anpassung an die Versuchsbeclingungen. 

In ahnlicher Weise erfolgte die :tviessung cler Herzfrequenz lebenclgeborener Aal
muttern (Zoarces viviparus: 32-34 mm Korperlange). 

Der Herzschlag von Ciona intestinalis konnte erst nach entsprechencler Praparation 
beobachtet werclen. Auf cler cler Herzlage zugewandten Seite wurcle ein Ausschnitt aus 
cler gallertigen Tunica entfernt uncl cler so freigelegte Peribranchialraum mit einem 
Skalpell nur wenig geoffnet, ohne clabei anliegencle Gewebeteile zu verletzen. Tiere, 
die nach diesem Eingriff24 Stunclen uncl !anger bei 10 ° C uncl 15%

0 
S gehaltert wurclen, 

lief3en keinerlei Beeintrachtigung cler Herzpulsation erkennen. Die praparierte Asciclie 
wurde mit einem Glasfaclen uncl Vaseline auf elem unteren Hartglasfenster befestigt. 
Die Zahlungen erfolgten nur wahrencl cler aclviszeralen Pulsationsphasen. Es wurcle 

jcweils mit cler Stoppuhr in 5-10 Einzelmessungen die Zeit pro 10 Pulsationen bestimmt 
uncl claraus die mittlere Herzfrequcnz (Schlagej:Minute) errechnet. 

4. Best immung cler  Stoffwechse l intens i tat  unter  D r u c k

a. In konstantem Wasservolumen

Den 1-stiindigen Atmungsmessungen untcr Druck in cler Al'vIINCO-Hochclruck
apparatur gingen in Abstanden von jeweils 24 Stunclen 6-7 Einzelbestimmungen des 
Ruheumsatzes bei Atmospharenclruck voran. Fiir cliese Druckexperimente wurden 
zylinclrische Plastikbehalter mit einem Durchmesser von 6,3 cm uncl ciner Hohe von 
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9,7 cm (ca. 250 ml Inhalt) benutzt, deren obere Offnung clurch einen breiten Gummi
stopfen verschlossen war. In diesen Gefaf3en befanden sich die Versuchstiere, nach Grof3e 
uncl 0

2
-Verbrauch jeweils 1-2 Exemplare. Nach cler Dekompression wurclen 100 ml 

Versuchswasser in cine Ganzglasspritze mit eingeschliffenem Kolben aufgesogen. !\!fit 
clieser Fli.issigkeitsmenge konnten jeweils 2 braune, ca. 25-30 ml fassende, ausgewogene 
Flaschen zum Uberlaufen gefi.illt und der 0

2
-Gehalt nach WINKLER bestimmt werden. 

Kontrollversuche zeigten, daf3 die Versuchstiere 24 Stunden nach cler Druckeinwirkung 
bei Halterung in beli.ifteten Glasaquarien ihren normalen 0

2
-Verbrauch wiecler er

reichten. 

b. In stromenclem l'vleerwasser

Prinzip der Methode

Mit folgencler l\!Iethode war es moglich, Stoffwechsel- und Aktivitatsanderungen 
mariner Organismen unter Druck in langfristigen Versuchen in stromendem j\1feer
wasser zu messen. Voraussetzung fi.ir eincn konstanten Durchfluf3 unter Druck war eine 
regulierbare, gleichmaf3ig arbeitende Kolbenpumpe, die eine pro Zeiteinheit gleich
bleibencle Wassermenge forderte, und ein Druckablaf3ventil mit verstellbarer Offnungs
weite. Die Erfahrung lehrte, daf3 ein einfaches, starres Nadelventil am Ablauf (vgl. A in 
Abb. 2), clessen Offnungsweite zu Beginn des Versuches auf einen bestimmten Wert 
eingestellt wurcle, den Druck nicht konstant hielt. Trotz fest einregulierter Forder
menge cler Kolbcnpumpe stieg der Druck im Druckgefaf3 (G) langsam an. Das Problem 
war erst clurch eine von AMINCO entwickelte pneumatische Steuerung des Abfluf3-
regelventils mit Ri.ickkoppelung zu losen. Anclerungen der Druckhohe wurden am Druck
regler (R) registriert und in Form von Steuerimpulsen an clas Druckregelventil (V) 
weitergegeben. Dieses kompensierte flexibel jecle Druckanderung und korrigierte standig 
Offnungsweite uncl Durchfluf3menge. So bewegten sich die Druckschwankungen, die 
<lurch die Arbeitsweise der Kolbenpumpe hervorgerufen wurclen, lecliglich 111 emem 
Toleranzbereich von 5-10 atm. 

Beschreibung und Arbeitsweise der Versuchsapparatur unc\ ihrer Teile 

Die fi.ir die langfristigen Atmungsmessungen unter Druck verwenclete Hochdruck
anlage wurde von der AlvIERICAN INSTRUMENT CO. INC. (A!vIINCO), Silver 
Spring, l'vicl . ... In ]Vletropolitan Washington, D. C. entwickelt. Sie besteht aus folgenclen 
Teilen ( vgl. Abb. I) : 

1. Einer Kolbenpumpe mit Drehstrommotor (208-220 V, 2,5/5,0 A).

2. Einem ca. 850 ml fassenden Druckgefaf3 von 25,5 cm Hohe uncl 6,5 cm lichter Weite
aus nichtrostendem Stahl mit Hochdruckleitungen (Durchmesser: 2 mm, bis zu 2000 atm
abgesichert), lVIanometer (j\!fef3bereich: 0-1000 atm), zwei zusammengesetzten Kugel
ventilen unc\ drei Nadelventilen.

3. Einer pneumatisch gesteuerten Druckregelmechanik, bestehencl aus elem Druck
regelventil und elem Druckregler.

L egen den zu den ne bens  t e henden Ab bi Idun gen (Tafel 1) 
Abb. 1: AMINCO-Hochdruckapparatur 

Links im Bild: Pneumatischer Druckregler mil Druckregelventil 
Bilclmitte: Zylinder der Kolbenpumpc mil Kugelventilen, schriig dartiber die das Regel
ventil mil elem Druckgcfiif3 verbinclcncle isolierle gektihltc Druckleitung 
Rech ts im Bild: :Manometer, clahinter Spirale (Druckleilung) uncl DruckgefaG in vertikaler 
Stellung 

Abb. 2: Apparatur zur :tviessung des 0
2
-Verbrauches von Tieren untcr Druck in flief3endem l'viecr

wasser (Schema von Abb. 1) 
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Die Kolbenpumpe (P in Abb. 2) saugt i.iber einen Plastikschlauch Meerwasser aus 
einem etwa 30 Liter fassenden Vorratsbehalter (VB) an. Der Kompressionshub der 
Pumpe dri.ickt es dann <lurch die Kugelventile (K) in die Hochdruckleitung (Hd) 
und i.iber das Manometer (M) von unten in die Druckkammer (G). Hinter elem Druck
gefal3 spaltet sich die Hochdruckleitung an einem T-Sti.ick auf. Eine Abzweigung 
fi.ihrt an den Druckregler (R), die andere von unten an das Druckregelventil (V). 
Am Abflul3 (A) verlal3t das dekomprimierte Meerwasser das Ventil und fliel3t durch 
einen Schlangenki.ihler (L) in die Winklerflasche (W 

2
). Der 0

2
-Gehalt des einstromenden 

Wassers wire! bei W
1 

ermittelt. 
Um bei einem eingestelltcn hydrostatischcn Druck auch die Durchflul3menge konstant 

zu halten, wire! das Abflul3nadelventil (V) pneumatisch i.iber den Druckregler (R) 
gesteuert. Die gefilterte, trockene Druckluft eines Kompressors (5 ati.i) fliel3t einmal 
als ,,Arbeitsluft" (AL) auf die Oberseite des beweglichen Stcllkolbens im Druckregel
ventil, der mit der Ventilnadel fest verbunden ist, zum anderen an zwei weitere 
Druckluftreduzicrventile (SR + SV). Von SV gelangt die auf ca. 1,2 ati.i ge
senkte Druckluft unter den Stellkolben des V cntils. Von elem Reduziervcntil 
(SR) stromt cler auf ca. 1 ,4 ati.i gespannte Druckluftanteil in den Regler (R) ein, 
wire! hier nochmals an einer Di.ise eingestellt und fliel3t dann i.iber ein lvlanometer als 
eigentliche ,,Regelluft" (RL) in das Druckregelventil (V). Sie dosiert die auf den Stell
kolben stromende Arbeitsluft, offnet oder schliel3t dadurch nach Anforderung das Nadel
ventil und garantiert somit die Konstanz des Durchflusses. Die Regelluft schwankt 
je nach Einstellung an der Di.isc im Druckregler zwischen 0,2-1 ,0 ati.i. Die jeweils 
unterschiedlichen GroBenordnungen der Druckluft ober- und unterhalb des beweg
lichen Stellkolbens bestimmen die Offnungsweite des Druckregelventils. Der hydro
statische Druck in der Druckkammer wire! an der Di.ise im Regler (R) eingcstellt, die 
Durchflul3menge des Versuchswassers <lurch Regulierung des Kolbenhubs. 

Das Druckgefal3 kann sowohl in vertikaler als auch um 90 ° gekippt in horizontaler 
Lage angeschlossen werden. 

Versuchsdurchfi.ihrung 

Vorversuche  

In  Vorversuchen wurde zunachst ohne Tiere die \,Virkung des hydrostatischen Druckes 
auf 0

2
-Gehalt und Temperatur des durchflieBenden vVasscrs ermittelt. ZoBELL ( I 959) 

hat den EinfluB unterschiedlicher Kompression und Dekompression auf die Tempera
tur wassriger, gasfreier Losungen in abgeschlossenen DruckgefaBen untersucht. Die 
maximale Erwarmung bei Druckerhohung bzw. Abki.ihlung bei Druckabbau beliefen 
sich in seinen Experimenten auf 0,5-1 ,5 ° C bei 15 ° C warmem Wasser und hydro
statischen Dri.icken von 200-600 atm. Dabci war weniger die chemische Zusammen
setzung des lviediums von Bedeutung als vielmehr die Geschwindigfeit von Kompression 
und Dekompression. 

Das am Ablauf der AMINCO-Apparatur (A in Abb. 2) standig ausstromende, 
dekomprimierte Wasser wies je nach vorangegangener Druckhohe einen Temperatur
anstieg auf. Die Wassertemperatur erhohte sich z. B. bci Druckanderung von 200 auf 
600 atm und 568 ml/h Durchstromgeschwindigkeit von vorher 15,8-16,2 ° C auf 
18,6-18,8 ° C. Diese Znnahme war nicht auf die Kompressionswarme zuri.ickzufi.ihren. 

- -- --- - - --� 
---- - ------

Legenden zu den n ebenstehenden Ab bildu n gen (T afel 2) 
Abb. 3: Grenzen der Druckresistenz mariner Evertebraten und Teleosteer aus der Nord- und Ostsee 
Abb. 4: Druckrcsistenz von JVeomysis 1111/garis, Cra11go11 cra11go11, Zoarces vivij1arus u. ldotea baltica bei 

10°C in 15°/00 
S. (1 Std. Druckcinwirkung u .  24 Std. Erholung). Sommer 1966 u. 1967 
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Kolben und Zylinder cler Pumpe sowie die Hochclruckleitung wurclen gekiihlt, so dal3 
<las kornprimierte Wasser rnit Raurntemperatur (14° C) in <las Druckgefal3 einstromte. 
Erst am Ablauf des Regelveritils nach der Dekompression wurde der Temperaturanstieg 
gernessen. Wahrscheinlich wird er <lurch die Reibung am Nadelventil beim Druck
abbau hervorgerufen. In dern erwarmten Wasser setzte eine Gasausscheidung <lurch 
Bildung feiner Blasen ein. Sein 0

2
-Gehalt lag clementsprechend um 7-9% nieclriger. 

Weitere Vorversuche liel3en im einzelnen den Einflul3 der Durchstromgeschwincligkeit 
(Wasserrnenge pro Zeiteinheit) auf Temperatur und 0

2
-Gehalt des abfliel3enden, 

dekomprirnierten Wassers erkennen. Bei konstantern Druck in der Druckkammer und 
steigenclem Durchflul3 erhohte sich die Ternperatur des ausstromenden Wassers. Dabei 
trat 0

2
-Verlust <lurch Ausgasung auf. Bei 400 atm und Erhohung der Durchflul3ge

schwindigkeit von 567 rnl/h auf 1113 ml/h stieg die Temperatur des Versuchswassers 
(vorher 14° C) amAblauf von 16,6-17,0° auf 19,0-19,2° C. 

Um cliesen Temperaturcffckt wahrencl cler Tierversuche zu beseitigen, wurde <las 
komprimierte Wasser in cler Hochclruckleitung vor dem Druckregclventil (vgl. Abb. I) 
sowie clas clekomprirnierte Wasser am Ablauf(L in Abb. 2) rnit einer 0 ° C-Sole (Losung aus 
Athylenglykoll uncl Aqua clest. im Verhaltnis 1 : 1) gekiihlt. Daclurch wurcle erreicht, 
clal3 die Temperatur am Abflul3 stets urn 2-3° C unter cler des einstrornenclen Wassers 
lag. Eine 10-Stunden-l'viessung bei Durchflul3 von gefiltertem Seewasser (14,2°/00 S) ergab
nunrnehr bei 400 atm einen rnaximalen 0

2
-Verlust von 2%, Dieser geringe Fehler 

war vermutlich allein auf die 0
2
-Zehrung irn l'vieerwasser zurikkzufohren. Er konnte 

<lurch vorherige Ozonbehancllung des l'vieerwassers noch starker herabgesetzt werclen. 

G a n g  e iner  Untersuchung 

Jecles Experiment begann mit der Filtration von 20-30 I Seewasser (Tonfilter: 
Porenweite: ca. 1/1000 mm). Die anschlieBencle Temperaturanpassung des Wassers
erfolgte bei schwacher Be!tiftung. Die voradaptierten Versuchstiere wurden getrennt 
in zwei 250 ml Plastikbehaltern in <las gefollte Druckgefal3 gesetzt. Boden und Deckcl 
cler Behalter warcn mehrfach perforiert, so clal3 <las l'vieerwasser stanclig clurch sie hin
durchfliel3en konnte. Aul3erclem war claclurch gewahrleistet, dal3 sich die Tiere nicht 
gegenseitig in Aktivitat und Verhalten beeinflul3ten. Nach elem \! erschlul3 des Druck
gefal3es uncl elem Anschlul3 der Hochdruckleitung bei geoffnetem Regclventil erfolgte 
die Drossclung des Wasserdurchflusses mit elem Reguliertrieb cler Kolbenpumpe. 
3 Stunclen wurclen die Ti ere an cliese \! ersuchsbedingungen angepal3t. Dann erfolgten 
im Abstand von jeweils 30 l'viinuten iiber weitere 3 Stunclen die ersten 0

2
-l'viessungen 

unter Normalbedingungen (Luftdruck). Nach jeder Bestimmung wurde die Temperatur 
des ausstromenden Versuchswassers kontrolliert. Erst nach diesen 3 Stunclen wurcle cler 
hyclrostatische Druck in der Druckkarnmer erhoht. Dabei rnul3te an der Diise des Druck
reglers sowie am Stelltrieb cler Kolbenpumpe so lange gegenreguliert werclen, bis die 
Durchflul3menge den einmal vorgewahlten Wert beibehiclt. Bei alien Versuchen hat 
sich ein Durchflul3 von 10-12 ml 1vieerwasser pro l'viinute als vorteilhaft erwiesen. 
Darauf erfolgten in Abstanden von jeweils 30 Minuten iiber weitere 10 Stunden und 
!anger die Atmungsmessungen unter Druck. Die Durchstromgeschwindigkeit ergab
sich aus der Zeit, in der cine Biirette bis zum 20 rnl-Eichstrich aufgefilllt wurde. Der
0

2
-Verbrauch (V) errechnete sich aus cler l'viultiplikation der Durchstrorngeschwinclig-

Le gencle zu cler nebenstehenclen Abbilclu ng (Tafel 3) 

Abb. 5: Druckresistcnz von Gammarus oceancus, G. duebeni uncl Crangon cra11go11 in Abhangigkcit von 
cler Temperatur (jeweilige Voranpassung: 6-12 Tage). Oktober/November 1966 
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keit (M Wassermenge in Liter/Stunde) mit der Differenz der 0
2
-Spannungen im 

em- und ausstromenden l'vieerwasser (We und Wa), gemessen in ml 0
2
/Liter Wasser. 

v = M (We - Wa) 

III. Ergebnis se

l .  D r uckres i s tenz  mariner  Ever tebraten  u n d  Teleos tcer 

a. Artspezifische Unterschiede
Fi.ir die Bestimmung der Druckresistenz wurclen vorwiegencl kleinere, nicht geschlechts

reife Individuen der Arten ausgewahlt. Die in Abb. 3 dargestellten Resistenzgrenzen 
geben die Dri.icke an, bei denen 24 Stunden nach Abschlul3 der 1-sti.indigen Versuche 
50% cler Tiere gestorben waren. 

Bei den untersuchten Crustaceen fie! die relativ grol3ere Druckempfindlichkeit cler 
Dckapoclen wie Euj1agurus bernhardus, Crangon crangon uncl Carcinus maenas, aber auch cler 
Mysiclacee Neonrysis vulgaris, auf. Euj1ag11rus benzhardus konnte ich nur im geschlechts
reifen Zustancl untersuchen. Eine geringfi.igig hohere Druckresistenz ji.ingerer Ein
siecllerkrebse ist zu erwarten. Bei Gammarus oceanicus und G. duebeni erholten sich nach 
550 bzw. 630 atm nur noch die Halfte der Tiere wieder. Eine etwas hohere Druckresi
stenz mit LD

50
-Werten zwischen 500 uncl 700 atm wiesen Cumaceen (Diastylis rathkei)

und Isopoden auf. Die Assel Jaera albifrons wiclerstancl bei 1-sti.indiger Kompression 
770 atm. 

Vergleicht man cliese Ergebnisse mit den in pazifischen Tiefseegraben (i.iber 6000 m 
Tiefe) gefangenen Crustaceenarten ( vgl. WoLFF 1960), so fallt i.ibereinstimmend cler hohe 
Anteil an druckresistenten lsopoden uncl Amphipodcn auf. Sie konnen folglich als 
relativ barophil bezeichnet werclen. Dagegen sincl clekapode Krebse in abyssalen Tiefen 
nur sparlich uncl in haclalen Bereichen gar nicht anzutreffen. Bisher wurclen sie in Tiefen 
i.iber 5300 m nicht beobachtet. 

Schollen (Pleuronectes j1latessa) und Flunclern (Platiclzth)'s flesus) sincl, wie FONTAINE 
( 1927-30) uncl EBBECKE ( l 935b) bereits erkannten, relativ clruckempfincllich. Ich 
konnte jecloch junge Flunclern 10 Stunclen unter 100 atm Druck in flief3enclem Meer
wasser halten, ohne claB sie am Ende des Versuches Aktivitatsbeeintrachtigungen erken
nen lieBen. Eine Ausnahme stellten junge Aalmuttern (Zoarces vivijJarus) clar. Sie waren 
mit einem Grenzwert von 370 atm wesentlich clruckresistenter als junge Plattfische. 
Die Ascidie Ciona intestinalis tolerierte mittlere Dri.icke um 350 atm. Die weitaus hochsten 
Druckresistenzgrenzen wurclen bei Echinodermen, l'viollusken uncl elem Polychaeten 
Nereis diversicolor beobachtet. Bei ihnen waren jecloch die artspezifischen Unterschiede 
fi.ir cliese relativ kurze Kompressionsclauer nur gering ausgepriigt. Die LD

50
-Werte 

cler l'viollusken lagen alle um 750 atm. Die geringen Unterschiecle cler Druckresistenz 
der beiclen l'viiesmuschelpopulationen (Nord- uncl Ostsee) sincl vermutlich auf den Ein
fluB des unterschiecllichen Salzgehaltes (30°lo0 

bzw. 15°/
00 

S) zuri.ickzufi.ihren. 
Die Resistenzgrenze von Seesternen aus cler Ostsee (Asterias rubens) lag bei 750-800 atm. 

Hohe Dri.icke tolerierte auch Psa111111echi1111s miliaris. Erst 900-1000 atm riefen bei clieser 
Art irreversible Schadigungen hervor, die nach 1-2 Tagen zum Tocle f i.ihrten. Eine 

Lc gcndcn zu d e n  n e bens tehendcn A bb i ldungen (Tafel 4) 

Abb. 6: Druckresistenz von Gammarus oceanicus aus der Ostsce in Abhangigk e it vom Salzgebalt des 
Aul3enmediums (jewcils 9-12 Tage Voranpassung). November 1966 

Abb. 7: Druckresistenz von Gammarus oceanicus nach Glycerinzusatz zum Aul3enmedium (jewcils 
4-5 Tage Voranpassung). Janu ar 1967 

103 



ahnlich hohe Wiclerstanclsfahigkeit gegeniiber Druck konnte EBBECKE ( 1935b) an 
Echinus miliaris uncl OjJ/1iura fragilis beobachten. 600 atm wirkten in seinen Versuchen 
noch nicht letal. 

Neben cler Druckhohe war auch die Kompressionsclauer von Becleutung. Driicke, 
die bei 1 Stuncle Einwirkung noch subletal waren, toteten bei langerer Dauer die Ver
suchstiere. So waren alle See�terne nach 10 Stunclen bci 600 atm tot, wahrend dagegen 
noch ca. 50% 750-800 atm bei 1-stiindiger Druckdauer iiberlebten. 

b. Beobachtungen des Verhaltens der Tiere wahrencl und nach der Druckeinwirkung

EBBECKE (1935b, c) hat bei kurzfristiger Einwirkung relativ geringer Driicke (50-200
atm) zum Teil Aktivitatszunahme, bei hoheren Driicken iiber 300 atm in den meisten 
Fallen Ruhigstellung uncl Lahmungsstarre festgestellt. Ahnliches konnte ich durch 
Herzfrequenzmessungen bei Gammarus oceanicus, G. duebeni und ;:,oarces viv1jJarus wahrend 
cler Druckeinwirkung uncl clanach beobachten. Abb. 5 gibt am Beispiel von Neom)'sis 
vulgaris und Asterias rubens zwei typ:sche Beobachtungen wieder. Die relativ druck
empfincllichen Krebse liel3en bei Driicken von 180-250 atm 1 Stunde nach cler Dekom
pression zunachst eine scheinbar gute Erholung erkennen. Im weiteren Verlauf nach 
3 bzw. 24 Stunden verminclerte sich jecloch die Anzahl der iiberlebenclen Niysidaceen. 

Ein vollig ancleres Bild boten die Seesterne. Sie waren erheblich clruckresistenter. 
Die Erholung von 400-700 atm war nach 24 Stunden unter Normalbeclingungen ab
geschlossen. Die Seesterne blieben in den ersten Stunclen nach der Dekompression noch 
regunglos auf elem Riicken liegen. JVIit fortschreitender Erholung setzte die Aktivitat cler 
Terminalfohler und Saugfiil3chen ein. Ihr folgte die normale Umkehrreaktion von der 
Riicken- in die Ventrallage. Festgesaugt am Gefal3boclell verharrten die Tiere dann 
eille Zeitlang in dieser Stellung. Nach vollstandiger Erholung krochen sie wie normal an 
der Gefal3wanclung empor. Ich konnte mehrmals - insbesonclere an adultell Seesternen 
- Gewebeschadigungell in Form voll Einril3stellen an den Armansatzell bei Driickcn
iiber 500 atm beobachtcn. Sie konntell auch auf Autotomie der Arme unter Druck
strel3 zuriickzufiihrell scill. Das Vcrhalten einiger Seesterne nach der Druckcinwirkung
licl3 auf Schacligullg der Reizleitung schliel3en. Die ersten Umclrehversuche verliefen
vollig unkoordiniert, jeder Arm fiihrtc mit seinen Saugfiil3chen Eigenbewegungell aus.

Aul3erlich sichtbare Schadigungell, die offcnsichtlich ebenfalls clurch Druck hervor
gerufen wurclen, traten bci Psammechinus miliaris llach schr hohen Driicken auf (900-
1000 atm). Die Stacheln lagcn parallel zur Korperoberflache. Ihre Sperr- und Bewe
gungsmuskeln am Stachelful3 waren zerrissen. 

Driicke iiber 700 atm schadigten bei zahlreichell Muscheln, z. B. auch bei CjjHina 
islandica, die Schliel3muskeln. Die V\Teichkorper wurden VOil den Schalen getrennt, so 
clal3 sic lose aus den weit klaffenclen Schalenklappen herausfielen. 

Kleine barophobe Plattfische (Pleuronectes jJlatessa ulld Platichthys jlesus) reagierten sehr 
empfincllich auf steigenclell hydrostatischen Druck. Berei ts bei 50-100 a tm wurclell sie 
periodisch aul3erordentlich unruhig. Im Allschlul3 an die Dekompression llach Driicken 
iiber 150 atm warcn die lVIauler weit aufgesperrt, die Opcrkel abgespreizt uncl die 

Leg endcn zu d en nebcn s tchendcn A b b i ld ungen (Tafel 5) 

Abb. 8: Jahreszeitlich oder durch Adaptation (6-7 Tage) beclingter Tcmpcratureinfluf3 auf die 
Druckresistenz von Cra11go11 crangon aus der Ostsce (15°/

00 
S). 

Abb. CJ: Einfluf3 dcr Gonadcnrcifung u. Ticrgrof3c (-alter) auf die Druckresistcnz von Gammarus 

ocea11ic11s bei 10° C in 15°/oo s. 

O O Grof3e: 13 ± 2 mm 
o o Grof3e: 19 ± 2 mm (gcschlechtsrci fe Indivi cluen) 
!', !', Grof3e: 3 - 5 mm 
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Kiemenlamellen blaf3rot gefarbt (Anzeichen von Erstickung). Lediglich vereinzelte, nur 
iiber die Oberflache des Herzens verlaufende Pulsationen versorgten noch die caudalen 
Korperabschnitte mit Blut. Auf3erdem waren die Karper eigenartig gekrlimmt, starr 
und steif. Derartig geschadigte Plattfische erholten sich nicht. 

Junge Aalmuttern  zeigten dagegen trotz ihrer bereits fri_ih angelegten Schwimm
blase bis zu 370 atm eine sehr gute Erholung (vgl. Abb. 4). Im wesentlichen lief3en sich 
auch an ihnen die oben geschilderten Erstickungsmerkmale wahrend und nach der 
Druckeinwirkung beobachten. Vereinzelte Exemplare, bei denen unter 350--450 atm 
uncl nach 24 Stunden Erholung das Herz lediglich schwach pulsierte, erlangten wahrend 
der folgenden 3--4 Tage ihre normale Schwimmaktivitat wieder. 

2. E in f luf3  exper imente l l -exogener  Faktoren  auf  d i e  Druckres i s tenz

a .  Temperatur 

Die Biolumineszenz von Bakterien (BROWN, JOHNSON u. lVIARSLAND 1942, STREHLER 
u. JOHNSON 1954) und von Cypridina-Extrakten (BRONK, HARVEY u. JOHNSON 1952)
wird oberhalb der optimalen Temperaturen <lurch Druck verstarkt. Ebenfalls an Bak
terien beobachteten JOHNSON u. LEvVIN (1946) und ZOBELL u. JOHNSON (1949) bei
erhohten Temperaturen eine Resistenzsteigerung und eine Zunahme der Teilungsrate
unter Druck. SCHLIEPER (1963 a, b) und PoNAT (1967) fanden am Kiemengewebe von
Miesmuscheln (1Wytilus edulis) bei erhohter Wassertemperatur eine grof3ere zellulare
Druckresistenz. Temperaturzunahme verringerte in diesen Fallen die hemmende Wir
kung eines erhohten Drucks. ZoBELL u. ConET ( 1962) stellten andererseits bei Escherichia
coli ein Ansteigen der letalen Druckwirkungen mit Temperaturerhohung fest.

Temperatur-Druckresistenz-Beziehungen wurden von mir insbesondere an Gammarus 
oceanicus, G. duebeni und Crangon cra11go11 naher analysiert. Die Voradaption an 15°/00 S 
und die entsprechenden Temperaturstufen (5°, 10°, 15-16° und 20-21 ° C) erstreckte 
sich Uber 6-12 Tage. Die gewahlten Temperaturen lagen noch innerhalb des okologi
schen Temperaturbereiches dieser relativ eurythermen Arten der oberflachennahen 
Wasserschichten. Nach hoheren Driicken (> 300 atm) wurde neben der Pleopodenakti
vitat auch der Herzschlag als Uberlebenskriterium herangezogen. 

Bei 5° oder I0° C untersuchte Exemplare von Gammarus oceanicus zeigten keinerlei 
Unterschiede ihrer Druckresistenz (vgl. Abb. 5). Bei 500 atm iiberlebten 90-100%, 
bei 550 atm nur noch 50-60% der Tiere. 600 atm verursachten IOO%ige Letalitat. 
Starker sank die Druckresistenz bei !6° C. 50%ige Letalitat wurde in diesem Falle bei 
400 atm erreicht. Keines der Tiere iiberlebte 500 atm Druck. Der LD

50
-Wert von 

Exemplaren aus 20-21 ° C warmern Wasser war ebenfalls bei 400 atm erreicht. Es 
wurde jedoch deutlich, daf3 bereits geringere Driicke bei dieser Temperatur bei einer 
kleineren Anzahl von Krebsen !eta! wirkten. 

Ga111111arus duebeni lief3 einen hoheren Druckresistenzbereich bei allen drei Temperatur
stufen erkennen. Geringere Unterschiede ergaben sich bei !6° und 20-21 ° C Wasser
ternperatur (vgl. dagegen G. oceanicus). Exemplare aus I0 ° C ertrugen z. B. einen um 
70-100 atm hoheren Druck als G. oceanicus unter gleichen Bedingungen. Sicherlich
miissen diese Resistenzunterschiede auch im Zusarnmenhang mit der allgemein grof3eren

Legenclen z u  den n e bens t e henden Abbildungen (Tafel 6) 
Abb. 10 u. 11: Einfluf3 k urzfristiger hydrostatischer Drticke ( 50-700 atm) auf Lebendgewicht 

u .  0
2
-Verbrauch v on Asterias rubens (Nordsee), A. rubens (Ostsee) u. Psammechinus 

miliaris bei 15° C (je 1 Std. Druckeinwirkung u .  2+ Std. Erhol ung). :Mi t tlere prozen
t uale A.nderungen von je 6 (A. rubens) bzw. 12 Inclividuen (P. miliaris). November/ 
Dezember 1965 
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physiologischen Potenz (t0

, S 0/
00, 0

2 
u. a.) von G. duebeni gesehen werden (KINNE

1954 a, b). 
Die an 5° C vorangepaf3ten Garnelen (Crangon crangon) ,viderstanden hi.iheren Drikken 

als Exemplare aus wiirmerem Versuchswasser (15°, 20° C). Die Unterschiede der LD
50

-
Werte betrngen bis zu 50-60 atm (5°-15° C) bzw. 100 atm (5°-20 ° C). Die Grenze 
mit 100%iger Letalitiit lag in der Warme bei 300 atm. Siimtliche Garnelen aus 5° C 
wurden dagegen erst <lurch 350-400 atm geti.itet. 
b. Konzentration des Auf3enmediums

PoNAT (1967) hat an isolierten Gewebestikken (Kiemenepithel) der euryi.iken Mies
muschel i'1)'tilus edulis einen Einfluf3 des Salzgehaltes im Auf3enmedium auf die zelluliire 
Drnckresistenz nachgewiesen. Erhi.ihte Salinitat bewirkte eine unspezifische, nicht
genetische Resistenzsteigernng. Verminderungen der zelluliiren Resistenz mariner 
poikilosmotischcr Lamellibranchier in Brackwasser gcgeniiber Hitze wurden auch von 
SCHLIEPER u. KowALSKI (1956), RESHOFT (1961), gegeni.iber Frost von THEEDE (1965), 
gegeni.iber Frost, Hitze und hohe Salzgehalte von TIIEEDE u. LASSIG ( 1967) festgestellt. 

Die Wirkung einer veriinderten Salinitat im Auf3enmedium auf die Druckresistenz 
wurde an intakten Krebsen (Gammarus oceanicus) untersucht. Es handelt sich hierbei um 
eine relativ euryhaline Art, die unter normalen Bedingungen in einem Salzgehalts
bereich von etwa 5-50°/00 S lebensfahig ist. G. oceanicus wurde bei l0° C an verschiedene 
Salzgehaltsstufen angepaf3t. Die Voradaptation (9-12 Tage) an die extremen Salz
konzentrationen (5°fo0, 40°fo0 und 50°fo0S) erfolgte in 2tagigen 5°fo0 Stufen. Unter 
erhi.ihtem Drnck sank die Oberlebensfahigkeit umso starker ab, je geringer die Salinitat 
des AuBenmediums war (vgl. Abb. 6). Dementsprechend wirkten bei 5°fo0 S bereits 
500 atm zu 50% letal, wiihrend in normalem l\1eerwasser uncl bei hi.iheren Salzgehalten 
600 atm und mehr ertragen wurden. Die absoluten Resistenzgrenzen ( = 100% tote 
Individuen), die bei niedrigen Salzkonzentrationen (5-20°fo0 S) unterhalb oder bei 
600 atm lagen, wurden bei steigender Salinitat des Auf3enmediums (30-50°fo0 S) in 
hi.ihere Drnckbereiche verschoben. 

Geschlechtsgebundene Unterschiede der Drnckresistenz lief3en sich nicht feststellen. 
Es bleibt nunmehr zu kliiren, ob bei der geschilderten Resistenzsteigernng durch 

hi.ihere Salzgehalte der Anhebung des osmotischen Wertes im Auf3enmedium oder den 
ionalen Veriindernngen die gri.il3ere Bedeutung zukommt. Zur Untersuchung dieser 
Frage wurden die folgenden Experimente durchgefohrt: 

Von insgesamt etwa 600 gleich grof3en Gammariden (G. oceanicus) wurde nach ent
sprechender Voradaptation an Brackwasser von 5°/ 00 S ( ,6, 0,27° C), 5°/ 00 S + 0, 75 Mol/1 
Glycerin (,6, = l ,66° C) oder 5°fo0 S + 1,0 Mol/1 Glycerin (,6, = 2,12° C) und l 0° C die 
Druckresistenz ermittelt. Alie Tiere vertrngen die Zusiitze ohne sichtbare Schadigung 
und zeigten vi.illig normales Verhalten. Rohe osmotische Konzentrationen des AuBen
mediums, wie wir sie hier durch Glycerinzusiitze erreichten, bewirkten iihnlich wie die 
Salzgehaltserhi.ihungen signifikante Steigernngen der Drnckresistenz (vgl. Abb. 7). 
Besonders deutlich trat dies bei den Gammariden in Erscheinung, die in Brackwasser 
von 5° / 00 S + I ,0 l'viol/1 Glycerin untersucht wurden. Die Drnckresistenzgrenze mit
50%iger Letalitat lag in diesem Falle zwischen 510 und 520 atm. Dagegen wirkten 
bereits 400 atm bei Exemplaren aus 5°fo0 S letal. 

4-5 Tage an Brackwasser von 5°/ 00 S + 0,5 Mol/1 Glucose (,6, 1,19° C) voradap-
tierte und unter gleichen Bedingungen untersuchte Gammariden zeigten eine deutlich 
geringere Drnckresistenz als vergleichsweise Kontrolltiere aus 5°fo0 S (,6, 0,27° C). 
Es gait dies insbesondere for den Drnckbereich zwischen 300 und 500 atm, in dem zum 
Tei! bis zu 35% gri.il3ere Verlustraten ermittelt wurden. Die Krebse Iief3en wiihrend der 
Anpassung keinerlei Schadigung <lurch die Glucose erkennen. 
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c. Calciumgehalt im Auf3enmec\ium

Eine V erfestigung cortikaler unc\ plasmatischer Gelstrukturen uncl Plasmakolloicle
clurch Calcium wire\ vermutet (HEILBRUNN 1958). Fur cliese Auffassung sprechen auch 
die Ergebnisse cler Druckversuche von PoNAT (1967). Die Cilienschlagclauer uncl 
Resistenz isolierten Kiemengewebes (1vlytilus edulis) unter Druck nahm nach Vercloppelung 
des Calciumgehaltes im Auf3enmeclium zu. SCHLIEPER et al. ( 1967) beobachteten auch 
an E11j1agurus zebra aus elem Roten l\!Ieer nach Calciumzusatz eine Druckresistenz
steigerung. 

Hieran anschlief3cncl wurcle zunachst untersucht, inwieweit sich cin erhohtcr Calcium
gehalt im Auf3enmeclium auf die Druckresistenz von Gammariclen (G. oceanicus) aus
wirkte. Die Grenzen cler Druckresistenz bei variicrten Calciumionenkonzentrationen 
des Mediums wichen jecloch nicht signifikant voneinancler ab. 50%ige Letalitat wurcle 
in alien clrei Fallen I) 15°/00 S; 2) 15°/00 S + 100% Ca; 3) 15°/00 S + 200% Ca bei 
450-470 atm erreicht. Die Grenze mit 100%iger Sterberate lag jeclesmal bei 600 atm.
Somit kann man aus cliesen Befunclen folgern, claf3 sich Calciumzusatz zum Auf3en
medium nicht auf die Druckresistenz von G. oceanicus auswirkt. BEADLE u. CRAGG ( 1940),
KINNE ( 1952) vermuten, claf3 die homoiosmotischen Gammariclen die ionale Zusammen
setzung ihrer Korperfliissigkeiten clurch aktive Ionenabsorption uncl Salzretention
gegeniiber elem Auf3enmeclium zu regulieren vermogen.

Ein weiterer Versuch wurcle an den relativ poikilosmotischen Wattwiirmern (Arenicola 
marina) (SCHLIEPER 1929) clurchgefohrt. Bei ihnen clifferieren die ionalen Zusammen
setzungen des Innen- uncl Auf3enmecliums kaum (vgl. ROBERTSON 1949, PROSSER u. 
BROWN 1961, KINNE 1964). 

Jeweils etwa 50-60 Exemplare von Arenicola marina wurden bei I0° C an Brackwasser. 
von 15°/00 

S oder 15°/00 S + 100% Ca angepaf3t uncl unter gleichen Beclingungen 
hyclrostatischen Driicken von 400 b:s 600 atm ausgesetzt. Die in mit Calcium ange
reichertem Seewasser untersuchten Wattwiirmer zeigten aber gegeniiber den Kontroll
tieren bei alien angewanclten Driicken nur cine geringftigig hohere Druckresistenz 
(10-20%), 

3. E i n f l uf3 der  J ahresze i t
a .  Wassertemperatur 

Bisher ist nur sehr wenig iiber den Einfluf3 der J ahreszeit auf clas Resistenzverhalten 
mariner Evertebraten bekannt. FRIEDRICH (1967) hat an isoliertem Kiemengewebe 
von Mj,tilus edulis aus der Nord- uncl Ostsee eine Abhangigkeit cler zellularen Hitze
resistenz von der sich jahreszeitlich anclernclen Umgebungstemperatur uncl des Reife
zustandes cler Gonaclen festgestellt. 

In den folgenclen Versuchen wurcle cler jahreszeitliche Temperatureinfluf3 auf die 
Druckresistenz cler Nordseegarnele (Crangon crangon) naher untersucht. Hierflir wurclen 
insgesamt 2 Versuchsserien clurchgefohrt: Die erste im November/Dezember 1966, die 
zweite im August 1967. Die Wintertiere wurclen in 3-5 m Tiefe mit cler Garnelen
kurre bei einer Wassertemperatur von ca. 6° C, die Sommertiere bei 20° C in flachem 
Wasser (0,5-1,0 m) mit elem Schiebehamen gefangen. Fiir diese Untersuchungen 
wurclen ausschlief3lich etwa gleich groBe (35-45 mm), geschlechtsreife Garnelen 
verwanclt. Zunachst erfolgte die Resistenzbestimmung cler Exemplare beicler Gruppen 
jeweils unter Fumlortbeclingungen, cl. h. in 15°/00 S bei 5° C bzw. 20° C. Dabei zeigten 
sich cleutliche Unterschiecle cler Druckresistenz (vgl. Abb. 8). Bei alien Driicken lieBen 
die Sommertiere eine geringere Druckresistenz erkennen. Die grof3ten Unterschiecle mit 
einem Maximum von fast 55% bei 200 atm traten zwischen 150 und 250 atm auf. Die 
absolute Resistenzgrenze 100% tote Inclivicluen) war bei den Wintertieren in einen 
hoheren Druckbereich verschoben (von 300 atm bei 20° C nach 350-400 atm bei 
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5° C). Um weiterhin zu klaren, inwieweit bei diesen hinsichtlich Grol3e und Reifegrad 
relativ gleichen Garnelen neben der Wassertemperatur noch andere Faktoren, wie z. B. 
eine jahreszeitlich gesteuerte Anderung der Stoffwechselintensitat oder endogene 
Rhythmen, einen Einflul3 ausi.iben, wurden Exemplare beider Tiergruppen (Sommer
und Wintertiere) an jeweils 5° bzw. 20 ° C adaptiert. Die an die gleiche Temperatur 
angepa!3ten Garnelen wichen dann in ihrer Druckresistenz nur unwesentlich vonein
ander ab. In jedem Falle waren also wiederum die warmadaptierten Exemplare druck
empfindlicher. 

b. Gonadenreifung und Tiergr6!3e (-alter)

Zur Frage der Abhangigkeit der Druckresistenz mariner Krebse von endogenen
Einfli.issen, ,vie der Keimdri.isentatigkeit (Gonadenreifung) bzw. Tiergr613e und Alter 
(Wachstum), wurden die folgenden Untersuchungen durchgefi.ihrt. 

In drei Versuchsserien wurden zu verschiedenen Jahreszeiten zahlreiche Exemplare 
von Gammarus oceanicus jeweils gleichen hydrostatischen Drucken von 300-600 atm 
unterworfen. Die erste Versuchsreihe begann im September/Oktober 1966 mit ca. 
13 ± 2 mm grol3en Gammariden. Es handelte sich hierbei um gr613ere, noch nicht 
geschlechtsreife Krebse. Die zweite Serie schlol3 sich im Dezember/Januar 1966/67 mit 
geschlechtsreifen Tieren von im Mittel 19 ± 2 mm Korperlange an. Bei ihnen trug die 
Mehrzahl der Weibchen Eier oder bereits geschli.ipfte J ungkrebse zwischen den Oostegi
ten. Die dritte Versuchsreihe wurde im IVIai 1967 an sehr kleinen Gammariden von 
3-5 mm Lange fortgesetzt. Samtliche Krebse wurden nach Stagiger Voranpassung
bei der mittleren Temperatur von I0° C untersucht.

Die Exemplare aller drei Versuchsserien zeigten bei gleichen Dri.icken signifikant 
voneinander abweiehende Uberlebensraten (vgl. Abb. 9). Sehr druekempfindlich waren 
die kleinsten Krebse. Die gr613te Druckresistenz wiesen die noch vor der Geschlechts
reife stehenden, gr613eren Gammariden auf. Zwischen beiden lag der Resistenzbereich 
der ausgewachsenen, geschlechtsreifen Amphipoden. 

4. Wirkung  des  Druckes  auf  das  L e b endgewicht

Bei Asterias rubens aus der Nord- und Ostsee und Psammechinus miliaris wurde das 
Lebendgewicht vor und nach der Druckeinwirkung gemessen. Eine dritte Wagung 
erfolgte jeweils 24 Stunden nach der 1-stundigen Kompression. 

In Abb. 10 sind die mittleren prozentualen Gewiehtsanderungen in Abhangigkeit 
vom hydrostatischen Druck dargestellt. Psa111111echi11us miliaris lief3 keinen Einflul3 steigen
der Dri.icke auf das Lebendgewicht erkennen. Dagegen traten signifikante Gewiehts
verluste bei A. rubens aus der Nord- und Ostsee unter Druck auf. Sie waren jedoeh beim 
Ostsee-Seestern gr613er. Bei 400-500 atm betrug die Abnahme i.iber 30°/0 • Bei Drueken 
uber 300 atm wurden die Arme sehlanker, der Seestern insgesamt steifer und fester 
(Muskelkontraktion). Zurn Tei! waren die Cardia blasig hervorgesti.ilpt. Je nach der 
Hohe des vorangegangenen Druckes traten die Saugfi.il3chen mehr oder minder tief 
in die Ambulakralfurchen zuruck. Schadigungen der Kiemenblaschen oder Risse in 

Legen dcn zu den n ebenstehendcn Abbildungen (Tafe l  7) 
Abb. 12: Beispicle for den Einfluf3 stufenweise steigender hydrostatischcr Dri.icke (100-400 atm) 

auf die Herzfrequenz von Gammarus oceanicus bci 5° C in 15°/
00 

S. 
Tier Nr. 1: 3, 12,5 mm; gleichmaf3ig ruhiger Herzschlag! 
Tier Nr. 2: 3, 13 mm; unruhig, mit hoher Ausgangsfrequenz ! 

Abb. 13: Beispiele filr den Vcrlauf der Herzfrequenz von Giana intestinalis unter stufenweise steigenden 
Dri.icken bci 21° C in 15°/

00 
S. September 1966. 
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der Ki:irperepidermis <lurch Druck wurden bei diesen Versuchen nicht festgestellt. 
Vermutlich tritt unter Druck <lurch Veranderungen der Zellwandpermeabilitat ein Teil 
der Colomfliissigkeit aus. Nach 24 Stunden Erholung von 50-500 atm waren die 
Ausgangsgewichte der Seesterne wieder erreicht. 

Auch an Littorina littorea aus der Ostsee wurden nach Druckeinwirkung Gewichts
verluste beobachtet ( vgl. Tab. 1). Bei sehr hohen Driicken verringerte sich die Differenz 
aus Lebend- und Schalengewicht um mehr als 1/

3 
ihres Ausgangswertes. Die Verluste 

wuchsen mit steigenden Drticken. Bei 500 atm waren ca. 30% erreicht. Eine weitere 
Drucksteigerung auf 700 und 900 atm bewirkte nur noch geringe zusatzliche Gewichts
minderungen. 

Diese Abnahme ist m. E. auf eine verstarkte Retraktion des Schneckenweichki:irpers 
in die hintersten, kleinsten Schalenwindungen zuriickzufiihren. Dadurch wird vermut
lich ein Tei! des Wassers herausgedriickt, der sich unter normalen Bedingungen in den 
Schalenwindungen und in der Mantelhohle befindet. 

Tabelle l 

EinfuB des  hy dros tat i schen  Druckes  auf  <las G e w i c h t  von  Littorina littorea

aus  der  Ost see  be i  l0° C i n  15°1o0 S (Druckdauer: je 60 Minuten, 10 Individuen pro 
Druckstufe). Anderungen in % des Ausgangsgewichtes Differenz aus Lebend- und 

Schalengewicht). September 1967 

Druck in atm 
Tier Nr. 100 200 300 soo· 700 900 

1 + 7,2 + o, 7 -20,6 -36,1 -33,1 -36,2
2 + 1,4 + 2,7 -10,5 -33,8 -31,8 -32,4
3 + 3,6 -11,9 -33,3 -27,6 -23,4 -38,5
4 + 9,7 -12,6 -15,3 -36,6 -40,4 -30,9
5 + 4,1 - 2,0 -11,1 -36,0 -37,4 -36,9
6 + 1,5 -13,2 -27,3 -21,4 -33,8 -32,3
7 2,3 o,o + 0,7 -32,9 -27,2 -36,5
8 + 21,5 2,3 - 9,7 -35,1 -29,9 -21,6
9 + 7,5 + 5,9 -19,3 -40,7 -38,8 -55,3

10 3,4 5,4 -11,9 -26,7 -35,2 -37,7
lVIi ttelw. + 5,1 3,8 -15,8 -32,7 -33,1 -35,8
Dispers. ± 6,4 ± 5,9 ± 9,2 ± 5,5 ± 5,0 ± 8,0

5. EinfluB d es hydrostat i schen Druckes  auf  d ie  Herzfrequenz
Fiir die Analyse druckphysiologischer Wirkungen sind auBer Beobachtungen an 

isolierten, schlagenden Herzen und Herzfragmenten (vgl. EDWARDS u. CATTELL 1928, 
1930, BROWN 1931, 1934a, DRAPER u. EDWARDS 1932 (an Fundulus Embryonen), 
EBBECKE 1935a, LANDAU u. l\!IARSLAND 1950, 1952) auch kontinuierliche Messungen 

Lcgcnde zu der nebenstehenden A b b i ldung (Tafel 8) 
Abb. 14: Beisp iele for den Verlauf der Herzfrequenz von Gammarus oceanicus bei 5° C und Gammarus 

duebeni bei 21° C in 15°/
00 

S unter 200 atm Druck. 
Gammarus oceanicus Tier Nr. 1 : 3, 16 mm 

Tier Nr. 2 : 3, 14 mm 
Gammarus duebeni: Tier Nr. 1 : 3, Hmm 

Tier Nr . 2 : 3, 13 mm 
Se ptember-November 1966 
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der Herzfrequenz intakter !vleerestiere unter Druck von Interesse. An Gammarus oceanicus, 
G. duebeni, Giana intestinalis uncl jungen Zoarces vivijJarus wurde cler EinfluB steigencler
und fallender hydrostatischer Dri.icke clurch fortlaufende Registrierung der Herzfrequenz
unter dem Druckmikroskop beobachtet. Abb. 12 zeigt an zwei Beispielen die Herz
frequenzanderungen von G. oceanicus bei stufenweiser Druckerhohung. Die meisten
Gammariclen reagierten auf Druckzunahme um jeweils JOO atm mit vori.ibergehenden
Herzfrequenzsteigerungen (vgl. Tier Nr. 1). Erhohter Druck beeinfluBte auch das
gesamte Verhalten cler Krebse. Sie schwammen unruhig in der Versuchskammer umher,
Thorakopoden, Antennen und !vlundextremitaten zuckten heftig, der Pleopoclenschlag
steigerte sich. Die Dauer clieser Aktivitatserhohungen nahm mit wachsenden Dri.icken
ab. Bei 200--400 atm folgte einer sehr kurzen Beschleunigung ein umso steilerer Abfall
der Frequenz bis zum vollstandigen Stillstand des Herzens bei 400 atm. AusmaB und
Art der einsetzenden Aktivitatsanderungen waren aber auch von elem Ausgangsverhalten
der Versuchstiere abhangig. Exemplare, die bereits vor der !vlessung sehr aktiv im
GefaB umherschwammen (erhohter Herzschlag!, vgl. Tier Nr. 2) reagierten auf rclativ
geringe Druckerhohungen sogar mit Verringerung der Herzfrequenz. Im allgemeinen
wurde dieser Effekt jedoch rasch i.iberwunden. Bei 100 atm erreichte die Frequenz nach
2-5 l'vlinuten wiecler die Norm. Auch bei Dri.icken i.iber 200 atm fehlten anfangliche
Aktivitatsakzelerationen.

Am cleutlichsten zeigte sich die aktivitatssteigernde Wirkung geringer bis mittlerer 
Dri.icke bei Gammariden mit gleichmaBig langsamem Herzschlag zu Versuchsbeginn 
oder nach Beruhigung von vorheriger Druckerhohung. Die Erregung der Versuchstiere 
unter Druck klang bei niedriger Temperatur (5° C) schneller ab. Schlagartige Druck
steigerungen auf 250-400 atm bewirkten vori.ibergehenden Stillstand des Herzens 
oder <loch Drosselung der Frequenz. 

Die Zahl der Herzschlage von G. oceanicus war auch nach I Stunde unter 100 atm 
kaum verandert. 300 atm senkten die Herzfrequenz innerhalb weniger Sekunden um 
mehr als die Halfte (vgl. Tab. 2). Der dann unregelmaBige Herzschlag war <lurch 
Phasen geringerer Frequenz gekennzeichnet, denen spontane Aktivitatsimpulse mit 
Korperzuckungen uncl erhohter Schlagzahl folgten. Die Amplituclen wurden flacher. 
Die Herzfrequenz fie! unter Druck stetig weiter ab. 400 atm stellten bereits innerhalb 
5-10 :tvlinuten clas Herz still. Der Krebs lag clann bewegungslos in der Versuchskammer.
Verblieb er !anger als 1 Stunde unter diesem Druck, so trat cler Tod ein. 400 atm scha
digen jedoch bei kurzfristiger Einwirkung clas Tier nicht auf die Dauer, wie die unter
Atmospharenclruck rasch einsetzencle Erholung bewies (vgl. auch LANDAU u. !vlARSLAND
1952: entsprechende Beobachtungen an Herzen von Rana-pipiens-Kaulquappen).
Offensichtlich f i.ihren Lahmungserscheinungen zusammen mit gleichzeitiger Drosselung
cler Stoffwechselintensitat und Blutzirkulation bei langerer Druckdauer zu irreversiblen
Schacligungen cler leistungs- und stoffwechselintensiven Gewebe.

Abb. 14 gibt den Verlauf der Herzfrequenz von G. oceanicus bei 5° C und von G. duebeni 
bei 21 ° C uncl 200 atm Druck wiecler. v\Tahrend die bei 5 c C untersuchten Exemplare 
sofort nach cler Druckerhohung anfangliche Aktivitatssteigerungen mit anschlieBenclem 
Ri.ickgang cler Frequenz erkennen lieBen, verringerte sich bei 21 ° C zunachst cler Herz
schlag der Gammariclen. Er stieg dann jecloch rasch wiecler bis i.iber die Ausgangswerte 
an. Diese Ergebnisse weisen auf antagonistische Beziehungen z,vischen erhohten Ver
suchstemperaturen (> 15° C) uncl hohen Dri.icken hin (vgl. ZOBELL u. JOHNSON 1949, 
LANDAU u. !vlARSLAND 1950, 1954, JOHNSON, EYRING, PoLISSAR 1954, :tvlARSLAND 1956, 
195 7, SCHLIEPER 1963 a, b). 

Selbst nach sehr hohen Dri.icken (bis 500, 600 atm), clurch die clas Herz von G. duebeni 
bereits stillgestellt wurde, setzte unter Atmospharendruck nach relativ kurzer Erholung 
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der Herzschlag wieder ein. Anschliel3end erhohte sich die Herzfrequenz oft weit uber 
die Ausgangswerte (vgl. Tab. 3). Dabei verhielt sich das untersuchte Tier in der Druck
kammer aul3erlich vollig ruhig, nur die Pleopoden schlugen schnell und regelmal3ig. 

Tabelle 2 

Typische Beispie le  fur  d ie  Herzfrequenz  v o n  Gammarus oceanicus unter  
300 a t m  Druck  b e i  5 °C m 15°1o0 S. (Fortlaufende Messungen, Mittelwerte 

aus je 5-10 Einzelbestimmungen). September 1966 

Tier Nr. 4 
Tiergrol3e: 14 mm 
Geschlecht: 6 

Zeit 

min 

0 

5 

10 

15 

20 

20 

21 

22 

24 

26 

28 

30 

35 

40 

45 

50 

55 

60 

65 

70 

75 

80 

80 

81 

82 

84 

86 

88 

90 

Herzfrequenz 

Puls./min 

95 

92 

92 

94 

94 

51 

42 

45 

43 

41 

37 

32 

29 

30 

28 

24 

23 

23 

22 

21 

21 

21 

0 

45 

47 

48 

58 

57 

61 

Druck 

atm 

0 

0 

300 

300 

0 

0 

Zeit 

min 

0 

10 

15 

20 

20 

21 

22 

24 

26 

28 

30 

35 

40 

45 

50 

55 

60 

65 

70 

75 

80 

80 

81 

82 

84 

86 

88 

90 

Tier Nr. 6 
Tiergrol3e: 14,5 mm 
Geschlecht: 6 

Herzfrequenz 

Puls./min 

85 

88 

87 

87 

86 

82 

19 

27 

42 

40 

40 

40 

37 

35 

34 

29 

24 

23 

23 

22 

23 

22 

0 

36 

38 

67 

68 

77 

80 

Druck 

atm 

0 

0 

300 

300 

0 

0 

Wahrend der Dekompression beobachtete ich stets nach 50-300 atm ein Stocken 
des Herzschlages, <lessen Dauer von der Rohe des vorangegangenen Druckes abhing 
(vgl. auch EDWARDS u. CATTELL 1928, PEASE u. K1TCHING 1939). Bis zu 300 atm war 
dieser ,,Herzblock" jedoch nur kurz. 

Auch die Herzfrequenz von Giana intestinalis anderte sich unter Druckeinwirkung 
(vgl. Abb. 13). Mit wachsenden Dri.icken stieg sie nach einem vorubergehenden Abfall 
zunachst wieder geringfogig an, verblieb aber bei anhaltendem Druck unter der Norm. 
Ab 400 atm wurde die Herzpulsation deutlich schwacher. Die Kontraktionswellen 
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erfaf3ten nur noch peripher den Herzschlauch. Nach der Dekompression setzte wenig 
spiiter der Herzschlag wieder ein. 

Junge Aalmuttern (Zoarces vivij;arus) reagierten auf 200 atm bei 5 ° C mit vorilber
gehender, schockartiger Reduktion der Herzfrequenz (vgl. Tab. 4). Driicke bis zu 
100 atm bewirkten auch bei ihnen anfiinglich Herzschlagbeschleunigungen. 

Tabelle 3 

Beispie le  fiir d ie  Herzfrequenz  von Gammarus duebeni wahrend  der  Erho
lung  n a c h  vorheriger  Druckeinwirkung (400 bzw. 600 atm) bei  5 °C i n  
15°/00 S. (Fortlaufende Messungen, l'vlittelwerte aus je 5-10 Einzelbestimmungen). 

Tier Nr. 6 
Tiergrof3e: 13 mm 
Geschlecht: cp) 

Zeit Herzfrequenz 

min Puls./min 

0 75 

2 77 

4 75 

6 71 

8 70 

10 71 

10 11 

15 6 

20 0 

40 0 

40 0 

42 77 

44 81 

46 88 

48 98 

50 100 

52 105 

54 107 

56 109 

58 111 

60 111 

62 111 

64 109 

66 113 

68 111 

70 111 

75 .. 111 

80 115 

85 115 

90 113 

95 111 

100 113 

1) Weibchen mit Eiern. 

November 1966 

Druck 

atm 

0 

0 

400 

400 

0 

0 
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Zeit 

min 

0 

2 

4 

6 

8 

10 

10 

15 

20 

40 

40 

42 

44 

46 

48 

50 

52 

54 

56 

58 

60 

62 

64 

66 

68 

70 

75 

80 

85 

90 

95 

100 

Tier Nr. 2 
Tiergrof3e: 15 mm 
Geschlecht: 6' 

Herz freq uenz 

Puls./min 

Druck 

atm 

65 0 

66 

64 

62 

65 

66 0 

0 600 

0 

0 

0 600 

0 0 

0 

0 

0 

0 

0 

1-2 

60 

73

44

45 

44 

45 

46 

92

92

97 

100

102

100 

102 

102 0 



6. S a u e r s t o f f v e rbrauch  unter  D r u c k

a. Kurzfristige Versuche
Die von FONTAINE ( 1927-30), insbesondere an Fischen, begonnenen l\ilessungen der

Stoffwechselanderungen unter Druck wurden an marinen Evertebraten fortgesetzt. In 
kurzfristigen Druckversuchen von 30-60 lviinuten Dauer erfolgte die Bestimmung des 
0

2
-Verbrauches zahlreicher Exemplare von Asterias rubens aus der Nord- und Ostsee 

sowie von Psammechinus miliaris.

Tabelle 4 
Beispiele  fiir d i e  He rzfreque n z  von ,?,oarces v1v1/Ja1us (Jungfische) u n t e r  
5 0  oder  200 a t m  D r u c k  be i  5 °C i n  15°1o0 S. (Fortlaufcnde Messungen, Mittel

werte ausje 5-10 Einzelbestimmungen). November 1966 

Zeit 

min 

0 

2 

4 

6 

8 

10 

10 

12 

14 

15 

20 

25 

30 

35 

40 

40 

41 

42 

44 

45 

50 

55 

60 

65 

70 

Tier Nr. 8 Tier Nr. 4 
Tiergri:if3e: 32 mm Tiergri:if3e: 40 mm 

Herzfrequenz 

Puls./min 

32 

31 

32 

33 

33 

32 

38 

37 

34 

33 

32 

32 

33 

33 

32 

0 

35 

36 

33 

32 

33 

32 

31 

32 

31 

Druck 

atm 

0 

0 

50 

50 

0 

0 

Zeit 

1nin 

0 

2 

4 

6 

8 

10 

10 

12 

14 

15 

20 

25 

30 

35 

40 

40 

41 

42 

44 

45 

50 

55 

60 

65 

70 

Hcrzfrequenz Druck 

Puls./min aim 

39 0 

38 

39 

38 

38 

37 0 

0 200 

28 

28 

26 

13 

13 

12 

11 

12 200 

0 0 

20 

21 

18 

17 

16 

15 

16 

15 

17 0 

Die prozentualen Anderungcn des 0
2
-Verbrauches von Ostsec-Seesternen unter 

Druckeinwirkung (je 30 Mi nu ten) !assen folgenclcs crkennen: Bereits bei 50 atm ( ent
sprechend ca. 500 m Wassertiefe) sank die Stoffwechselintensitat im l\iiittel um IO°lo, 
Steigende Dri.icke bewirkten eine weitere Abnahme des 0

2
-Verbrauches. Das lvlaximum 

war mit ca. - 48% bei 300 atm errcicht. Hi:ihere Driicke riefen nur noch unwesentliche 
A.nderungen hervor. Lediglich bei 600-800 atm, die schon starker schadigencl wirkten, 
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aber in der gewahlten Kompressionszeit noch nicht letal ·waren, verringerte sich die 
0

2
-Veratmung um weitere 3-6%, 
Der 0

2
-Verbrauch von A. rubens und P. miliaris zeigte unter DruckeinfluB (je 60 

Minuten) deutliche Unterschiede (vgl. Abb. 11). P. miliaris erwies sich als die wesentlich 
resistentere Art. Ein deutlicher Abfall der Atmung trat in diesem Falle erst bei 200 atm 
auf. Exemplare von A. rubens aus der Nord- und Ostsee liel3en unter Druck annahernd 
die gleichen Stoffwechselanderungen erkennen. Bei 500 atm zeigt die Atmung beider 
Populationen einen Rtickgang um 600/o. Der gleiche \,Vert wurde bei P. miliaris erst 
<lurch 700 atm erreicht. 

Vermutlich ist c!er relativ fri.ihzeitige Rtickgang der Stoffwechselintensitat bei A. rubens 
auch <lurch Retraktion der Saugfi.il3chen sowie durch Verengung der Ambulakral
furchen bedingt. MEYER (1935) konnte nachweisen, da13 die Saugfii13chen des Ambula
kralsystems bis zu 50% an der Gesamt-0

2
-Aufnahme der Seesterne teilhaben. Auch bei 

P. miliaris waren die veriistelten Kiemen nach Druckeinwirkung mehr oder weniger
tief in die Leibeshohle zuri.ickgezogen.

b. Langfristige Versuche

Zunachst wurde der Atmungsverlauf mariner Evertebraten unter stufenweise stei
genden Dri.icken ermittelt (vgl. Abb. 15). Jeweils nach 3 Stunden wurde der Druck bei 
konstantem SeewasserdurchfluB um 100 atm angehoben. Dari.iber hinaus wurde aber 
auch der 0

2
-Verbrauch bei langfristiger, konstanter Druckeinwirkung bis tiber 10 bis 

24 Stunden in stromendem Meerwasser gemessen ( vgl. Abb. 16 und 17). 
Carcinus maenas reagierte auf 100 atm Druckerhohung mit anfiinglicher, vori.iber

gehender Atmungssteigerung. Der hochste 0
2
-Verbrauch ,vurde durchschnittlich nach 

F/
2
-2 Stunden unter Druck gemessen. Diese Stoffwechselintensitiit hielt fiir 2 -21/

2 

Stunden an. Dann erst setzte Ri.ickkehr zur Norm ein. Bei langfristiger Druckein
wirkung ( 100 atm) traten spiiter noch mehrfach kleinere Aktivitatssteigerungen auf. 
Erhohung auf 200 atm leitete eine erneute, zum Teil noch starkere Aktivitatszu
nahme ein. Bei anhaltendem Druck fie] der 0

2
-Verbrauch jedoch auf ein tieferes 

Niveau ab. Ganz anders verhielten sich Strandkrabben mit anfanglich hohem 0
2
-Ver

brauch. Sie reagierten auf Druckerhohung mit vori.ibergehender, schockartiger At
mungsverringerung. Bei anhaltendem Druck folgte eine langsame Erholung mit At
mungssteigerung. Weitere Druckerhohung auf 300 atm bewirkte einen steilen Abfall 
bis unter die Norm. 

Hyas araneus zeigte unter Druckeinflul3 ahnliche Stoffwechselanderungen wie C. maenas. 
Insgesamt waren jedoch die Steigerungen des 02

-Verbrauches geringer. Bei 200 atm 
wurclen hohere W erte erreicht als bei I 00 atm. Der Abfall bei 300 atm fiihrte nach 
3 Stunden nur bis auf die Rohe der Norm, er war geringer als bei C. maeNas. 

Garnelen (Crangon crangon) waren sehr druckempfindlich. Sie reagierten bereits auf 
100 atm mit einem erheblichen, vori.ibergehenden Atmungsri.ickgang. Es folgte ein 
stetiger vViederanstieg, der nach 71/

2 
Stunden unter Druck seine hochsten Werte, nicht 

aber die Ausgangsnorm, erreichte. Ein erneuter Abfall schlol3 sich an. Drei von sechs 
Garnelen erholten sich nach dem Experiment nicht wieder. 

Wie bei den untersuchten Krebsen zeigte sich auch bei Nereis diversicolor ein signifi
kanter EinfluB des hyclrostatischen Druckes auf die Stoffwechselintensitat. Der Druck-

Leg encl e zu cler n e ben s tchenclen A b bi lclung  (Tafe l 9) 

Abb. 15: Beispiel e for di e Wirkung eines stufenweise steigenclen Druckes (100-300 atm) auf den 
0

2
-Verbrauch mariner vVirbelloser aus cler Ostsee ( 15° /

00 
S u .  14 ° C) uncl aus elem Kattegat 

(30°/
00 

S u. 11° C), Mai-September 1967 
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steigenmg auf 100 atm folgte eine Zunahme des 0
2
-Verbrauches. Bei anhaltendem 

Druck fie! jedoch die Atmung langsam ab. Sie war auch noch nach 10 Stunden Druck
einwirkung gegenuber der Norm betrachtlich erhoht. Weitere Drucksteigerung von 
100 auf 200 atm rief eine relativ geringe Abnahme der erhohten Atmungsintensitat 
hervor. Direkte Drucksteigerung auf 200 atm bewirkte Aktivitatszunahme mit folgen
dem langsamem Ri.ickgang bei anhaltendem Druck. Bei 300 atm fie! der 0

2
-Verbrauch 

rasch ab. 
Die Atmungsintensitat junger Flundern (Platichthys fiesus) zeigte bei 100 atm einen 

ahnlichen Verlauf wie bei C. maenas unter gleichen Bedingungen. Das l'viaximum wurde 

Tabelle 5 

Einflul3 de s  hydrostat i schen Druckes  auf den 0
2
- V erbrauch von  Henricia 

sanguinolenta i n  fli el3endem Me er wasser  (Durchflul3geschw.: 0,587 1/h) von  300fo0 S 
und  11 °C. Juli 1967 

Geschlecht: 
Lebendgewicht (Lg): 
Radius (R): 

6 
18,63 g 

5,6cm 

¥ 
20,98 g 

6,2 cm 

¥ 
3,12 g 
3,3 cm 

Abstand zwischen den Einzelmessungen: 30 Nlinuten 

Zeit 0
2
-Verbrauch Hydrost. 

Druck 
h ml 0

2
/h ml 0

2
/h/100 g Lg atm 

1,05 2,28 0 
1,07 2,34 0 
1,09 2,38 0 

2 1,06 2,31 0 
1,12 2,43 0 

3 1,19 2,58 0 
0,97 2,11 200 

4 0,93 2,02 200 
0,88 1,92 200 

5 0,86 1,88 200 
0,85 1,84 200 

6 0,88 1,91 200 
0,88 1,92 200 

7 0,86 1,87 200 
0,88 1,92 200 

8 0,86 1,88 200 
0,92 2,01 200 

9 0,90 1,96 200 
0,86 1,88 200 

10 0,96 2,10 200 
0,97 2,11 200 

11 0,94 2,05 200 
0,93 2,03 200 

12 0,93 2,03 200 
0,95 2,06 200 

13 0,96 2,08 200 

Legende zu der nebens t eh enden A b b i l d u n g  (Tafe l 10 ) 

¥ 
3,19 g 
3,4cm 

Abb. 16: Beispiele f(ir den Einflul3 cincr langfristigcn Druckeinwirkung (100 atm) auf den 0
2
-Ver

brauch mariner v\lirbelloser und Fische. iviai-September 1967 
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jedoch erst nach 4 Stunden erreicht. Die unter Druck auch noch nach Stunden wieder
holt einsetzenden kleineren Stoffwechselsteigerungen waren bei P.f{esus starker ausgepragt. 
Sie hielten jeweils 1-1 1 / 

2 
Stunden an, ehe ,,Ermildung" mit Rilckkehr zur Norm 

folgte. 
Die Atmung von Oj1hiura texturata lief3 dagegen bei stufenweiser Druckerhohung ins

gesamt nur geringfi.igige Anderungen erkennen. Nach jeder Drucksteigerung verrin
gerte sie sich zunachst, stieg dann jedoch bei anhaltendem Druck allmahlich wieder an 
l\!Ian konnte vielleicht von ,,Schockwirkungen" sprechen, die <lurch die Druckerhohungen 
jedesmal ·wieder hervorgerufen wurden. 

Exemplare der ausgesprochen eurybathen Henricia sanguinolenta zeigten bei stufenweise 
steigenden Dri.icken ahnliche, aber etwas geringere Stoffwechselreaktionen wie 0. 
texturata. Bei 200 und 300 atm erfolgte eine schwache Abnahme der Stoffwechselinten
sitat, die bei direkter Druckerhohung (vgl. Abb. 18 und Tab. 5) noch deutlicher hervor
trat, jedoch stets relativ geringer war als bei Asterias rubens. 

Auch der 0
2
-Verbrauch von Sonnensternen (Solas/er endeca) anderte sich unter Druck 

nur wenig. Im Gegensatz zu den untersuchten anderen Echinodermenarten traten 
jedoch in diesem Falle bei alien drei Druckstufen anfangs kurzfristige Atmungssteigerun
gen auf. 

Als sehr druckresistent erwiesen sich wiederum die Strandigel (Psammechinus miliaris). 
Ihr 0

2
-Verbrauch blieb bei stufenweise steigenden Dri.icken von 100-300 atm an

nahernd gleich. 
Nach direkter Druckerhohung auf 200 und 300 atm folgte einem kurzfristigen Abfall 

ein kontinuierlicher Wiederanstieg der Atmung, der zum Tei! auch nach 10 Stunden 
Versuchsdauer noch nicht beendet war. 

Seesterne (Asterias rubens) senkten nach stufe11vveiser Druckerhohung ahnlich wie auch 
Oj1/riura texturata und Henricia sanguinolenta vorilbergehend ihren 0

2 
Verbrauch. Wahrend 

eines 10-sti.indigen Experimentes traten unter 100 atm nur geringfilgige Anderungen 
auf. Bei dem in Abb. 16 dargestellten Beispiel erhohte sich sogar die Atmung gering
fi.igig gegen Versuchsende. Diese Steigerung war aber vielleicht nicht auf den Druck
einfluf3 zurilckzufi.ihren. Anders bei Druckerhohung auf 200 und 300 atm: In diesen 
Fallen sank die Atmung merklich, noch etwas starker bei 400 atm. Der 0

2
-Verbrauch 

der bei stufe11vveiser Druckerhohung auf 200 und 300 atm nur wenig unterhalb der 
Norm lag, stieg nach deutlichem Ri.ickgang in den langfristigen Versuchen bei gleichen 
Drilcken oft allmahlich wieder an. Ca. 24 Stunden nach der Einwirkung von 400 atm 
hatten sich fast alle Tiere vollstandig erholt. Dagegen konnte ich nach 600 atm bei 
10-sti.indiger Druckdauer keine Reaktivierung unter Normalbedingungen beobachten.

In den nun folgenden Untersuchungen wurde der 0
2
-Verbrauch von Ostseemies

muscheln (iH)'tilus edulis) unter Druck zunachst an den intakten Tieren und nach 48 
Stunden Erholung an denselben Tieren mit durchschnittenem grof3en Adduktormuskel 
gemessen. Das Durchtrennen des Schlief3muskels erfolgte ohne wesentliche Verletzung 
anliegender Gewebepartien. Durch diese Versuche sollte analysiert werden, inwieweit 
zunachst bei vollig intakten Tieren der 0

2
-Verbrauch unter Druck <lurch die Tatigkeit 

der Schalenschlief3muskulatur reguliert wird. Damit sollte dann die Atmung der l\!Iu
scheln mit ausgeschaltetem Adduktormuskel unter gleichem Druckeinfluf3 verglichen 
wcrdcn ( vgl. Abb. 19). 

Legende zu der n e bens tehenden A b b i ldung (Tafel 11) 

Abb. 17: Beispiele mr den 0
2
-Verbrauch mariner \•Virbelloser unter langfristiger Druckeinwirkung 

(ZOO atm). Mai-September 1967 
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Nach anfanglich konstantem 0
2
-Verbrauch unter Atmospharendruck bewirkten 

100 atm eine fortschreitende Niinderung der Atmungsintensitat. Die Schwankungen 
insbesondere nach 2-21/

2 Stunden Druckeinwirkung waren vermutlich auf den unter
schiedlichen Offnungsgrad der Schalen zurUckzufi.ihren. Druckanstieg auf 200 atm 
rief eine weitere Stoffwechselreduktion hervor. Die Atmung stellte sich dann auf ein 
relativ konstantes Niveau ein. 

Tiere mit durchschnittenem Adduktormuskel reagierten dagegen (ahnlich wie einige 
Echinodermen) auf 100 atm mit einem anfanglichen RUckgang des 0

2
-Verbrauches. 

Die Atmungsintensitat stieg dann unter konstantem Druck wieder auf die Ausgangs
norm der intakten Niiesmuscheln an. 200 atm senkten den 0

2
-Verbrauch betrachtlich. 

Insgesamt wurde jedoch ein hi:iheres Niveau erreicht als bei den intakten Tieren. 
Es ist also anzunehmen, dal3 bereits bei 100 atm die :tv[iesmuscheln mit intakten 

Schliel3muskeln ihre Schaleni:iffnung verringern. Dadurch wire! die Gesamtatmung 
gedrosselt, obwohl die Atmung der vorbehandelten offenen Muscheln bei gleichem 
Druck zunachst zumindest weniger gehemmt wird. 

7. D r uckadaptat ionsversuche

Als ein wichtiges Problem der Druckphysiologie stellt sich die Frage, ob  es mi:iglich 
ist, relativ euryi:ike Arten cler Schelf-Gebiete in langfristigen Versuchen an permanent 
hohe hydrostatische DrUcke anzupassen. Als ersten Schritt zur Kia.rung dieses Problems 
wurden der 0

2
-Verbrauch unter langfristiger Druckeinwirkung gemessen. Die eurybathe 

Echinodermenart Henricia sanguinolenta war ein geeignetes Versuchsobjekt. Henricia 
dringt in Tiefen bis zu 2450 m vor (STRESEMANN 1961). Ihr 02 -Verbrauch ging jedoch 
zunachst auch bei 200 uncl 300 atm zurUck. Im weiteren Versuchsverlauf konnte ich 
jedoch einen langsamen Wiederanstieg feststellen, der bei Versuchsende ( 10 Stunden 
Druckdauer) noch nicht abgeschlossen war. Ahnliches traf auch in einigen Fallen fi.ir 
Asterias rube11s zu (vgl. Abb. 18). Psammechinus miliaris zeigte demgegeniiber grundsatzlich 
nur geringfi.igige Anderungen cler Stoffwechselintensitat unter Druck. Eine Verlangerung 
der Druckanpassungsversuche iiber Tage und Wochen ki:innten clariiber Aufschlul3 
bringen, ob diese Befuncle schon als Adaptationserscheinungen zu ,verten sind. FUr eine 
solche Interpretation sprechen vielleicht auch folgende Beobachtungen: 1. Echinodermen 
zeigten bei stufenweiser Druckerhi:ihung uncl jeweils langerer Druckanpassung geringere 
Atmungsanclerungen als nach clirekter Drucksteigerung und anhaltendem Druck. 
2. Exemplare von Carcinus maenas und Asterias rubens liel3en nach langerer, schrittweiser
Druckzunahme (100-300 atm) in einigen Fallen nach diesen Experimenten eine ver
gleichsweise geringere Schadigung uncl schnellere Erholung erkennen als andere Exem
plare, deren Druckresistenz in 1-stUndigen Versuchen bei gleichen DrUcken, aber vor
sichtigem, direktem Druckauf bau ermittelt wurde.

In einem anderem Druckanpassungsversuch wurden Uber einen Zeitraum von 24 
Stunden jeweils 12 Exemplare von Littorina littorea im stri:imenden Seewasser einem 
konstanten Druck von 200 atm ausgesetzt. Die 0

2
-Messungen erfolgten in 1-stUndigen 

Intervallen. Nach dem Druckanstieg sank die Atmungsintensitat relativ frUhzeitig ab 
uncl erreichte nach 3--4 Stunden etwas mehr als die Halfte der Norm. Auf dieser Hi:ihe 

Legenden zu den nebenstehenden Abb i ldungen (Taf e l  12) 
Abb. 18: 0

2
-Verbrauch von Aslerias rubens, Henricia sa11g11i110/e11/a u. Psammechinus miliaris unter 300 atm 

Druck 
Abb. 19: 0

2
-Verbrauch von l:VIiesmuscheln (M)'lilus edulis)) a) intakte Tiere; b) dieselben Exemplare 

nach +s Stunden Erhol ung mit du rchtrenntem gro13en Adduktormuske] unter st ufenweise 
steigendem Dr uck (100, 200 atm). August-September 1967 
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hielt sich der 0
2
-Verbrauch wahrend der verbleibenden 20-21 Stunclen. Schon einige 

Stunclen nach cler Dekompression zeigten fast alle Tiere wiecler erste Aktivitat (Hervor
strecken cler Fi.ihler uncl Kontraktion bei Beri.ihrung). 

IV. Diskuss ion

Evertebraten uncl Teleosteer cler Nord- uncl Ostsee tolerierten in  kurz- uncl lang
fristigen systematischen Versuchen unterschiecllich hohe Dri.icke. Im wesentlichen 
clecken sich die gefunclenen Werte gri:if3enorclnungsmaf3ig mit ahnlichen Einzelbeob
achtungen von REGNARD (1884-1891), FONTAINE (1930) uncl EBBECKE (1935b). 
KITCHING ( 195 7 a) fancl auch bei Flagella ten uncl Cilia ten vermutlich artbeclingte 
Unterschiecle. Dagegen !assen die untersuchten l'viuschel- uncl Schneckenarten nur 
geringe Differenzen cler Druckresistenz erkennen. Wahrscheinlich treten bei ihnen erst 
nach langerer Druckeinwirkung die artfixierten Resistenzgrenzen hervor. Mj,tilus edulis 
(Norclsee) war um 450-500 atm clruckresistenter als 1W. edulis diengensis (Pazifik) (vgl. 
:MENZIES u. WILSON 1961) bei gleicher Druckclauer. Diese Differenz ki:innte einerseits 
in den verschieclencn Methoclen begri.inclet sein (schacligencle Temperaturanclerungen 
beim Hinablassen von 1W. edulis diegensis in die Tiefe). Aber auch ein Einfluf3 genetisch
physiologischer Rassenunterschiecle auf die Druckresistenz ware clenkbar. 

Die Resistenzuntersuchungen cler vorliegenclen Arbeit bestatigen, claf3 die Druck
empfincllichkeit mit zunehmencler Organisationshi:ihe ansteigt, cl. h., claf3 z. B. Fische 
uncl clekapocle Krebse im allgemeinen weniger Druck vertragen als Coelenteraten oder 
Mollusken (REG NARD 1884-1891, EnnECKE 1935 b, MENZIES u. WILSON 1961). In elem 
haclalen Benthos wurclen bisher vorwiegencl Vertreter cler als primitiv geltenclen Coelen
teraten, l'vfollusken uncl Echinoclermen angetroffen (ZENKEWITCH 1954, FILATOVA 1960, 
WOLFF 1960). Es ist clenkbar, claf3 insbesonclere die hi:iher organisierten, physiologisch 
starker clifferenzierten l'vieerestiere auf Grund auch einer allgemeinen hi:iheren Stoff
wechselintensitat clruckempfincllicher sine!. EnnECKE ( 1944) hob in ahnlichem Zusammen
hang die relativ geringe Druckresistenz sehr stoffwechselintensiver Gewebe hervor. 

Da die meisten von PoNAT (1967) uncl von mir untersuchten Arten ausgesprochene 
Litoralformen sincl (Wassertiefe: ca. 0-500 m), ist m. E. die von PoNAT geauf3erte 
Vermutung, claf3 sich hier bereits Beziehungen zwischen cler Tiefenverbreitung clieser 
Arten uncl ihrer Druckresistenz erkennen !assen, bei den geringen Unterschieclen cler 
Funclorttiefen nicht zwingencl. Uber die tatsachlichen Druckresistenzbereiche cler Arten 
ki:innen nur langfristige Druckversuche Aufschluf3 geben, clurch die sich auch gleich
zeitig erweisen kann, ob Adaptation an Druck mi:iglich ist. 

Der Temperatureinfluf3 auf die Druckresistenz mariner Organismen wurcle in vielen 
Arbeiten alterer Autoren (REGNARD 1884-1891, FONTAINE 1927-30, EnnECKE 1935) 
nicht beri.icksichtigt. Da aber die Temperatur i.iber den Stoffwechsel sehr grof3en Ein
fluf3 auf den gesamten Ablauf cler Lebensvorgange nimmt, war auch eine Auswirkung 
auf die Druckresistenz wahrscheinlich. 

SCHLIEPER (1963a, b) uncl PoNAT (1967) haben beim isolierten Kiemengewebe von 
Mj,tilus edulis in cler Warme (15° bzw. 20° C) eine hi:ihere Druckresistenz festgestellt als 
bei nieclrigeren Wassertemperaturen (5 ° bzw. l0° C). Daraus schlof3 SCHLIEPER: ,,Die 
Tiefseebewohner wi.irclen es wesentlich leichter haben, bei den clort herrschenclen hohen 
Wasserclri.icken zu existieren, wenn die Wassertemperatur in cliesem Bereich nicht so 
nieclrig ware." BROWN (1934b), :MARSLAND u. BROWN (1942), MARSLAND u. LANDAU 
(1954), LANDAU, ZIMMERMAN U. MARSLAND (1954), MARSLAND (1956, 1957), KITCHING 
(1957b) erklarten die Druckwirkungen auf clas Protoplasma von Protozoen, auf Echino
clermeneier, aber auch auf Fischchromatophoren (:tv!ARSLAND 1944) clurch Verlagerung 
des Sol-Gel-Gleichgewichtes in Richtung cler Solbilclung. Eine Temperaturerhi:ihung 
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wirkte sich in ihren Versuchen antagonistisch zum Druck zugunsten der Gelbildung 
und der strukturellen Stabilitat des Protoplasmas aus. 

:Meinen Untersuchungen an intakten Individuen von Gammarus oceanicus, G. duebeni 
und Crangon crangon ging eine langfristige Adaptation an verschiedene Temperaturstufen 
(5°, 15 ° und 20° C) voran. Anschlie13end konnte ich in jedem Falle innerhalb des okolo
gischen Temperaturbereiches bei 5 ° C eine geringere Druckempfindlichkeit beobachten. 
Wahrscheinlich spielt aber bei der Abhangigkeit der Druckresistenz von der Temperatur 
auch die Lage des artspezifischen Temperaturoptimums eine wichtige Rolle. 

LANDAU u. MARSLAND ( 1950, 1952) experimentierten mit schlagenden Herzpraparaten 
von Kaulquappen (Rana jJijJiens) bei verschiedenen Temperaturen. Im Gegensatz zum 
Herzschlag intakter Gammariden zeigte das Herz dieser Amphibien selbst bei Druck
erhohung auf 600-700 atm noch voriibergehende Frequenzbeschleunigung. LANDAU 
u. MARSLAND stellten nur bei relativ niedrigen Au13entemperaturen (5-13° C) nach
der Dekompression einen raschen Wiederanstieg der Herzfrequenz fest. Dieser verzogerte
sich betrachtlich bei Zimmertemperatur. Ich konnte nach Dekompression bei meinen
Versuchstieren bei 5° u. 20-21 ° C eine schnelle Erholung und eine die Norm weit iiber
steigende Herzschlagbeschleunigung messen, die bei Zimmertemperatur eher abklang.
Die Hohe der voriibergehenden Frequenzsteigerungen unter Druck ist dagegen von
der Ausgangsaktivitat der Tiere, also auch von der Temperatur, abhangig. Bei anfang
lich hoher Herzfrequenz und Zimmertemperatur erfolgt unter Druck nur noch eine
geringe weitere Zunahme, in vielen Fallen bei erhohten Dri.icken sogar ein kurzfristiger
,,Herzblock" mit stark verminderter Frequenz. Nach LANDAU u. lv!ARSLAND (1952)
verursacht Druckeinwirkung auf Herzpraparate von Kaulquappen bei niedrigen Tem
peraturen eine Verzogerung des Herzschlages, bei hoheren Temperaturen iiber l 6° C
dagegen eine auffallige Frequenzsteigerung.

Erhohte osmotische Konzentration im Au13enmedium, an die die Gammariden 
mehrere Tage voradaptiert waren, bewirkte eine ,,unspezifische" Steigerung der Druck
resistenz. Unter gleichen Bedingungen konnte PoNAT ( 1967) an isoliertem Kiemen
gewebe von 1\1ytilus edulis eine Verlangerung der Cilienschlagdauer wahrend der Druck
einwirkung beobachten. 

Es war bei meinen Untersuchungen unwesentlich, ob die Salinitat durch Aufsalzen 
von Ostseewasser oder ob der osmotische Wert durch Glycerinzusatz angehoben wurde. 
Andererseits bewirkte eine Glucosezugabe eine Druckresistenzminderung. Eine Er
klarung dieser Befunde konnte in einer Veranderung der zwischenmolekularen Krafte 
mit struktureller Stabilisierung des Protoplasmas (THEEDE 1965) durch hohe Salz
konzentrationen gesehen werden. Nach BONNING (1948 , Schlieper (1952), CHRISTO
PHERSEN u. PRECHT (1953) sind auch Veranderungen des plasmatischen Quellungs
zustandes durch Anderung der auBeren osmotischen Konzentration anzunehmen, 
durch die sich gleichzeitig das Gleichgewicht von freiem und gebundenem Wasser im 
zwischenmolekularen Raum verlagert. Diese Unterschiede sind vermutlich mit for die 
gefundenen Resistenzunterschiede verantwortlich. 

Die Untersuchungen zum Verlauf der Herzfrequenz unter steigender Druckeinwirkung 
ergaben bei bereits geringen Driicken vori.ibergehende Akzelerationen. Sie erreichten 
bei Gammariden bei 100-250 atm ihre hi:ichsten Werte. Aber auch schon relativ 
kleinere Drucksteigerungen bewirkten kurzfristige Unruheperioden mit Zunahme der 
Herzfrequenz. Diese Beobachtungen decken sich mit ahnlichen Befunden von EDWARDS 
u. CATTELL (1928) an isolierten Frosch- und Schildkrotenherzen. 60 atm erhi:ihten
sowohl die Herzfrequenz als auch die Amplitude des Herzschlages. Die folgende Dekom
pression rief eine voriibergehende Abnahme der Schlagzahl hervor. Ahnliche Beobach
tungen beschrieben auch PEASE u. KITCHING (1939) vom Cilienschlag der lvfytilus
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edulis-Kiemen. Bei liingerer Einwirkung relativ geringer Dri.icke kann die Herzfrequenz 
auf die Norm zuriickgehen. Daraus folgerten EDWARDS u. CATTEL: ,,There is evidence 
in each instance of some adaptation to pressure for when the state of compression is 
maintained for several minutes the height of contraction declines and the rate slows." 
Gleiches konnte ich an der Herzfrequenz intakter Gammariden unter 100 atm beob
achten. Bei noch hoheren Driicken ( >- 200 atm) war jedoch eine Riickkehr zur Aus
gangsfrequenz nicht festzustellen (kontinuierliche Abnahme). 

In enger Beziehung zur Herzfrequenz steht als MaB fur die Stoffwechselintensitiit 
der 0

2
-Verbrauch der Tiere. FoNTAINE's ( 1927-30) kurzfristige Druckeinwirkungen 

auf Fische und Krebse riefen zum Tei! betriichtliche Atmungssteigerungen hervor. 
Allerdings !assen sich diese Ergebnisse, wie meine Versuche an Iviollusken und Echino
dermen zeigen, nicht verallgemeinern. Die anfanglichen Steigerungen der Gesamt
aktivitiit barophober Crustaceen und Fische sind wahrscheinlich nicht allein als eine 
spezifische Reaktion der Gewebe auf relativ geringe Driicke zu werten. Es ist auch 
denkbar, daB <lurch Druckerhohungen (-iinderungen) iiber das Nervensystem hervor
gerufene Flucht- und Schreckreaktionen vori.ibergehend eine Zunahme der Stoff
wechselintensitat auslosen, iihnlich den \,Virkungen einfacher taktiler Reize (vgl. EBBECKE 
1935 b). Echinodermen und Mollusken reagieren auf stiirkere mechanische Reize, 
aber auch auf Druckreizung, mit Retraktion der Saugfi.iGchen (Respirationsorgane) 
bzw. des Weichkorpers und mit SchalenschluB. Die bei ihnen gemessenen fri.ihzeitigen 
Verminderungen des 0

2
-Verbrauches unmittelbar nach der Druckerhohung sind ver

mutlich in diesem Sinne zu werten. PEASE u. KITCHING (1939) konnten auch eine kurz
fristige aktivitatssteigernde Druckwirkung am Cilienschlag von Miesmuschelkiemen 
nachweisen. Sie bleibt jedoch fur die Anderungen des Gesamtstoffwechsels dieser Ver
suchstiere unter anhaltendem Druck von geringerer Bedeutung. Die Wirkung lang
fristiger hoher hydrostatischer Dri.icke ist in einer Stoffwechselhemmung zu sehen, 
wahrscheinlich i.iber Enzyminaktivierungen im Bereich des intermediiiren Stoffwechsels. 

Bei jungen Plattfischen (Platichth)'s jlesus) und Carcinus maenas traten unter 100 atm 
nach anfanglich stiirkerer Zunahme des 0

2
-Verbrauches bei anhaltendem Druck noch 

weitere periodische, schwiichere Atmungssteigerungen auf. 
Langfristige Druckversuche, insbesondere an den druckresistenteren Echinodermen, 

haben gezeigt, daB sich der 0
2
-Verbrauch auf ein bestimmtes, etwa gleichbleibendes, 

tieferes Niveau einstellte oder z. T. sogar unter Druck langsam wieder anstieg. Die 
Atmung lag bei stufenweiser Druckerhohung auf 200 und 300 atm nur wenig unterhalb 
der Norm. Barophile und eurybathe Arten mi.iBten also in groBeren Tiefen unter hohem 
Wasserdruck auf Grund physiologischer Adaptationen in der Lage sein, entweder bei 
vergleichsweise reduzierten Stoffwechselprozessen zu existieren oder ihre eigene Stoff
wechselintensitat wieder fur die Dauer auf die artspezifische Norm zu erhohen. Inter
essant ist in diesem Zusammenhang, daB die stenothermen Kaltwasserarten, zu denen 
auch die Tiefseebewohner geziihlt werden mi.issen, auf Grund genetischer Anpassungen 
entgegen der Van't Hoffschen Regel bei niedrigen Wassertemperaturen eine relativ 
erhohte Atmungsintensitiit aufweisen (SCHLIEPER 1966). Eine iihnliche genetische 
Anpassung stenotherm-barophiler Tiefseearten an permanente, sehr hohe \,Vasserdriicke 
ist zu vermuten. ZOBELL u. JoHNSON (1949) konnten Tiefseebakterien mehrere Jahre 
bei 4 ° C und Atmosphiirendruck halten, ohne daB diese ihre barophilen Eigenschaften 
verloren (genetische Anpassung). Es bleibt auch noch die Frage offen, welche Mechanis
men es den eurybathen "!vieerestieren, wie z. B. NejJtunea islandica oder Henricia sanguino
lenta, ermoglichen, sowohl in flacherem Wasser (30-40 m) als auch in groBeren Tiefen 
(3000 m) zu leben. Der im Experiment bei langfristiger Druckeinwirkung (200, 300 atm) 
beobachtete langsame Wiecleranstieg des 0

2
-Verbrauches einiger relativ eurybather 
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Echinodermen konnte als individuelle, nichtgenetische Druckaclaptation gewertet 
werclen. Auch die in cliesem Falle bei stufenweiser Druckerhohung uncl anhaltenclem 
Druck nur relativ geringen Atmungsanclenmgen weisen in die gleiche Richtung. 

Die clurch hohen Druck von einigen hunclert Atmospharen beeinfluf3ten biochemi
schen Iviechanismen smcl vermutlich in den Enzymreaktionen des Protoplasmas zu 
suchen. Auf die Becleutung enzymatischer Prozcsse, die clurch die Bilclung aktiver 
Enzym-Substrat-Komplexc mit Volumenzunahme uncl :tvioleki.ilentfaltung charakteri
siert sine!, uncl cleren Empfincllichkeit gegeniibcr hohen hyclrostatischen Driicken haben 
bereits JOI-INSON, EYRING, PoLISSAR 1954, 1\/IoRITA u. ZOBELL 1956, IvioRITA u. HowE 
1957, lVIoRITA u. JVIATHE�IEIER 1964 hingewiesen. Nach neueren Untersuchungen iibcr 
Aktivitat, Wachstum uncl Vermehrung von Baktericn uncl Bakteriophagen unter Druck 
(BERGER 1959, ZOBELL u. CoBET 1962, HEDEN 1954, RuTBERG 1954) wire! die hem
mcncle Wirkung hoher hyclrostatischer Driicke auch im Zusammenhang mit tiefgreifen
den Einfliissen auf die DNS- uncl RNS-Synthese gesehen, iiber deren Iviechanismen 
bislang keine exakten Aussagen gemacht werclen konnen. Bei clicsen Ablaufen spielt 
neben cler Druckhohe auch die Kompressionsclaucr cine sehr wichtige Rolle. 

Kiinftig konnten auf3er weitcrcn molekularbiologischen Untersuchungen Uber die 
Druckwirkungen auch langfristigc Druckaclaptationsexperimente mit eurybathen uncl 
barophilen l\!Ieerestieren von grof3em Interesse sein. 
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