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1. Einfithrung: CO, und Temperatur als marine Umweltfaktoren

Aufgrund ihres groflen Volumens, ithres Anteils von 70% an der Erdoberfldche und
ithrer Fahigkeit zur Pufferung des aufgenommenen CO, haben die Ozeane in den letzten 200
Jahren etwa die Hilfte aller anthropogenen CO,-Emissionen, vor allem aus der Verbrennung
fossiler Brennstoffe aufgenommen, insgesamt iiber 120 Gt C (440 Gt CO,, Sabine et al.,
2004). Das durch menschliche Aktivitdaten produzierte CO, dringt in die Oberflichenschichten
des Ozeans ein und gelangt mit den Meeresstromungen iiber Zeitrdume von mehreren hundert
Jahren auch in die tieferen Meeresschichten. Derzeit nehmen die Ozeane pro Jahr etwa 2 von
6 Gt C aus menschlicher Aktivitdt auf, der biologische Beitrag des Ozeans ist damit dhnlich
grof} wie der der terrestrischen Biosphére. Allerdings nimmt die Fahigkeit des Ozeans zur
CO,-Aufnahme aufgrund reduzierter Pufferfahigkeit mit steigenden atmosphérischen CO,-
Gehalten ab. Der derzeitige Anstieg des CO, in der Atmosphire erfolgt etwa 100-fach
schneller als am Ende der letzten Eiszeiten, als das CO, um etwa 80 ppm in 6000 Jahren
anstieg (IPCC 2001). Mit ca. 380 ppm ist der derzeitige CO,-Gehalt in der Atmosphére der
hochste in den letzten 420 000, womoglich mehreren 10 Millionen Jahren (IPCC 2001). Der
Ozean erscheint aufgrund seiner hohen Speicherkapazitit zunéchst als geeigneter Ort fiir die
Entsorgung von CO,. Gleichzeitig entfaltet das CO, jedoch spezifische Wirkungen auf die
Biosphire, die eine Nutzung dieser Speicherkapazitidt zumindest einschrinken. Diese
Wirkungen gehen iiber die potentielle Verdnderung von Stofffliissen hinaus und betreffen die
geographische Verbreitung und das Uberleben von Arten und Populationen in ihren
angestammten Lebensrdumen.

Der aktuelle Trend des in der Atmosphére ansteigenden, vom Menschen produzierten
CO, geht auBerdem mit regional spezifischen Verdnderungen in anderen Klimafaktoren einher,
vor allem mit steigenden Temperaturen und ihrer Variabilitit (IPCC 2001). Globale
Erwirmung allein zeigt bereits Wirkungen auf die geographische Verbreitung mariner and
terrestrischer Tiere mit der Konsequenz, dass einzelne Arten und im Falle von Korallenriffen
sogar Okosysteme lokal ausgeldscht werden (Parmesan and Yohe, 2003; Thomas et al., 2004,
Perry et al., 2005, Hoegh-Guldberg, 2005). Diese Beobachtungen sind vor dem Hintergrund zu
bewerten, dass die grordumige geographische Verbreitung von hoheren Organismen, darunter
auch die Verbreitung der wasseratmenden, wechselwarmen Meerestieren entscheidend von der
Temperatur gepréigt wird. Neben der Temperatur sind jedoch auch Geomorphologie,
Meeresstromungen, Wassertiefe und Schichtung von Wassermassen, Salzgehalt,
Nahrungsangebot und die Konkurrenz um die Nahrung sowie die (iiberwiegende) Lebensweise
am Meeresboden (z.B. sessil oder mobil im Benthal) oder schwebend bzw. aktiv
schwimmend im freien Wasser (Pelagial) von grofler Bedeutung fiir die Biogeographie und die
Funktionsstruktur von Okosystemen. Dabei erreichen die Organismen je nach Mobilitéit und
je nach Toleranzfenster fiir physikalische Umgebungsfaktoren einen mehr oder weniger grof3en
Aktionsradius. Dies gilt auch fiir ihre Fortpflanzungsstadien (Eier oder Spermien) sowie die
unterschiedlichen Lebensstadien (z.B. Larvalstadien im Unterschied zu den Adulten), wobei
die Toleranz und die Lebensweise von Larven und erwachsenen Organismen vollig verschieden
sein kann (z.B. frei schwebend im Larvenstadium und sesshaft als erwachsene Tiere).
Entscheidend ist auch, wie schnell sich eine Art durch Wanderung oder Fortpflanzung
ausbreiten und einem sich dndernden Klima folgen kann und ob Fortpflanzungs-,
Larvenstadien oder erwachsene Tiere in der Lage sind, geographische Barrieren wie
Tiefseegridben oder die zirkum-antarktische Meeresstromung zu tiberwinden.

Obwohl einige mobile Arten wie Thunfische, Kalmare oder Haie weite Wanderungen
durchfiihren, ist auch unter diesen wechselwarmen Meerestieren keine Art bekannt, die von



den Polen bis zu den Tropen verbreitet ist. Nur unter Meeressdugern und Vogeln gibt es Arten
(z.B. einige Wale, Seeschwalben), die aufgrund ihrer Warmbliitigkeit zumindest zeitweise in
allen geographischen Breiten leben oder sie auf ihren Wanderungen durchqueren kénnen, z.B.
die Tropen auf dem Weg von der Antarktis bis in die Arktis. Aber auch Vogel und Sauger
zeigen eine Spezialisierung auf das Klima ihrer Umgebung, z.B. wenn sie auf bestimmte,
moglicherweise kalt angepasste Nahrungsorganismen spezialisiert sind. Auch die Dichte oder
der Zeitpunkt der Verfligbarkeit von Beuteorganismen kann temperaturabhiangig sein. Zudem
konnen Warmbliiter besondere Anpassungen an Kilte oder Wérme entwickelt haben, wodurch
sie wiederum empfindlich gegen das jeweils andere Ende des Temperaturspektrums sind.
Wechselwarme Tiere sind dagegen generell auf das Temperaturspektrum ihrer Lebensrdume
spezialisiert. Dies gilt auch fiir Tiefseeorganismen, denen bei stabil niedrigen Temperaturen
und hoher Mobilitit eine globale Verbreitung mdglich wire. Es ist unbekannt, wie weit die
geographische Verbreitung von Tiefseearten tatséchlich reicht.

Pauschal betrachtet leben unter den wechselwarmen Arten die Tiere der Antarktis in
einem extrem engen Temperaturbereich (Kalt-Stenothermie), wiahrend Tiere in gemaBigten
Breiten weite Temperaturschwankungen tolerieren und dementsprechend eine weite
geographische Verbreitung aufweisen (Eurythermie). Trotzdem gibt es artspezifische
Unterschiede in der Temperaturtoleranz, vor allem in der Kéltetoleranz, und in der
resultierenden geographischen Verbreitung. Dieser Schliisselrolle der Temperatur entsprechend
sind Auswirkungen von dekadischen Klimaschwankungen auf marine Gemeinschaften und
Populationen seit langem bekannt (Cushing, 1982; Beamish, 1995; Bakun, 1996). Phasen der
globalen Erwdrmung sind mit einer Verschiebung der geographischen Verbreitung von
Phytoplankton, Makroalgen und von marin-ektothermen Tieren entlang einem latitudinalen
Gradienten verbunden, d.h. mit einer polwirtigen Verschiebung von Verbreitungsgebieten
(Liining, 1990, Southward et al., 1995, Harrington et al., 1999, Walther et al., 2002, Parmesan
and Yohe, 2003, Root et al., 2003). Die Bedeutung dieser Beobachtungen ist jedoch solange
unzureichend klar, wie das Ursache-Wirkungsverstindnis unvollstindig ist (Jensen, 2003). Die
Erwdrmung der Atmosphire beeinflusst marine Arten und Populationen wéhrend aller
Lebensphasen direkt oder auch indirekt. Direkte Wirkungen treten dann auf, wenn
Extremtemperaturen die Toleranzgrenzen einer Art {iberschreiten. Indirekte Wirkungen
resultieren aus Verinderungen im Artenspektrum der Okosysteme, z.B. bei Verinderungen der
Nahrungskette, wenn vorher vorhandene Nahrungsorganismen fehlen. Diese Wirkungen
konnen aber wiederum aus den direkten Wirkungen auf einzelne Arten resultieren. Der heutige
Zustand von Okosystemen ist dabei nur ein scheinbarer Endpunkt einer erdgeschichtlichen
Entwicklung bzw. er stellt ein FlieBgleichgewicht dar, das u.a. temperaturabhéngig ist. Ein
generelles Verstandnis von Ursache und Wirkung ist eine wesentliche Voraussetzung fiir die
Bewertung dieser Prozesse im globalen Klimawandel und auch fiir die Bewertung der
Bedeutung von erdgeschichtlichen Klimschwankungen fiir die Abldufe der Evolution.

Im Rahmen der derzeitigen Erwdrmungsphase wurde auch fiir die Deutsche Bucht ein
Anstieg der durchschnittlichen Wassertemperatur und eine zunehmende Haufigkeit extremer
Klimaereignisse gezeigt (Abb. 1).
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Abb. 1: Jahrliche Minima, Maxima und Mittelwerte der Oberflachentemperaturen in der
stidlichen Nordsee (°C, gefiillte Symbole stellen die Werte jedes Jahres dar, schwarze Linien
die kurzfristige Verdnderlichkeit der jahrlichen Mittelwerte, gestrichelte Linien die Grenzen
der Standardabweichung und die Variabilitit ohne Langzeittrends (aus Wiltshire und Manly,

2004).

Wihrend der letzten 40 Jahre, vor allem seit Mitte der 80er Jahre stieg die

durchschnittliche Wassertemperatur an der Helgoldnder Reede um 1.13°C (Wiltshire und
Manly, 2004). Dies entspricht etwa dem Temperaturanstieg im Westlichen Englischen Kanal
um 1°C, ebenfalls seit Mitte der 80er Jahre (Hawkins et al., 2003). Kalte Winter (bei einer



Oberflachentemperatur um -1°C) traten bis 1944 etwa einmal in 10 Jahren auf, aber nur einmal
seit 1960 (Wiltshire und Manly, 2004). Der Erwdrmungstrend ist mit einem Anstieg der
Salinitét durch erhohten Influx atlantischen Wassers verbunden (Edwards et al., 2002).
Modellrechnungen sagen fiir die ndchsten 90 bis 100 Jahre eine weitere Zunahme der
Oberflachentemperatur voraus, fiir die nérdliche Nordsee um etwa 1.67 bis 2.98 °C. In der
flacheren siidlichen Nordsee konnten die Werte von 2000 bis 2099 um 3.06 bis 3.84 °C
steigen (Sheppard, 2004). Diese Erwdrmung wird von einem globalen Anstieg des
Meeresspiegels um 13-68 cm bis 2050 begleitet, sowie durch eine Zunahme der Frequenz
extremer Wetterlagen und Sturmereignisse.

Steigende Temperaturen sind auch in antarktischen Meeren feststellbar. Hier haben die
Durchschnittstemperaturen in einer Tiefe zwischen 700 und 1100 m um 0.17°C zwischen den
50er und 80er Jahren des letzten Jahrhunderts zugenommen (Gille, 2002). Dieser Trend hat
sich etwas spater auch in der durchschnittlichen Temperatur des gesamten Ozeans zwischen
50 bis 90°S manifestiert und seitdem fortgesetzt (Chapman und Walsh, 2005a). Die Prognose,
dass die Lufttemperaturen an der Erdoberfldche zwischen 2001 und 2100 nicht nur an der
Halbinsel, sondern auch auf dem Kontinent steigen werden (Chapman und Walsh, 2005a)
lassen auch fiir den Ozean eine Fortsetzung dieses Trends erwarten. Fiir die Arktis

prognostizieren alle Modelle eine Erwédrmung im 21. Jahrhundert, die im Herbst und Winter am
groBten ist. Schon bisher erreicht sie zu dieser Zeit auch im globalen Vergleich die grofiten

Ausmale (Chapman und Walsh, 2005b). In den letzten 50 Jahren haben die Lufttemperaturen
an der Erdoberfliche im Winter bereits um 3-4°C zugenommen. Die Sommer-Eisbedeckung ist

um 15-20% zuriickgegangen. Prognosen fur das 21. Jahrhundert in der Arktis sind mit grolen
Unsicherheiten behaftet und reichen fur die Atmosphire je nach Emissionsszenario und
Klimamodell von weiteren +1 bis +9°C.

Neben den aktuellen Trends der Erwadrmung und Eutrophierung wirkt jedoch auch die
anthropogene CO,-Produktion direkt auf marine Organismen und Okosysteme. Diese
Zusammenhénge gewinnen zunehmend internationale Aufmerksamkeit (zum Beispiel Cicerone
et al., 2004a,b, Orr et al., 2005 {iber ein UNESCO-Symposium: Oceans in a High-CO, World,
http://ioc.unesco.org/iocweb/co2panel/HighOceanCO2.htm, oder eine entsprechende
Diskussion im Rahmen von OSPAR, http://odin.dep.no/md/english/news/ news/022051-
210039/dok-bn.html, s.a. http://ioc.unesco.org/ioccp/HighCO2World.htm). Wenn der
atmosphirische CO,-Partialdruck steigt, nimmt die im Wasser physikalisch geloste CO,-
Menge dem Gesetz von Henry entsprechend zu und erreicht Konzentrationen, die aufgrund
ahnlicher ,,Loslichkeiten® in Wasser und Luft in beiden Medien an der Grenzflache Ozean-
Atmosphére dhnlich hoch sind. Die Zunahme der CO,-Konzentration in den oberen
Meeresschichten und die dadurch verédnderte Physikochemie des Wassers sind bereits seit
einigen Jahrzehnten nachweisbar (Chen und Millero 1979; Brewer et al., 1997). Das gesamte
CO,-Budget des Ozeans besteht zu etwa 1% aus physikalisch gelostem CO, incl. H,COs,
sowie zu etwa 91% aus Bikarbonat (HCO;") and zu etwa 8 % aus Karbonat (CO5*"). Im Jahre
1996 hatte Modellrechnungen zufolge die Akkumulation von CO, in den
Oberflachenschichten des Meeres im Vergleich zu vorindustriellen Zeiten bereits eine
Abnahme des Sauregrades im Wasser von 0.1 pH-Einheiten verursacht (Haugan and Drange,
1996, Abb. 2), entsprechend einer Zunahme der H'-lonenaktivitét um 30%.
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Abb. 2: Mathematische Simulation der pH-Werte des Ozeans in unterschiedlichen
Wassertiefen bei steigenden atmosphérischen CO,—Konzentrationen und zeitabhidngiger
Aufnahme und Verteilung des CO, im Meer (aus Caldeira and Wickett, 2003). Die
kumulativen Emissionen wurden mit 18.000 Gt CO, nach 2000 angenommen. Seit etwa 1800
hat der pH der Ozeanoberfldche ausgehend von einem Durchschnittswert von etwa 8.2 bereits
um etwa 0.1 pH Einheit und die Karbonatkonzentration um etwa 40 pmol/kg abgenommen.

Mittelfristig werden atmosphédrische CO,-Konzentrationen erwartet, die bei
fortgesetzter Nutzung fossiler Brennstoffe im Jahre 2100 von aktuell 380 ppm (pCO, = 380
patm) auf mehr als 750 ppm (IPCC scenario 1S92a; Houghton et al. 2001) oder sogar iiber
1000 ppm (Raven et al., 2005) steigen werden bzw. iiber 1500 ppm (PCO, =1 500 patm)
zwischen 2100 and 2200 erreichen (e.g. Wigley et al., 1996). Dies wird zu einer Abnahme der
pH-Werte in den oberen Meeresschichten um 0.3 bis 0.5 Einheiten bis 2100 fiihren (Zeebe
and Wolf-Gladrow 2001, Caldeira und Wickett, 2005). Bei Werten von 1900 ppm im Jahre
2300 wird schlieBlich eine Ansiduerung des Oberflichenwassers um 0.77 pH-Einheiten
erwartet (Caldeira und Wickett, 2003, Abb. 2).

Auch wenn die Empfehlungen des IPCC zur Reduktion der CO,-Emissionen greifen,
ist zu erwarten, dass die atmosphirische CO,-Konzentration nur auf einem erhohten Niveau
von 550 ppm oder eher noch héher stabilisiert wird (vergl. Caldeira und Wickett, 2005). Bei
Stabilisierung auf einem solchermallen erhohten Niveau resultieren signifikante
physikochemische Verdnderungen im Meerwasser, und dementsprechend ist mit signifikanten
Auswirkungen dieser CO,-Konzentrationen auf marine Okosysteme zu rechnen. Dabei muss
eine Stabilisierung auf 550 ppm aus heutiger Sicht als eher optimistisches Szenario eingestuft
werden.



Die Bedeutung moglicher CO,-Effekte und einer begrenzten Anpassungsfahigkeit von
marinen Organismen (von Mikroben {iber Phytoplankton bis zu Tieren) an wechselnde CO,-
Konzentrationen wird durch aktuelle Diskussionen unterstrichen, nach denen aquatische CO,-
Oszillationen eine Schliisselrolle im Perm-Trias Massensterben gespielt haben (Knoll et al.,
1996, Bambach et al., 2002, Berner, 2002). Der Verlauf der Evolutionsgeschichte konnte also
entscheidend von der atmosphérischen CO,-Konzentration beeinflusst worden sein. So ist
denkbar, dass die Evolution hochaktiver mariner Lebensformen in der Erdgeschichte erst mit
der Reduktion atmosphirischer CO,-Werte moglich geworden ist. In der kambrischen
Atmosphire lagen die CO,-Werte bei etwa 0.5% (d.h. einem pCO, von etwa 0.5 kPa oder
5000 patm = ppm Atmosphérendruck), und die atmosphérischen Mittelwerte fielen mehr
oder weniger kontinuierlich in den anschlieBenden Phasen der Erdgeschichte (cf. Dudley, 1998,
Abb. 3). Vor kurzem schlugen Cornette et al. (2002) vor, dass es einen Zusammenhang
zwischen atmosphérischer CO,-Konzentration und der Rate der Diversifizierung der Arten im
Meer gegeben habe, wobei allerdings Mechanismen und Zeitskalen unklar sind.

Auch aktuell ist CO, ein abiotischer Faktor, der in einigen marinen Lebensbereichen
stark schwanken kann. Er bleibt zwar in vielen pelagischen Bereichen des Meeres konstant,
doch schwanken CO,-Konzentrationen vor allem dort, wo exzessive Atmung erfolgt und der
Austausch mit der Atmosphire oder dem offenen Meer zumindest zeitweise behindert ist.
Dies ist in Gebieten mit reichem pflanzlichem und tierischem Leben der Fall, z.B. in
Felstiimpeln der Gezeitenzone, wo bei Nacht keine Photosynthese stattfindet und den
verbrauchten Sauerstoff ersetzt bzw. akkumuliertes CO, beseitigt (Truchot and Duhamel-
Jouve, 1980, Morris and Taylor, 1983). Bei niedrigen Wassertemperaturen ist durch erhohte
Loslichkeit die CO,-Aufnahme erhdht, wohingegen Erwdrmung die CO,-Freisetzung
begiinstigt. Die Variabilitdt von pH und CO,-Partialdruck im Meerwasser wird demnach von
Wassertemperaturen, Meeresstromungen, vom CO,-Verbrauch durch Photosyntheseaktivitit
an der Meeresoberfldche, oder von der Sauerstoffzehrung bei hohem Gehalt an organischem
Material in tieferen Zonen bestimmt. Dementsprechend steigt der CO,-Partialdruck im
Meerwasser in den grolriumigen Meeresstromungen (,,conveyor belt*) auf dem Weg vom
Nord-Atlantik in den Nord-Pazifik an und der pH-Wert des Wassers wird erniedrigt. In der
O,-Minimalschicht des Nord-Pazifiks finden sich dementsprechend CO,-Partialdriicke von
1200 patm, wéhrend die entsprechenden Werte im Nord-Atlantik eher bei 500 patm liegen
(Millero, 1996). Auch in Auftriebsgebieten sind die pH-Werte an der Oberflache erniedrigt,
bzw. die CO,-Partialdriicke erhoht. Ausgehend von einem leicht alkalischen pH-Wert um 8.2
an der Oberfliche kann insgesamt je nach Region, Jahreszeit und Phytoplanktonaktivitét eine
pH-Variabilitdt von mehr als +£0.3 pH-Einheiten resultieren (Hinga, 2002).
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Abb. 3: Verinderlichkeit der mittleren globalen Temperatur und der atmospharischen
Sauerstoff- und CO,-Gehalte in der Erdgeschichte im Vergleich zu den aktuell herrschenden
Werten (aus Portner et al., 2005d, nach Daten von Dudley, 1998, Berner and Kothavala, 2001,
Huch et al., 2001 und Bambach et al., 2002). Der Vergleich mit dem Ablauf der Evolution
mariner Fauna steht im Einklang mit der Hypothese, dass hohe CO,-Gehalte und niedrige
Sauerstoffgehalte Tiere mit niedrigen Stoffwechselraten begunstigen. Bei hohen Sauerstoff- und
niedrigen CO,-Gehalten erfolgte schlielich eine stufenweise Verschiebung zu mobileren
Tierarten, beginnend mit dem Perm-Trias Massensterben. Hier werden starke CO,-
Schwankungen im Wasser als Ausloser fur das Massensterben diskutiert, doch waren wohl vor
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allem extreme Temperaturschwankungen wichtig. Der Anstieg des Leistungsniveaus hat
moglicherweise den exponentiellen Anstieg der Zahl der Gattungen wahrend der letzten 55 bis

65 Millionen Jahre unterstutzt. Diese Muster stehen im Einklang mit der Hypothese, dass
Toleranz gegenuiber hoher Temperaturvariabilitit einschlieBlich kalter Temperaturen mit einem
Anstieg des Aktivitatsniveaus und des Energieumsatzes einhergeht (Portner, 2004).

Der CO,-Gehalt fluktuiert auch in marinen Sedimenten (z.B. bei Niedrigwasser) oder
in hypoxem Bodenwasser, wenn dort organisches Material angereichert wird und erhéhten
Sauerstoffverbrauch und schlie3lich anacroben Stoffwechsel von Bakterien, Meio- und
Makrofauna in einer Umgebung auslost, wo die Mischung mit dem Oberflaichenwasser gering
ist. CO,-Partialdriicke von 1.60 kPa (16 000 patm) sind in anoxer Umgebung denkbar (Knoll
et al., 1996). Spezielle Lebensrdume haben sich vorrangig in Tiefseegebieten entwickelt. Dabei
sind diese Bereiche im Schwarzen Meer anox, weil dort keine laterale Sauerstoffzufuhr durch
Meeresstromungen stattfindet. Vulkanische Emissionen reichern die Tiefsee z.B. in der Nédhe
von Hydrothermalquellen mit CO, an, gleichzeitig ist Sauerstoff vorhanden und erlaubt
hoheres Leben. Dort sind hohe CO,-Partialdriicke von 8.00 kPa (80 000 patm) gemessen
worden, die von der hydrothermalen Fauna wie den Vestimentifera (Riesenr6hrenwiirmer) fiir
die CO,-Fixierung durch symbiontische Bakterien genutzt wird (Childress et al., 1993).
Insgesamt erstreckt sich das Spektrum der Anpassungen marinen Lebens an unterschiedliche
CO,-Gehalte des Wassers von Formen, die an permanent erhéhte CO,-Konzentrationen
gewohnt sind (z.B. an Tiefseequellen), iiber solche, die nur voriibergehend erhdhte CO,-Werte
erfahren (z.B. in der Gezeitenzone), hin zu Lebensformen, die bei permanent niedrigen Werten
leben (z.B. im Pelagial) und ggf. gegeniiber Erhohungen sehr empfindlich reagieren.

2. Beobachtungen und Vorhersagbarkeit von Klimaeffekten auf marine Okosysteme
2.1. Temperatur

Klimatisch bedingte Verinderungen in marinen Okosystemen (z.B.) sind durch aktuelle
Feldbeobachtungen und Analysen von Zeitreihen bereits relativ gut dokumentiert. Empirische
Beobachtungen zeigen in der Folge von aktuellen Klimaschwankungen Verdnderungen von
Biomasse, Verschiebungen in der Artenzusammensetzung und —haufigkeit (Abundanz), in der
saisonalen Aktivitét, in Wachstumsmustern und -perioden sowie in der biogeographischen
Verbreitung. Diese Verdnderungen werden iiberwiegend der Temperatur unter Beteiligung
anderer physikalischer Faktoren wie z.B. der verdanderlichen Hydrographie zugeschrieben.
Viele Schlussfolgerungen stiitzen sich auf statistische Analysen der Beziehungen zwischen
okologischen Befunden und grofrdumigen Klimaindikatoren wie die Nordatlantische
Oszillation (NAO), oder die El Nino Siidliche Oszillation (ENSO) (Root et al., 2003, Stenseth
et al., 2002, 2003). Klare Vorhersagen von Verinderungen in Okosystemen im Klimawandel
sind jedoch vor allem aufgrund eines unzureichenden Ursache-Wirkungsverstdndnisses auf den
verschiedenen Ebenen biologischer Organisation noch nicht mdglich. Dabei sind die Muster
der klimatisch bedingten saisonalen und regionalen Temperaturverdnderungen bereits relativ
gut vorhersagbar (s. 1.).

Neben der Wirkung einzelner Klimafaktoren wie Temperatur und CO, auf einzelne
Arten ist auch die Synchronisierung von licht-, temperatur- and nahrungsabhingigen
Prozessen verdndert. Dies liegt daran, dass einzelne Arten z.B. aufgrund mehr oder weniger
unterschiedlicher Temperaturfenster in unterschiedlichem Ausmal und teilweise gegenldufig
betroffen sind und dadurch auch biotische Interaktionen verandert werden. Der resultierende
,Mismatch* (Cushing, 1982, 1995) zwischen der zeitlichen Entwicklung sensitiver
Lebensstadien und ihrer Nahrungsquellen oder der entsprechenden Groflen und Dichten von
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Nahrungspartikeln tragt zu den 6kosystemaren Auswirkungen bei. Ein umfassendes Ursache-
Wirkungs-Versténdnis erfordert daher die Integration von Studien, die auf verschiedenen
Ebenen der biologischen Organisation angesiedelt sind. Diese reichen von Untersuchungen der
molekularen, zelluldren und organismischen Ebenen, unter Beriicksichtigung ihrer jeweiligen
Verinderlichkeit durch Anpassungsprozesse, bis zu Analysen auf Okosystemebene. Letztere
beschiftigen sich z.B. mit der Verénderlichkeit biotischer Interaktionen durch Verschiebungen
des Artenspektrums eines Okosystems sowie mit Verschiebungen der Artenhiufigkeit und
ithrer geographischen Verbreitung. Diese Arbeiten miissen im Idealfall die klimatisch bedingte
Variabilitdt aller wirksamen Umgebungsparameter beriicksichtigen, nicht nur der Temperatur
und ihrer Saisonalitdt oder der CO,-Konzentrationen, sondern auch der Hydrographie,
Salinitét und Schichtung von Wasserkorpern. Solchermallen integrierte Studien sind bislang
nicht verfligbar.

Viele Beoachtungen weisen jedoch auf eine wesentliche Bedeutung grofraumiger
Wirkungen der Temperatur hin, die auch den Korrelationen mit der Klimavariabilitit innerhalb
der Nordatlantischen Oszillation zugrunde liegen (Ottersen et al., 2001, Stenseth et al., 2002).
Dies gilt flir Arten aus verschiedensten marinen Lebensraumen. Im Nordatlantik zeigten sich
klimaabhéngige Veridnderungen in biologischen Variablen des Pelagials, die ca. 1982 bei
Euphausiiden begannen (Abnahme), sich 1984 mit einer Verdnderung der Haufigkeit kleiner
Copepoden fortsetzten (Zunahme), 1986 in einer Verdnderung der Biomasse des
Phytoplanktons (Zunahme) und von Calanus finmarchicus (Abnahme) sichtbar wurden und
1988 den Lachs betrafen (Abnahme) (Beaugrand und Reid, 2003, vergl. Friedland, 1998,
Friedland et al., 2003). Auch im Benthos sind temperaturabhéngige Fluktuationen feststellbar
(Southward et al., 1995, Kroncke et al., 1998) oder auch bei Fischen oder Crustaceen, deren
Juvenile in Flussdstuaren heranwachsen (Attrill und Power, 2002). In der Nordsee wandern
wiérmeliebende Arten ein (z.B. die Muschel Mytilus galloprovincialis, Hummel et al., 2001,
oder Fischarten wie Makrelen, Sardinen, Sardellen, Rote Meerbarben, Stocker, Beare et al.,
2004), wahrend kélteliebende Arten wie der Kabeljau nach Norden ausweichen (Perry et al.,
2005, Abb. 4).

Die Verschiebung der geographischen Verbreitung geht mit einer Abnahme der
Abundanz des Nordsee-Kabeljaus einher (O’Brien et al., 2000). Dieser Prozess ist nicht durch
erhohten Fischereidruck erklédrbar, sondern er ist signifikant mit der Temperatur, mit
temperaturabhéngigen Verdnderungen der GroBe des Zooplanktons und der Abnahme der
Abundanz der Euphausiiden korreliert. Die Grofle der Copepoden nahm seit Beginn der 80er
Jahre um etwa den Faktor 2 ab (Beaugrand et al., 2002, 2003). Die zugrunde liegenden
Klimaeftekte auf das Zooplankton beinhalten ebenfalls eine Verschiebung der geographischen
Verbreitung mit dem Eindringen lusitanischer (warm-gemaBigter) Arten. So hat der groBBere
Copepode Calanus finmarchicus seinem lusitanischen Verwandten, C. helgolandicus, Platz
gemacht (Southward et al., 1995, Greve et al., 1996). Gleichzeitig fand eine Vorverlagerung der
saisonalen Entwicklung des Zooplanktons statt (Greve et al., 1996). Betroffen sind die
zeitlichen Abldufe auch durch friiheres Einsetzen jahreszeitlich bedingter Wanderungen wie
der des Kalmaren Loligo forbesi in die Nordsee (Sims et al., 2001). Verdnderungen im
Phytoplankton zeigen sich u.a. in einer Verzogerung der zeitlichen Entwicklung der
Diatomeendichten im zeitigen Friihjahr, wohl bedingt durch die warmeren Bedingungen im
vorhergehenden Herbst (Wiltshire und Manly, 2004). Verdnderungen saisonaler Muster
wurden auch an der Kiiste Neu-Englands beobachtet (Oviatt, 2004). Dort nimmt die
Phytoplanktonbiomasse im Winter durch erhohte Zooplanktonaktivitét stiarker ab, im
Friihjahr ist mehr Zooplankton vorhanden, im Sommer dann eher weniger, wohingegen im
Sommer die Biomasse des Phytoplanktons auch aufgrund des reduzierten Fradrucks
zunimmt.
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Abb. 4: Verschiebung der geographischen Verbreitung von Kabeljau (A), Seeteufel (B, Lophius
piscatorius) und Schlangengrundel (C, Lumpenus lampretaeformis) in der Nordsee (aus Perry
et al., 2005). Die unterschiedliche Verschiebung spiegelt auch die unterschiedliche
Empfindlichkeit der Arten und damit die Verdnderung des Artenspektrums in den betroffenen
Okosystemen wider.

Die Abnahme bodennah lebender (demersaler) Fischfauna auf beiden Seiten des
Atlantiks geht mit einer Zunahme der demersalen Crustaceenfauna einher. Letzteres ist aber
eher Konsequenz des reduzierten Fra3drucks und der ,,top-down‘ Kontrolle der
Nahrungsnetze und nicht primir auf Temperatureffekte zuriickzufiihren (Worm und Myers,
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2003).

Insgesamt nimmt seit den 80er Jahren das Vorkommen warm-geméBigter Arten im
englischen Kanal und in der siidlichen Nordsee zu, bedingt durch die Verschiebung ihrer
geographischen Verbreitung um etwa 10° nach Norden. Dementsprechend verlagert sich das
Vorkommen und die Diversitit kalt-geméBigter sub-arktischer und arktischer Arten ebenfalls
Richtung Norden (Hiscock et al., 2004). Im Nordwest- und Nordost-Atlantik verwandeln sich
gemiBigte Okosysteme in solche, die bisher siidlicheren Breiten entsprachen (z.B. Hawkins et
al., 2003). Lokal betrachtet kann es dabei zum Aussterben bisher verbreiteter Arten kommen.
Bei standorttreuen Arten wie der Aalmutter, Zoarces viviparus im Wattenmeer ist z.B. die
Abnahme der Abundanz mit erhohter Mortalitdt grofer Individuen verbunden (Portner und
Knust, 2005). Bei Makroalgen werden die Verbreitungsgrenzen polarer und geméBigter Arten
ebenfalls durch letale Grenzen oder die Unféhigkeit zur Reproduktion und zum Wachstum
gesetzt (Breeman, 1988, Wiencke et al., 1994, Hiscock et al., 2004). Allerdings gewinnen
Lander wie GroB-Britannien und Irland, die einen weiten Gradienten abdecken, insgesamt
mehr Arten hinzu als sie verlieren.

Diese Anderungen sind nach Beaugrand et al. (2002) eher auf Temperaturanomalien in
der Nordlichen Hemisphére zuriickzufiihren und nur in geringerem Ausmalf durch die
Korrelation mit der Nordatlantischen Oszillation erkldrt. Dabei kdnnen Anomalien in den
Meeresstromungen das Temperaturgeschehen, z.B. in der Nordsee mitbestimmen (Becker und
Pauly, 1996, Edwards et al., 2002). Auch andere Autoren schlieBen, dass die groften Effekte
auf der Gemeinschaftsebene, z.B. die Zuwanderung vorher exotischer Arten, generell eher auf
verinderliche Temperaturmaxima oder —minima zuriickzufiihren sind als auf Anderungen der
Jahresdurchschnittstemperaturen (Stachowicz et al., 2002, Stenseth und Mysterud, 2002).
Extrem kalte Winter sind fiir die Populationsstruktur von Arten und die Zusammensetzung
von Gemeinschaften im Wattenmeer von grof3er Bedeutung (Krdncke et al., 1998, Giinther
und Niesel, 1999). Fiir kalt-stenotherme Arten der Polargebiete bzw. eurytherme Arten an
ihrer siidlichen Verbreitungsgrenze sind dagegen moglicherweise erhohte Temperaturen
wéhrend der Fortpflanzungszeit oder Maximalwerte wihrend des Sommers belastend (e.g.
Portner und Knust, 2005). Spektakuldr sind die Wirkungen hoher Umgebungstemperaturen
auf Korallen und ihr Okosystem, das Riff. Beim hitzebedingten Ausbleichen wird den
Korallen mit dem Verlust der Endosymbionten die Lebensgrundlage entzogen, die
Lebensgemeinschaften des Riffs sterben grof3flachig ab. Dies hat seit 1979 sechsmal
stattgefunden (Hoegh-Guldberg, 2005).

Effekte des Klimas zeigen sich auch in fischereilichen Daten, z.B. in Verdanderungen der
Rekrutierung (Hinzugewinn neuer Individuen in den befischten Bestand einer Art) oder der
Anlandung. Fiir den Kabeljau ergibt sich in der Barents See bei Erwérmung eine Zunahme der
Rekrutierung, wihrend Erwdarmung in der Nordsee mit einer Abnahme der Rekrutierung
einhergeht ((Planque und Fredou, 1999, Sirabella et al., 2001, Dippner and Ottensen, 2001).
Diese Befunde zeigen, dass diese Art in diesen beiden Gebieten an der jeweils unteren bzw
oberen Temperaturgrenze lebt (Planque und Fredou, 1999). Auch andere Arten wie Hering
und Sardinen zeigen in ihren Bestdnden im Nordost-Atlantik und der Nordsee klare
Klimabeziige (Alheit und Hagen 1997). Temperaturabhingige Verinderungen in Okosystemen
und Fischbestdnden werden nicht nur im Nordost-Atlantik, sondern auch im Nordwest-
Atlantik (z.B. Parsons and Lear, 2001, Oviatt, 2004) oder im Pazifik beobachtet (McGowan
et al., 1998, Finney et al., 2001, 2002, Chavez et al., 2003), dort z.B. korreliert mit ENSO
oder der Pazifischen Interdekadischen Oszillation (PDO). Ein bekanntes Beispiel ist die
Temperaturabhingigkeit der Fischerei fiir Lachs und Sardinen im Nordpazifik mit klarem
Klimabezug. Hier fiihren wiarmere Jahre zu hoheren Fiangen von Sardinen vor Kalifornien und
von Lachsen in der Sub-Arktis (Klyashtorin und Smirnov, 1995) Die Effekte auf verschiedene
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Lachsarten sind mit der PDO korreliert (Mantua et al., 1997). Der Rotlachs (,,sockeye
salmon®) konnte bei Verdopplung des CO,-Gehaltes und entsprechender Erwérmung der
Atmosphére eine Reduktion seiner geographischen Verbreitung auf weniger als die Hélfte
erfahren (Welch et al., 1998, vergl. Finney et al., 2001). Auch Analysen der Abundanz des
Neuseeldndischen Tiefseedorschs (,,red cod®, Pseudophycis bachus) in Relation zu 34
Variablen zeigten, dass die Korrelation der Fangergebnisse mit der Temperatur am deutlichsten
ist (Beentjes und Renwick, 2001).

In der Vergangenheit wurde der ,,Flaschenhals” der Rekrutierung von Fischbestéinden
vor allem im unterschiedlichen Uberleben der Larven aufgrund riumlich und zeitlich variabler
Verfiigbarkeit von Beuteorganismen gesehen (e.g. Bartsch and Knust 1994a,b). Letzteres wird
auch fiir den Nordsee-Kabeljau diskutiert (Beaugrand et al., 2003). Die geringere
Nahrungsverfiligbarkeit spiegelt sich hier in der abnehmenden Grof3e der Copepodenarten
wider (s.0.). Die resultierende Abnahme der Wachstumsraten beim Kabeljau kénnte die
Uberlebensrate der Juvenilen reduzieren und dadurch die Rekrutierung beeintriichtigen.
Verédnderte Individuengroflen und Dichten des Zooplanktons sind wiederum auch darauf
zuriickzufiihren, dass das Artenspektrum sich aufgrund unterschiedlicher Temperaturfenster
dndert (z.B. Sundby, 2000, s.u.). Hier ist die Frage offen, ob steigende Temperaturen und die
abnehmende Nahrungsverfiigbarkeit auch dadurch negativ auf die Rekrutierung des Nordsee-
Kabeljau wirken, dass gleichzeitig der Energieumsatz des Kabeljaus ansteigt. Dadurch
verringert sich die optimale Temperatur fiir das Wachstum. Die Rekrutierung kann jedoch
ebenfalls stark von der Fruchtbarkeit (Zahl und Zustand der abgegebenen Eier) des adulten
Fisches abhidngen. Die Fruchtbarkeit wird schlieBlich von der Fitness (,,condition*) des
adulten Fisches mitbestimmt (Kjesbu et al., 1996, Marshall et al., 1998). Kjesbu et al. (1998)
fanden einen signifikanten Zusammenhang zwischen der Wassertemperatur, der
Nahrungsverfiigbarkeit und der Fruchtbarkeit des Kabeljau. Ein ,,Mismatch* zwischen dem
Temperaturoptimum des adulten Kabeljaus fiir die Reproduktion und der zu hohen
Umgebungstemperatur ist ebenfalls denkbar. Variable Temperaturen konnen sich also auf alle
Lebensstadien einer Fischart mehr oder weniger gleichgerichtet auswirken.

Uber weite, makro-okologische Skalen ist die Verteilung von marinen Tieren, z.B.
Fischen stark an die Temperaturgradienten gekniipft (Murawski, 1993, Jacob et al., 1998).
Dies gilt auch fiir marine Makroalgen (Breeman, 1988, Liining, 1990, Wiencke et al., 1994).
Diese Beobachtungen spiegeln die Tatsache wider, dass vor allem komplexe Makroorganismen
auf ein bestimmtes Fenster ihres Bioklimas spezialisiert sind. Der Austausch von Arten in
einer Gemeinschaft wire demnach durch die Verdnderung von geographischen
Verbreitungsmustern zu erkliren, da Arten den von ihnen bevorzugten thermischen Nischen
folgen. Anderungen des Vorkommens wiren dann auf der Basis der bevorzugten
Temperaturregime vorhersagbar (Pearson und Dawson, 2003). Im terrestrischen Bereich hat
sich die Anwendung entsprechender ,,climate envelope models* bewihrt. Sie werden von
einigen Autoren als derzeit bester Ansatz angesehen, um zuverldssig den Effekt des
Klimawandels auf die Biodiversitit zu analysieren (Huntley et al., 2004). Im Lichte der
grundsétzlich dhnlichen physiologischen Prinzipien, die im terrestrischen und im aquatischen
Bereich diese Temperaturfenster festlegen (s.u.), erscheint die Anwendung dieser
Schlussfolgerung auch fiir den aquatischen Bereich in erster Naherung sinnvoll und
gerechtfertigt.

Die Temperaturabhiangigkeit biogeographischer Muster reicht jedoch allein nicht aus,
um Anderungen der Abundanz vorherzusagen, Trends kdnnen an zwei Orten bei gleichen
Temperaturregimen voneinander abweichen. Die beobachteten Muster werden moglicherweise
auch durch die geographische Trennung von Populationen einer Art und das auf die jeweiligen
geographische Charakteristika bezogene Verhalten beeinflusst (Genner et al., 2004). AuBlerdem
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spielen verdnderte Interaktionen zwischen den Arten und damit verbunden Verdanderungen der
Biotopstruktur (z.B. durch Verlust von Muschelbetten der Pferdemuschel Modiolus
modiolus, Hiscock et al., 2004) oder der Struktur von Nahrungsnetzen eine Rolle.

Die Unsicherheit fiir Vorhersagen zeigt sich generell in einem mangelnden Ursache-
Wirkungs-Verstindnis. Kenntnisse der Physiologie und Okologie und der Wechselbeziehungen
zwischen Physiologie und Okologie der beteiligten Arten sind erforderlich, um den richtigen
Erklarungsweg zu finden. Dabei sind wohl nicht nur die Wirkungen der Temperatur auf einer
Funktionsebene verantwortlich, sondern auf mehreren, wenn nicht allen Organisationsebenen,
so dass ein integrativer Erklarungsansatz diese vielfdltigen Temperatureinfliisse
beriicksichtigen muss.

Gerade in polaren Okosystemen droht der Verlust von Lebensrdumen und Arten, weil
diese nicht mehr in kiihlere Breiten ausweichen konnen. Aulerdem ist das Ausmal der
Erwiarmung in hohen Breiten hoher als in gemaBigten Breiten (Root et al., 2003). Gefahr durch
die Erwdrmung besteht vor allem in der Antarktis, wo die Fauna als sehr empfindlich
gegentiber langfristig steigenden Temperaturen gilt (s.u.). Beobachtungen im marinen Bereich
der Antarktis zeigen mit dem Riickgang der Eisbedeckung eine Klima-Abhéingigkeit der
Verbreitung von Krill und Salpen (Loeb et al., 1997) sowie entsprechende Verdnderungen in
der Struktur der Nahrungskette (Fraser und Hoffmann, 2003). Weitere Beobachtungen zeigen
eine geographische Verschiebung von Pinguinarten entlang der antarktischen Halbinsel (Smith
et al., 1999) sowie die Populationsabnahme von Kaiserpinguinen (Barbraud und
Weimerskirch, 2001). Generell erfolgt eine klimabedingte Abnahme der Produktivitét
antarktischer Okosysteme mit entsprechend negativem Einfluss auf die hdheren trophischen
Stufen, z.B. Meeressduger und Vogel (Reid und Croxall, 2001, Weimerskirch et al., 2003).
Falls es den Vertretern der reptanten decapoden Krebse (Anomura, Brachyura) bei
fortgesetzter Erwarmung gelingen sollte, ihr derzeitiges Verbreitungsgebiet in der Antarktis
auszudehnen (dies gilt fiir Steinkrabben, Lithodidae) oder mit neuen Arten die Antarktis neu
zu besiedeln (Thatje et al., 2005), ist im Meer ein Umbruch in den Okosystemstrukturen zu
erwarten. Bislang zeichnen sich die benthischen Okosysteme der Antarktis durch das Fehlen
schalenbrechender Predatoren aus, so dass Schlangensterne (Ophiuriden) und Haarsterne
(Crinoiden) bereits seit dem Eozéin in einigen Okosystemen dominieren. Diese Dominanz
konnte mit der Wiederbesiedlung der Antarktis durch reptante Decapoden ein Ende finden.

Folgende Perspektiven resultieren fiir zunehmende Temperaturwirkungen auf die
Fischerei. Diese Effekte werden je nach lokalen Wirkungen und je nach Fischerei
unterschiedlich ausfallen, abhéngig davon, ob sich die Zusammensetzung und Produktivitit
von Okosystemen 4ndert. Im globalen Durchschnitt wird sich der Umfang der
Salzwasserfischerei nach einer Analyse des IPCC und der FAO (http://www.fao.org/figis)
wenig verdndern oder bei verbessertem Management sogar zunehmen. Durch verldngerte
Wachstumszeiten oder geringere Mortalitdt in warmen Wintern, bzw. héhere Wachstumsraten
aufgrund steigender Temperaturen in hohen Breiten konnen regionale und fiir die Aquakultur
sogar positive Effekte auftreten. Negative Faktoren beinhalten den regionalen Verlust
traditionell befischter Arten oder eine Abnahme ihrer Rekrutierung (siche Nordsee-Kabeljau)
bzw. Verdnderungen ihres Verhaltens und ihrer Migrationsrouten. Erwidrmungstrends kdnnen
verstarkt mit Sauerstoffmangelsituationen und ihren Auswirkungen bis hin zur Beglinstigung
hypoxietoleranter Arten einhergehen. Diese Verinderungen werden in Astuaren groBer sein als
im offenen Ozean. Hinzu kommen Effekte verdnderter Salinititen bzw. Verdnderungen des
Meeresspiegels mit steigender Erosion derzeitiger Kiistenlinien oder auch die Einfuhr neuer
Krankheitserreger (cf. Harvell et al., 2002). Anderungen der Abundanz sind an den Grenzen
der geographischen Verbreitung oder an den Grenzen von Okosystemen besonders deutlich (s.
Kabeljau). Die Geschwindigkeit von Klimadnderungen spielt eine grofle Rolle dabei, wie sich
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neue Populationen und ihre Abundanz etablieren. Rasche Verdanderungen oder Variabilitdt in
der physikalischen Umgebung begilinstigen die Produktivitdt eher kleiner opportunistischer
Arten. Der Einfluss der Temperatur auf anadrome Arten (wandern zum Laichen aus dem
Meer ins SiiBwasser) wie Lachse scheint besonders grof3 zu sein, moglicherweise aufgrund von
Verschiebungen in der Synchronisierung von limnischen und ozeanischen Prozessen (Friedland
et al., 2003). Ortlich gebundene Fischereien in speziellen Habitaten und von Arten mit geringer
Mobilitdt werden ebenfalls stirker betroffen sein. Auch diese Erwartungen und Prognosen
gewinnen an Sicherheit, wenn jeweils ein profundes Ursache-Wirkungs-Verstindnis vorliegt.
Kombinierte physiologische und dkologische Untersuchungen an den beteiligten Arten miissen
zu einem solchen Ursache-Wirkungs-Verstindnis beitragen und dadurch genauere Prognosen
kiinftiger Anderungen der marinen Fauna ermdglichen (s.u.).

2.2. CO,

Es gibt bisher keine Beobachtungen im Feld, die spezifische Wirkungen von CO, in marinen
Okosystemen belegen. Aussagen zur Wirkung des CO, auf marine Organismen stiitzen sich
daher auf experimentelle Untersuchungen im Labor oder seit neuerem in Mesokosmen. Sie
stiitzen sich zudem auf Experimente an vulkanischen CO,-Quellen oder auf einige wenige
Beobachtungen nach Ausbringung von CO, in die Tiefsee. Wesentlich fiir ein Ursache-
Wirkungs-Verstindnis und fiir eine Bewertung der Rolle von CO, sind wie fiir die Temperatur
Kenntnisse zur Physiologie der CO,-Wirkungen. Auflerdem sind Kenntnisse zur
wechselseitigen Beeinflussung von CO, mit der Temperatur und anderen
Umgebungsparametern erforderlich. Wirkungen erstrecken sich von der molekularen iiber die
zelluldre Ebene bis hin zur Ebene des gesamten Organismus. Mittlerweile wurden an
Phytoplankton und einigen Tiergruppen Effekte des CO, sowie betroffene Prozesse und
Mechanismen identifiziert (Tabelle 1). Wie fiir die Temperatur sind allgemein giiltige
Prinzipien der CO,-Wirkungen, die je nach Organismengruppe bei allen Formen auftreten, von
solchen zu unterscheiden, die spezifisch und typisch fiir bestimmte Gruppen sind. Dies gilt
insbesondere bei Tieren. Abgesehen von jiingeren Untersuchungen an Mesokosmen (Riebesell,
2004) fehlen auch experimentelle Untersuchungen zur Wirkung von CO, auf 6kosystemarer
Ebene vollig. Die Untersuchungen in Mesokosmen beriicksichtigen ausschlieBlich Effekte auf
die Primérproduktion und den Export organischen Materials.

Tabelle 1. Physiologische und 6kologische Prozesse, die von CO, und den CO,-abhingigen
Wasserparametern betroffen sind. Die fiir das Phytoplankton gelisteten Effekte treten
nur in den Oberflichenschichten der Meere auf (aus Ubersichten von Heisler, 1986,
Wheatly und Henry, 1992, Claiborne et al., 2002, Langdon et al., 2003, Shirayama,
2002, Kurihara et al., 2004, Ishimatsu et al., 2004, 2005, Portner et al. 2004, 2005,
Riebesell, 2004, Feely et al., 2004 und den dort zitierten Arbeiten. Es ist nicht
méoglich, universell giiltige Schwellen fiir pH- oder pCO,-Anderungen zu definieren,
deren Uberschreitung eine Verinderung des jeweils betroffenen Prozesses auslost (fiir
Tiere s.a. Abb. 8). *markiert Organismen und Prozesse, die nachgewiesenermallen von
einer Erhohung des CO,-Gehaltes der Atmosphire auf 550 ppm (etwa B1-Szenario,
IPCC) betroffen wéren. Fiir die anderen Organismen liegen bisher keine
Untersuchungen vor.

Prozess Getestete Organismen
Kalzifizierung Korallen*
Kalkbildner in Benthos und
Plankton*
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Saure-Basen Regulation Fische
Sipunculiden
Muscheln
Crustaceen

Mortalitét Kammuscheln
Fische
Copepoden
Echinodermen*
Gastropoden*
Sipunculiden

N-Metabolismus Sipunculiden

Proteinbiosynthese Fische

Ionenhomoiostase Crustaceen
Fische
Crustaceen
Sipunculiden

Wachstum Crustaceen
Kammuscheln
Miesmuscheln
Fische
Echinodermen*
Gastropoden*
Makroalgen, Phytoplankton

Reproduktion Echinodermen
Fische
Copepoden

Herz-Kreislauf Fische

Ventilation

Photosynthese Phytoplankton*

Wachstum und

Kalzifizierung

Okosystemstruktur

Riickwirkung auf

biogeochemische Kreisldaufe

(Stoichiometrie C:N:P,

DOC Exsudation)

Aufgrund fehlender Feldbeobachtungen lassen sich Wirkungen des CO, auf marine
Okosysteme also im Wesentlichen aus Befunden herleiten, die im Labor und seit neuerem in
Mesokosmen erarbeitet wurden. Dementsprechend liegt die Bedeutung der Physiologie hier
nicht nur in der Entwicklung eines Ursache-Wirkungs-Verstindnisses flir die Wirkungen von
CO,, sondern auch in der Entwicklung und Bewertung von Szenarien, die entsprechende
Verinderungen in marinen Okosystemen prognostizieren. In Anbetracht der groBen
Wissensliicken ist der Forschungsbedarf in diesem Bereich erheblich (Cicerone et al., 2004a,b,
Raven et al., 2005, Orr et al., 2005), bevor Vorhersagbarkeit erreicht wird. Da sich die
Wirkungen von CO,, Temperatur und Sauerstoff nach neueren Erkenntnissen gegenseitig
beeinflussen (Reynaud et al., 2003, Hoegh-Guldberg, 2005, Portner et al., 2005d), ist eine
integrierte Analyse dieser Wirkungen erforderlich.

Der Bedeutung der Physiologie fiir ein Ursache-Wirkungsverstindnis entsprechend
soll zundchst die Physiologie der Temperatur- und der CO,-Effekte abgehandelt werden.

3. Temperatureffekte auf marine Organismen: Physiologischer Hintergrund

Klimabedingte Effekte auf marine Organismen (hier: Phytoplankton, Makroalgen und
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Tiere) werden liberwiegend der Temperatur zugeschrieben. Dariiber hinaus werden
Verdnderungen der Zusammensetzung und Dichte des Phytoplanktons (z.B. Gowen et al.,
1995, Reid et al., 1998, Wiltshire and Manly, 2004, Wang et al., 2005) auf verdnderte
Meeresstromungen und —schichtungen, sowie auf verdnderliche Konzentrationen von
Nihrstoffen wie Eisen zuriickgefiihrt. Aus den Anderungen im Phytoplankton resultieren
Verianderungen in der Zusammensetzung der Nahrungskette, mit wiederum indirekten Effekten
auf hohere trophische Stufen. Umgekehrt wirkt die Temperatur aber auch direkt auf das
Zooplankton und die hoheren trophischen Stufen. Dies fiihrt zu Verdnderungen der
FraBaktivitdt und schlieBlich auf diese Weise auch zu indirekten Riickwirkungen auf die
Biomasse des Phytoplanktons. An Phytoplankton und an hoheren Organismen wie Tieren
sind dementsprechend sowohl indirekte als auch direkte Effekte der Temperatur beobachtet
bzw. diskutiert worden (s. 2.1.). Indirekte Wirkungen, z.B. iiber die Nahrungskette
(Verfligbarkeit von Nahrungsorganismen, e.g. Platt et al., 2003, Beaugrand and Reid, 2003,
Beaugrand et al., 2003) sind also von direkten Wirkungen der Temperatur auf
Meeresorganismen zu unterscheiden. Es ist auBerdem zu beriicksichtigen, inwieweit die
Temperatur in dhnlicher Weise direkt sowohl auf Beuteorganismen als auch auf Predatoren
einer Nahrungskette wirkt. Fiir verschiedene terrestrische Organismen (hohere Pflanzen,
Insekten, Vogel) wurde gezeigt, dass die Temperatur die Biogeographie und Biodiversitit von
Arten unabhdngig von der Position der jeweiligen Art in der Nahrungskette bestimmt (Huntley
et al., 2004). Damit sind Fragen der Biogeographie vor allem {iber die Beriicksichtigung des
Temperaturfensters der jeweiligen Art zuginglich. Entsprechende Analysen stehen flir
aquatische Organismen noch weitgehend aus.

Ansitze zur Erforschung der direkten Temperaturwirkungen auf marine Organismen
ergeben sich aus dem Spannungsfeld folgender Beobachtungen und Fragen: Konzeptionelle
Einsichten und empirische Befunde legen nahe, dass hohere Organismen (komplexe
Organismen wie Pflanzen, Tiere), darunter auch aquatische wechselwarme Tiere, sich vor
allem bei groBBen KorpergroBBen auf ein engeres Temperaturfenster spezialisieren als kleinere
Individuen oder Einzeller (Portner, 2002a,c, 2004). Dies wirft die Frage auf, warum diese
Limitierung zwingend ist? Gibt es anpassungsimmanente Vorteile und Kompromisse (,,trade-
offs®), die eine solche Limitierung zwingend notwendig machen? Wie wirkt sich die
thermische Spezialisierung funktionell auf den hoheren Ebenen biologischer Organisation aus?
Wodurch wird die Anpassungsfahigkeit einer Art, einer Familie an variable
Umgebungsbedingungen begrenzt? Weil die thermischen Toleranzfenster auf den hochsten
Organisationsebenen am engsten sind, werden Auswirkungen der Temperatur bei Tieren und
Pflanzen auf dieser Ebene am ehesten sichtbar, durch Anderungen des Verhaltens, der
Reproduktion, des Wachstums usw.

Diese Fragen konnen besonders gut im Vergleich von Populationen einer Art bearbeitet
werden, die in verschiedenen Klimazonen leben. Dies gilt z.B. fiir viele Populationen von
Fischen (z.B. Kabeljau, Gadus morhua, Lannig et al., 2002) und Wirbellosen (z.B. der
Wattwurm, Arenicola marina, Hummel et al., 1997) entlang der Ostkiiste des Atlantiks. Ein
solcher Gradient verschiedener Klimazonen ergibt sich entlang vieler Kiisten im latitudinalen
Gradienten der Nord- und der Siidhemisphére. Solche Fragen konnen auch an Arten eines
Genus erarbeitet werden, die sich iiber einen weiten Klimagradienten verteilen. Ein
prominentes Beispiel sind die Porzellankrabben entlang der Kiiste Kaliforniens (Stillman und
Reeb, 2001). Hierbei sind die Arten mdglicherweise aus ehemaligen klimaabhangig verteilten
Populationen einer Art, der Genus aus der ehemaligen Art hervorgegangen. Die Populationen
bzw. Arten reprisentieren dabei unterschiedliche Stadien bzw. Ausmalle der Spezialisierung
auf begrenzte Temperaturfenster. Durch Ausbildung von klimatisch spezialisierten
Populationen deckt eine Art einen breiteren Klimagradienten ab, als dies fiir eine funktionell
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homogene Population méglich wére. Dies gilt fiir den Kabeljau (Gadus morhua) oder den
Wattwurm (Arenicola marina) im Ostlichen Atlantik (Hummel et al., 1997, Portner et al.,
2001).

In physiologisch orientierten Labors wurden molekulare, zelluldre und organismische
Mechanismen der Temperaturanpassung erarbeitet, die das unterschiedliche Potential von
Organismen zur Akklimatisierung auf saisonalen Zeitskalen bzw. zur Anpassung auf langen,
evolutiondren Zeitskalen zeigen (e.g. Liining, 1990, Johnston and Bennett, 1996, Wood and
McDonald, 1997, Portner and Playle, 1998, Portner, 2001, 2002a,b, 2004, Portner et al.,
2005b,¢, Somero, 2005). Klimatisch bedingte Anpassungsphidnomene und funktionelle
Unterschiede im Klimagradienten wurden im Vergleich von Arten und Populationen aus
verschiedenen Klimazonen identifiziert. Die Signalketten und die genetische Basis der
thermischen Akklimatisation oder der evolutiondren Anpassung sind jedoch nur in Ansétzen
bekannt. Ein umfassendes quantitatives Bild der Konsequenzen thermischer Anpassungen fiir
das Leistungsvermdgen und die Temperaturtoleranz von Organismen und Okosystemen in
Abhingigkeit von mittleren Temperaturen und Temperaturschwankungen fehlt ebenfalls.

Eine groBe Schwierigkeit in der Erkldarung 6kologischer Verdanderungen bestand bisher
darin, dass es nicht moglich war, experimentelle Labordaten konzeptionell und numerisch auf
das Freiland zu iibertragen. Die 6kologisch primir relevanten Mechanismen der
Temperaturwirkung und -anpassung waren bzw. sind bislang nur unzureichend bekannt. Die
Vielfalt der Laborbefunde war bzw. ist nur unzureichend in die groBeren Zusammenhinge
einzuordnen. Experimentelle Labordaten reichen von der empirischen Bestimmung
hitzebedingter Mortalitét an kritischen Temperaturmaxima (bei Tieren: Lutterschmidt and
Hutchison, 1997a,b) iiber die Analyse von Hitzeschutzproteinen (HSPs) und ihrer Bedeutung
im Schutz vor Extremtemperaturen (Feder und Hofmann, 1999, Tomanek, 2005) bis hin zu
hoch-aktuellen Analysen verdnderter Genexpressionsmuster bei Temperaturakklimatisation
(Hardewig et al., 1999, Lucassen et al., 2003, Gracey et al., 2004, Podrabsky and Somero,
2004). Im zu Ende gehenden ,,reduktionistischen® Zeitalter lagen die Erklarungsversuche fiir
Temperaturstress und Temperaturanpassung zu sehr auf der biochemisch-molekularen Ebene
und das Bemiihen beschrinkte sich darauf, die Temperaturtoleranz zu verstehen und die
zugrundeliegenden Mechanismen als Schliisselfaktoren in der Verbreitung von Organismen zu
interpretieren. Die Rolle der organismischen Leistungsfahigkeit in Abhingigkeit von der
Temperatur und die Beziige zu den hoheren Ebenen biologischer Organisation incl. der
okosystemaren Ebene wurden von vielen Autoren weitgehend auBler Acht gelassen. Ein
integratives Konzept, welches die verschiedenen Ebenen biologischer Organisation
miteinander verbindet und eine ganzheitliche Sicht ermdglicht, existierte bislang nicht. Der
Bedarf fiir ein solches integratives Konzept ergibt sich jedoch aus der Notwendigkeit, fiir den
Einfluss von Klimaverinderungen auf Okosysteme ein Ursache-Wirkungs-Verstindnis zu
entwickeln, das alle relevanten Funktionsebenen miteinander verkniipft.

In den letzten Jahren haben vergleichende Arbeiten an Arten und Populationen
verschiedener, vor allem mariner Tierstimme (Sipunculiden, Anneliden, Crustaceen,
Mollusken und Vertebraten) aus verschiedenen Klimazonen schlieBlich zur Entwicklung einer
solchen integrativen Betrachtungsweise gefiihrt, die auf dem Konzept der sauerstoff- und
kapazitits-limitierten Temperaturtoleranz beruht. Ein vergleichbares integratives Konzept ist
fiir andere Organismengruppen noch nicht verfiigbar. Da der Stand des physiologischen
Wissens demnach fiir marine Tiere besonders weit entwickelt ist, soll er vor allem fiir diese
Gruppe kurz skizziert werden.

Das Konzept der sauerstoff- und kapazitits-limitierten Temperaturtoleranz stiitzt
sich auf Untersuchungen an aquatischen Ektothermen und an wenigen Luftatmern (Portner,
2001, 2002a). Die Ergebnisse zeigen, dass die Sauerstoffversorgung eines Tieres nur in einem
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begrenzten, artspezifischen Temperaturfenster erfolgt. Ein progressiver ,,mismatch” zwischen
Sauerstoffversorgung und —bedarf und der resultierende Verlust der aeroben Leistungsfahigkeit
sind die ersten Zeichen einer thermischen Limitierung bei Tieren (e.g. Frederich and Portner,
2000, Mark et al., 2002, Portner und Knust, 2005). Diese aerobe Leistungsfahigkeit beschreibt
die Féahigkeit, den Sauerstoffumsatz fiir Muskelaktivitit, Verhalten, Wachstum oder
Reproduktion zu steigern, ist also fiir viele LebensduBerungen eines Tieres essentiell. Die
Prozesse und Grenzen der Temperaturtoleranz werden also primér durch die Spezialisierung
der aeroben Leistungsfahigkeit auf ein limitiertes Temperaturfenster bestimmt, zudem ist die
aerobe Leistungsfahigkeit bei einer bestimmten Temperatur maximal bzw. optimal. Das
Konzept der sauerstoff- und kapazitits-limitierten Temperaturtoleranz bezieht die
molekularen und zelluldren Befunde mit ein und zeigt die Beziehungen zwischen den
verschiedenen Ebenen biologischer Organisation auf. Seine Giiltigkeit wurde mittlerweile auch
fiir kleine Zooplankter nachgewiesen (Lamkemeyer et al., 2003, Seidl et al., 2005). Es
kristallisieren sich folgende wesentliche Elemente des Konzeptes heraus (Abb. 5, Portner et
al.a,b,c, 2005):

- Temperaturfenster der verschiedenen Ebenen biologischer Organisation im Tier
(molekular, mitochondrial, zelluldr, organismisch) werden am engsten auf der hochsten
Ebene gesetzt.

- An den Grenzen des Temperaturfensters wird zunéchst die acrobe Leistungsfahigkeit
eingeschrankt, die durch die funktionelle Kapazitit der Sauerstoffversorgung in
Relation zum Sauerstoffbedarf bestimmt wird. Zelluldre und molekulare
Stressphdnomene setzen nachgeordnet ein.

- Anpassungsimmanente Kompromisslosungen (,,trade-offs*), die mit der Optimierung
von Funktionen in einem bestimmten Temperaturbereich verbunden sind, bestimmen
das Leistungsniveau (Wachstumsraten und Aktivititsniveaus), die Fortpflanzungsrate,
die ontogenetische Entwicklungsgeschwindigkeit und das Alter von Tieren in
verschiedenen Klimazonen mit.

Diese Einsichten tragen zur Erkldrung bei, warum einige Arten wie der Kabeljau (Gadus
morhua) oder der Wattwurm (4renicola marina) sich unter Bildung voneinander getrennter
Populationen iiber einen weiten geographischen Gradienten verteilt haben, der im Ostlichen
Atlantik mit einem entsprechenden Klimagradienten einhergeht. Die Toleranzfenster der
Populationen und einige physiologische und genetische Merkmale sind permanent
unterschiedlich (Hummel et al., 1997, Lannig et al., 2002, Nielsen et al., 2001, Sommer et al.,
1997, Sommer and Portner, 2002) und resultieren wahrscheinlich aus der Selektion auf
verschiedene Temperaturfenster. Ahnliche Beobachtungen gelten auch bei Makroalgen
(Wiencke et al., 1994, Hiscock et al., 2004). Ein Grund fiir die Spezialisierung auf ein
moglichst enges Temperaturfenster liegt auf der Ganztierebene in der Minimierung des
Energieumsatzes. Bei Fischen und Wirbellosen zeigen kalt angepasste Eurytherme (sie decken
einen weiten Temperaturbereich und auch kalte Temperaturen ab) ndmlich erhohte
Kapazitidten und Umsétze des aeroben Stoffwechsels. Diese energetischen Kosten konnen
durch kompensatorische Strategien wie Uberwinterung oder die zeitliche Beschriinkung der
Aktivititsphasen auf warme Jahreszeiten reduziert werden (Portner, 2004). Bei antarktischer
Fauna haben permanent kalte Temperaturen dazu gefiihrt, dass diese Tiere ihren
Energieumsatz der Kélte entsprechend reduzieren konnten. Diese Anpassung erfolgte auf
langen, evolutiven Zeitskalen, um den Preis einer heute hohen Empfindlichkeit gegen die
aktuelle globale Erwdrmung (Portner et al., 2005a,b).
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Abb. 5: Schematisches Modell des Konzeptes der sauerstoff- (A) und kapazitétslimitierten
(B) Temperaturtoleranz in wasseratmenden Tieren (aus Portner et al., 2004b, Portner und
Knust, 2005). In einer Hierarchie der Toleranzgrenzen und der auf den verschiedenen Ebenen
biologischer Organisation betroffenen Mechanismen ist zundchst die aerobe
Leistungsfahigkeit (,,aerobic scope®) an den Pejustemperaturen Tp betroffen, dann setzt an
den kritischen Temperaturen Tc der anaerobe Stoffwechsel ein und schlieBlich treten an Td
molekulare Schdden durch Denaturierung von Proteinen und Membranen ein. Die parallele
Verschiebung von niedrigen bzw. hohen Toleranzgrenzen erfolgt durch Anpassung der
funktionellen Kapazitit, z.B. der Mitochondrien und von Komponenten der
Sauerstofftransportkette oder durch Verdnderungen von Molekiilstrukturen. In der Warme
fiihrt die Reduktion der Mitochondriendichten zu einer Drosselung des Sauerstoffbedarfs und
damit zu einer verbesserten Sauerstoffversorgung. Nach unten gerichtete Pfeile deuten den
Anstieg der oxidativen Belastung bei unzureichender Sauerstoffversorgung in der Kélte bzw.
Wirme an. Protektiv gegen Extremtemperaturen wirken die Drosselung des Energieumsatzes
und die Prisenz von Schutzmechanismen wie Hitzeschutzproteinen oder Antioxidantien. Der
Hypoxie-induzierbare Faktor 1 (HIF-1) trdgt zur Verbesserung der anaeroben Kapazitit und
der Sauerstoffversorgung duch Erythropoese und Kapillarisierung bei und verbessert dadurch
die Hitze- bzw. Kiltetoleranz. Verdnderungen von Molekiilstrukturen und der Aufbau von
Schutzmechanismen beeinflussen die Position von Td. (B) Die aerobe Leistungsfahigkeit ist
durch die Kombination der Temperaturwirkung und einer optimaler Sauerstoffversorgung an
der oberen Pejustemperatur am hochsten. Fiir den Organismus ergibt sich eine asymmetrische
aerobe Leistungskurve fiir Prozesse wie Wachstum, Muskelaktivitit, Verdauungstétigkeit und
Reproduktion.
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Diese Beobachtungen erkldaren, warum die derzeitige Zunahme warmer Winter so
wichtig fiir die beobachteten klimaabhéngigen Anderungen in den marinen Okosystemen
Mittel- und Nordeuropas ist. Die Anpassung an kalte Extremwerte stellt schon aus
energetischen Griinden eine groflere physiologische Herausforderung dar und ist mit hheren
Kosten verbunden ist als die Anpassung an warme Temperaturen. Die mit der Erwdrmung
einhergehende Entlastung von saisonalem Kéltestress ist auch ein wahrscheinlicher
Hauptgrund fiir die derzeitige Einwanderung wérmeliebender Arten in die Nordsee. Auch
Paldo-Befunde stehen im Einklang mit dieser Schlussfolgerung: Auf evolutiondren Zeitskalen
hat die Abnahme der Wintertemperaturen um 4°C, bei gleich bleibenden Sommertemperaturen,
zu Massensterben von marinen Invertebraten am Ubergang vom Eoziin zum Oligozin
beigetragen (Ivany et al., 2000). Die begrenzte Kapazitdt zur Anpassung an niedrige, aber
instabile Temperaturen ist ein wahrscheinlicher Grund fiir die Abnahme der Biodiversitét
einiger mariner Makrofaunagruppen in hohen Breiten der ndrdlichen Hemisphére (z.B. bei
marinen Prosobranchiern, Roy et al., 1998). Vielleicht ist die relative Instabilitit der
Temperatur auch ein Grund fiir die geringere Biodiversitit im Arktischen Ozean als in
vergleichbaren Lebensrdumen der Antarktis (Starmans und Gutt, 2002). Bei reptanten
decapoden Krebsen (Anomura, Brachyura) wirken ihre hohen Mg?*-Konzentrationen in den
Korperfliissigkeiten (Hidmolymphe) in der Kélte zunehmend als Anésthetikum und begrenzen
die Fahigkeit zur Kélteanpassung zusitzlich. Diese evolutive Sackgasse schlie3t die ganze
Gruppe weitgehend aus Gebieten mit Wassertemperaturen unter 0°C in der Hoch-Antarktis
und der Arktis aus (Frederich et al., 2001). Zusammen mit einer kilte-bedingten
Benachteiligung aktiver pelagischer Larvenstadien konnte dieser Effekt die progressive
Abnahme der Biodiversitit der reptanten Krebse mit zunehmenden Breitengraden begriinden.
Astorga et al. (2003) zeigten diese Biodiversitidtsabnahme fiir die Stidhemisphére. Die
Bedeutung der Seewassertemperatur fiir das Uberleben der reptanten Crustaceen lésst sich
auch fiir die Nordhemisphére belegen, mit 54 Brachyurenarten im Englischen Kanal und nur 2
in Spitzbergen (Hiscock et al., 2004).

Aus dem Konzept der sauerstoff-limitierten Temperaturtoleranz ergibt sich jedoch,
dass Tiere nicht nur an ihren kalten, sondern auch an ihren warmen Verbreitungsgrenzen
zunichst aufgrund des aeroben Leistungsabfalls negativ betroffen sind. In einem ersten
Vergleich von entsprechenden Feld- und Labordaten konnte diese Aussage bestitigt werden
(Abb. 6, Portner und Knust, 2005). Bei der Aalmutter, Zoarces viviparus, aus der Nordsee
erfolgt die wirmebedingte Abnahme in der Sauerstoffversorgung etwa bei den Temperaturen,
die im Feld mit einer Abnahme der Abundanz (Biomasse) verbunden sind. Die Abnahme in
der aeroben Leistungsfahigkeit erscheint daher als ein wesentlicher Prozess, der die
Uberlebensrate einschrinkt und die Abwanderung kilteliebender Arten aus sich erwirmenden
Zonen erklért.
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Abb. 6: Feld- und Labordaten zeigen iibereinstimmend die fritheste Grenze der
Wirmebelastung der Aalmutter (Zoarces viviparus), die durch die Abnahme der aeroben
Kapazitat bestimmt wird (aus Portner und Knust, 2005 und den dort zitierten Arbeiten). (A)
5-Jahresmittel der Sommertemperaturen im Vergleich zur relativen Abundanz im
Ostfriesischen Wattenmeer der siidlichen Deutschen Bucht. Die negative Korrelation zeigt
eine hohe Mortalitét dieser standorttreuen Art in heilen Sommern. (B)
Temperaturabhéngigkeit der tdglichen Wachstumsraten. Das Optimum To liegt bei 15°C, nahe
der oberen Pejustemperatur. (C) Arterieller Blutfluss (in relativen Einheiten, bestimmt durch
Kernspintomographie) bei verschiedenen Temperaturen. Der Blutfluss erreicht nahe der
Pejustemperatur sein temperaturabhdngiges Maximum und beginnt nahe der kritischen
Temperatur einzubrechen. (D) Die Zunahme der Succinatkonzentration in der Leber zeigt den
Beginn eines anaeroben Mitochondrienstoffwechsels. (E) Temperaturabhéngigkeit des
Sauerstoffgehaltes im Seewasser (durchgezogene Linie) and der kritischen Sauerstoffschwellen
der Aalmutter (offene Symbole, durchzogene Linie). Die kritische Temperatur wird dort
erreicht, wo die kritische Sauerstoffschwelle der Tiere dem Sauerstoffgehalt im Meerwasser
etwa entspricht. Die progressive Abnahme der aeroben Leistungsfahigkeit im Pejus Bereich
fiihrt zur Abnahme der Wachstumsrate (B) und der Abundanz (A) und bestitigt das in Abb. 5
gezeigte Modell.

Ahnliche Uberlegungen miissen auch fiir die Klimawirkungen in polaren Okosystemen
gelten. Gerade hier droht der Verlust von Lebensraumen und Arten, weil sie bei Erwérmung
nicht in kiihlere Breiten ausweichen konnen. Diese Gefahr besteht vor allem in der Antarktis.
Hier haben einige Arten sich iiber Millionen von Jahren an die konstant niedrigen
Meerestemperaturen angepasst und sind dementsprechend empfindlich gegeniiber langfristig
steigenden Temperaturen. Die antarktische marine Fauna lebt am unteren Ende des
Temperaturkontinuums mariner Lebensrdume und wird als hochgradig kalt-stenotherm
eingestuft (Somero and De Vries, 1967, Peck and Conway, 2000, Portner et al., 1999, 2000,
Peck et al., 2002). Diese Pauschalisierung vernachldssigt jedoch, dass es artspezifische
Unterschiede in der Temperaturtoleranz gibt. Es scheint, dass trotz der permanent kalten
Bedingungen einige Arten eurythermer sind, als sie es mit Blick auf ihre Umgebung sein
miissten (cf. Bischoff-Basmann und Wiencke, 1996, Portner et al., 2000, Lannig et al., 2005,
Seebacher et al., 2005). Einige Arten sind jedoch besonders warmeempfindlich. Darunter
befindet sich die Muschel Limopsis marionensis aus dem Weddell-Meer, die eine obere
kritische Temperatur von 2°C zeigt (vergl. Abb. 5, Portner et al., 1999). Die Muschel
Laternula elliptica scheint zwar etwas weniger empfindlich zu sein, doch zeigt sie bereits
oberhalb von 0°C eine Abnahme ihrer aeroben Leistungsfahigkeit, wohingegen die Grenzen
langerfristig passiver Toleranz bei 6°C erreicht werden (Peck et al., 2002, 2004). Das
temperaturabhingige Leistungsfenster ist also bei einigen antarktischen Wirbellosen sehr eng
und spiegelt ihre hohe Sensitivitit gegeniiber aktuellen und kiinftigen Wérmetrends in
antarktischen Gewissern wider (Gille, 2002). Das langsame Wachstum, die spite
Reproduktion und die langsame ontogenetische Entwicklung antarktischer Organismen
begrenzen zugleich die Fihigkeit dieser Fauna, sich an rasche Anderungen ihrer
Umgebungsbedingungen anzupassen.

Uber den Vergleich von aeroben Leistungsgrenzen und Feldbeobachtungen bei
einzelnen Arten hinaus bediirfen die Hierarchieebenen der sauerstoff-limitierten
Temperaturtoleranz sowie die Verbindungen zwischen dem aeroben Leistungsabfall und den
weiteren organismischen, zelluldren und molekularen Stressphdnomenen und
Schutzmechanismen der Qualifizierung und der Quantifizierung. Zu den Stressphdnomenen
gehoren anaerober Metabolismus, thermische Denaturierung von Molekiilen und Membranen,
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oxidativer Stress, zu den kompensatorischen molekularen Schutzmechanismen die
Anreicherung von Hitzeschutz-Proteinen (HSPs) und Antioxidantien (Ubersichten bei
Portner, 2001, 2002a,b, Portner et al., 2005a,b). Schon jetzt zeichnet sich ab, dass die
molekularen Schutzmechanismen bei vielen Arten aufgrund ihrer Lebensweise bei konstanten
oder moderat schwankenden Temperaturen eine geringe Bedeutung fiir die Temperaturtoleranz
haben. Bei Tieren der Gezeitenzone erhalten sie jedoch besondere Bedeutung, wenn diese bei
Niedrigwasser kurzzeitig und passiv Extremtemperaturen jenseits aerober Grenzen liberdauern
(cf. Abb. 5, Portner 2002a, Tomanek, 2005).

Das Konzept der Sauerstofflimitierung trigt als integratives Konzept tliber das
Versténdnis der primér relevanten Temperaturtoleranzgrenzen hinaus aber auch zum
Verstindnis der funktionellen Beziehungen zwischen Organismus und Okosystem bei. Es
resultieren Erkldarungen fiir Rekrutierungserfolg und -rate, Wachstums- und Aktivitdtsniveaus,
ontogenetische Entwicklungszeiten und Lebensstrategien der Larven und Adulten von Tieren
in verschiedenen Klimazonen (Portner et al., 2001, 2005a,b, Sirabella et al., 2001). Dies legt
nahe, dass klimainduzierte ,,mismatch” Phinomene auf der Okosystemebene einen Bezug zu
,mismatch Phinomenen auf der organismischen, d.h. physiologischen Ebene der beteiligten
Arten haben. Thre Ursache ldge letztlich in der begrenzten Anpassungsfahigkeit
(unterschiedlichen phianotypischen Plastizitit) von Arten, deren Schicksal z.B. in der
Nahrungskette miteinander verkniipft ist.

Die Anpassung an verdnderliche Umgebungsbedingungen erfolgt auf unterschiedlichen,
diurnalen, saisonalen bis zu dekadischen oder multidekadischen Zeitskalen (Chavez et al.,
2003, Kerr, 2005) and damit zum Teil in evolutiondren Zeitraumen. Die betroffenen
physiologischen Prozesse haben Bezug zur sauerstoffabhdngigen Temperaturtoleranz und
sind fiir die Leistungsspektren der Organismen und Populationen im Okosystem relevant,
klimaabhéngiges Wachstum und Reproduktionserfolg einbegriffen (e.g. Portner et al. 2001).
Hinzu kommen klimatisch bedingte Verdnderungen in ontogenetischen Entwicklungszeiten
und Aktivitdtsniveaus (Portner 2002b, Portner et al., 2005a,b). Da diese Einfliisse
artspezifisch sind wie auch die Temperaturfenster einzelner Arten unterschiedlich sind,
resultieren neben unterschiedlichen Verschiebungen der geographischen Verbreitung (Abb. 4)
verdnderliche Interaktionen zwischen Arten und moglicherweise auch Verschiebungen in der
Biodiversitit. Diese Zusammenhinge ergeben sich bislang aus konzeptionellen Betrachtungen
der Beziehungen zwischen temperaturabhédngigen Energieumsétzen stenothermer und
eurythermer Tiere (s.0.), sowie aus Analysen der aus Temperaturvariabilitit und Allometrie
resultierenden Kompromisslosungen (trade-offs) im Energiebudget (Portner et al., 2005a,b,c¢).
Sie erscheinen auch fiir die Einfliisse des Klimas auf die Verfligbarkeit natiirlicher Ressourcen
mit verantwortlich, sind aber in den Mechanismen und quantitativen Auswirkungen noch
weitgehend unverstanden. Mit dem Konzept der Sauerstoff-Limitierung ist jedoch eine
wesentliche Grundlage fiir ein mechanistisches Verstandnis der Temperaturwirkungen auf
marine Okosysteme geschaffen worden. Letztlich sind die detaillierten Beziehungen zwischen
klima-induzierten Anderungen von Umgebungsfaktoren sowie den organismischen und
Okosystemfunktionen nicht nur an physiologischen Modellorganismen, sondern vor allem an
funktionellen Schliisselarten aus aquatischen Okosystemen aufzukliren.

4. CO,-Effekte auf marine Organismen: Physiologischer Hintergrund

Bedingungen, bei denen Organismen (hier marine Mikroorganismen, Phytoplankter
und wasseratmende Tiere) von erhohten CO,—Konzentrationen umgeben sind, werden als
Hyperkapnie bezeichnet. Kenntnisse der physiologischen Wirkungen von CO, auf individuelle
Organismen sind fiir Analysen der oberflachennahen Wirkungen von CO, im Ozean ebenso
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wichtig wie fiir Analysen der Wirkungen auf Tiefseeorganismen.

Photosynthetisch aktive marine Organismen, vor allem Phytoplanktonorganismen,
sind die Basis fiir 99 % des organischen Materials, das in die Nahrungsketten der Meere
eingeht. Phytoplankton tragt durch Fixierung von jéhrlich etwa 47 Gt C zu etwas weniger als
der Halfte der Priméarproduktion auf der Erde bei, Makroalgen, Seegrédser und Korallen
produzieren zusétzlich 1 Gt C pro Jahr (Field et al., 1998). Vor allem andere
Mikroorganismen (del Giorgio und Williams, 2005), aber auch Zooplankton und grofere Tiere
veratmen den organischen Kohlenstoff, der fiir die hdheren trophischen Stufen, Tiere, mehr
oder weniger komplexe Nahrungsketten durchlduft. Alle Organismen sind direkt und
heterotrophe Organismen wie Tiere zusétzlich indirekt iiber Verdnderungen in der
Nahrungskette von einer verdnderten Chemie des Ozeans betroffen. Fiir Phytoplankton
ergeben sich wie bei der Temperatur moglicherweise indirekte Effekte aus CO,-bedingten
Verianderungen des Fra3drucks.

Einige CO,-Effekte werden iiber Verdnderungen im pH des Wassers vermittelt. Die
Wirkung erniedrigter pH-Werte (ohne gleichzeitige CO,-Akkumulation) wurde vor allem bei
StiBwasserorganismen und weniger bei marinen Organismen untersucht (Wolff et al., 1988).
Durch pH-Anderungen vermittelte Effekte beinhalten Verinderungen der Produktivitit von
Algen (z.B. durch Anderung der Zellteilungsrate; Hinga, 2002) und heterotrophen
Mikroorganismen (Archaea, Bakterien, Pilze und Protozoen), verédnderte Raten der
biologischen Kalzifizierung und Dekalzifizierung, sowie Verdnderungen in den
Stoffwechselraten von Zooplankton, benthischen Arten und Fischen. Erniedrigte pH-Werte
im Wasser beeintridchtigen als Stressfaktor die Reproduktion von Tieren im SiiBwasser und im
Meer. Ein niedriger pH im Wasser fiihrt zu erniedrigter Eigrof3e und verzogertem Schlupf
(Vinogradov and Komov, 1985). Bei Muscheln ist die Befruchtung bei leicht alkalischem pH
besonders erfolgreich (Alvarado-Alvarez et al., 1996). Sogar geringe Absenkungen des pH
erniedrigen den Reproduktionserfolg in einigen Arten (s.a. Desrosiers et al., 1996). Bei Storen
(Acipenser transmontanus) ist die Beweglichkeit der Spermien sowohl bei niedrigem pH als
auch bei erhohtem pCO, eingeschriankt (Ingermann et al., 2002).

pH-Anderungen beeinflussen (1) das Karbonat- System, (2) die Nitrifizierung
(Huesemann et al., 2002) und die Protonierungs- bzw. Dissoziationsgleichgewichte von
Néhrstoffen wie Phosphat, Silikat und Ammonium (Zeebe and Wolf-Gladrow, 2001), sowie
(3) die Aufnahme essentieller und toxischer Spurenelemente. Die Nitrifizierung wird bei einem
pH-Abfall von 8 auf 7 um 50% und bei einer Abnahme des pH auf 6 um nahezu 100 %
gehemmt (Huesemann et al., 2002). Eine Reduktion des pH-Wertes im Wasser erhdht generell
den Anteil biologisch aktiver freier Metallionen (Sadiq, 1992) und erniedrigt die partikulére
Bindung von Metallen (Salomons and Forstner, 1984). Diese Metalle werden von allen
aquatischen Wirbellosen aufgenommen, mit mdglicherweise toxischen Begleiterscheinungen
(Rainbow, 2002). Diese speziellen Zusammenhinge sind jedoch bei erhdhten CO,-
Konzentrationen bisher kaum untersucht worden.

Die Féhigkeit von Meeresorganismen, sich auf evolutiondren Zeitskalen an steigende
CO,-Konzentrationen anzupassen, ist fiir alle Organismengruppen unklar. Es kann nur
festgehalten werden, dass die Vorldufer heutiger Formen unter hoheren CO,-Werten gelebt
haben (s.0., Abb. 3). Es ist fiir marine Organismen auch vollig unklar, inwieweit der
Anpassung an heutige Werte eine irreversible Spezialisierung auf bestimmte CO,-
Konzentrationen zugrunde liegt. Bei einer SiiBwasser-Alge, Chlamydomonas reinhardtii, die
iiber etwa 1000 Generationen bei einer steigenden atmospharischen CO,-Konzentration bis
1050 ppm kultiviert wurde, zeigte sich, dass die Zelllinien keinen eindeutigen Selektionstrend
aufwiesen, sondern dass die Variationsbreite zunahm (Collins und Bell, 2004). Einige
Zelllinien wuchsen aber schlechter, wenn sie dann erneut etwa heutigen CO,-Werten
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ausgesetzt wurden. Die Autoren schlieen, dass einige Zelllinien unter erhohten CO,-
Konzentrationen weniger effiziente Konzentrationsmechanismen fiir anorganischen
Kohlenstoff ausbilden. Im Phytoplankton wird schlieBlich bei erhdhter Verfiigbarkeit von CO,
die Variationsbreite in Photosynthese- und Atmungsraten zunehmen. Die Aussagekraft dieser
experimentellen Evolutionsuntersuchungen fiir das Freiland ist jedoch limitiert.

In den Untersuchungen am Phytoplankton und Makroalgen deutet sich fiir die Effekte
auf die Primdrproduktion ein integratives Konzept an, das zwar noch unvollstdndig ist, das
aber liber enzymatische Eigenschaften und zelluldre Transportphdnomene einige Phinomene
auf der organismischen und Okosystemebene miteinander in Beziehung setzt und dadurch den
Weg zu einem Ursache-Wirkungsverstiandnis zeigt. Fiir Tiere ist im Unterschied zur Analyse
von Temperaturwirkungen (s. 3.) ein solches integratives Konzept noch nicht verfiigbar.
Mittlerweile sind jedoch etliche Komponenten und Prozesse bekannt und es deutet sich an,
dass wie bei der Wirkung der Temperatur viele CO,-Effekte bei Tieren primér in eine
Minderung der aeroben Leistungsfihigkeit miinden.

4.1. CO,-Wirkungen auf Photosynthese, Kalzifizierung und die biologische Pumpe

Steigende atmosphérische CO,-Konzentrationen haben prinzipiell einen positiven
Effekt auf Photosynthese und die damit verbundene Produktivitit und das Wachstum. Dies
gilt besonders bei Bdumen, weniger bei Krautern (Ainsworth und Long, 2005), dies gilt aber
auch bei etlichen marinen Makroorganismen wie Seegrésern (Beer et al., 2002) und einigen
Makroalgen (Kiibler et al., 1999) incl. photosynthetisch aktiven Symbionten in Invertebraten
und Protisten (Raven et al., 2005). Auch bei marinem Phytoplankton beinhalten scheinbar
positive Effekte der CO,-Anreicherung einen Diinge-Effekt, abhdngig von der Verfiigbarkeit
anderer Néhrstoffe wie Stickstoff oder Eisen und Phosphor (e.g. Riebesell et al., 1993, Wolf-
Gladrow et al., 1999). Die Assimilation hdngt von der CO,-Fixierung durch die Ribulose-1,5-
bisphosphat-Carboxylase ab, die eine geringe Affinitét fiir CO, aufweist. Der Diinge-Effekt ist
jedoch bei Phytoplankton weniger stark (in der Regel geringer als 10%, nur bei Emiliania
huxleyi wurde ein starkerer Effekt beschrieben), da sie Mechanismen nutzen, mit denen sie
CO,; bzw. Bikarbonat in der Zelle konzentrieren und die CO, Bindung durch die
Photosynthese auch bei geringen CO,-Konzentrationen nahe der Séttigung halten kénnen
(Giordano et al., 2005). Die Nutzung dieser Mechanismen und die damit verbundenen
energetischen Kosten konnten jedoch bei steigenden CO,-Partialdriicken zuriickgehen. Da die
Effizienz der anreichernden Mechanismen artspezifisch unterschiedlich ist, konnten
Verschiebungen in der Artenzusammensetzung des Phytoplanktons resultieren (Burkhardt et
al., 2001, Tortell et al., 2002, Rost et al., 2003). Nach Riebesell (2004) bestitigten
vergleichende Untersuchungen in Mesokosmen unter glazialen (190 ppm) und erhéhten CO,
Konzentrationen (790 ppm), dass erhohte CO, Konzentrationen eine gesteigerte
Nettoproduktion des Phytoplanktons bewirken konnen. Diatomeen dominierten unter
glazialen Bedingungen und bei erhohten CO, Werten, wohingegen der Coccolithophoride
Emiliania huxleyi unter aktuellen CO, Werten vorherrschte. Wenn der Befund der Reduktion
des Nettowachstums von E. huxleyi unter erhohten CO, Werten reprisentativ fiir den Ozean
ist, so wird die Wettbewerbsfahigkeit dieser Art beeintriachtigt. Die Wirkungen des CO, auf
die Zusammensetzung des Phytoplanktons sind jedoch nicht eindeutig und bediirfen weiterer
Untersuchungen (Raven et al., 2005). Dieses Beispiel erldutert jedoch bereits, wie Arten, die
weniger empfindlich auf CO, reagieren bei stetiger Erh6hung der CO,-Konzentration die
Vorherrschaft tibernehmen konnen, hier aufgrund der Anregung der Photosynthese in einer an
Ressourcen verarmten Umgebung (Riebesell 2004).

Das Verhiltnis der drei Komponenten des gelosten anorganischen Kohlenstoffs (CO,,
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HCO; and CO5>) beeinflusst nicht nur die Photosynthese (vor allem des Phytoplanktons),
sondern auch die Produktion komplexer organischer Kohlenstoffmolekiile sowie die
Kalzifizierung. Wird die Photosynthese noch durch CO,-Akkumulation angeregt, sofern keine
Néhrstoffe limitierend wirken, so sind dagegen Kalzifizierungsprozesse negativ betroffen.

Zahlreiche labor- und feldorientierte Studien an Korallen und Algen haben die generelle
Empfindlichkeit kalzifizierender Organismen in Oberfldchenschichten gegen die Zunahme der
CO,-Konzentrationen belegt (Gattuso et al., 1998, 1999, Riebesell et al., 2000, Zondervan et
al., 2001, 2002). Bei einer Verdopplung von CO, auf 560 ppm im Vergleich zu
vorindustriellen Werten (280 ppm) werden Reduktionen von Kalzifizierungsraten um 15-85
% erwartet (Sabine et al., 2004). Riebesell et al. (2000) zeigten, dass die Kalzifizierungsraten
von Coccolithophoriden (kalzifizierendes Phytoplankton wie Emiliania huxleyi and
Gephyrocapsa oceanica) bei CO,-Konzentrationen, wie sie 2100 erwartet werden (700-800
ppm), um 20 bis 40% abnehmen. Beim Phytoplankton nimmt unter erhéhten CO,-
Partialdriicken die Produktion anorganischen Kohlenstoffs im Verhiltnis zu der des
organischen Kohlenstoffs (die ,,Rain ratio*) ab. Negativ betroffen sind
Kalzifizierungsprozesse nicht nur beim marinen Phytoplankton, sondern auch bei
Foraminiferen, Korallen und schalenbildenden Tieren wie Muscheln, Echinodermen
(Shirayama und Thornton, 2005, Hoegh-Guldberg, 2005, Michaelidis et al., 2005, s.u.).
Shirayama (2002) und Shirayama und Thornton (2005) zeigten, dass eine Zunahme des CO,-
Partialdrucks um 180 ppm auf 560 ppm bereits zu einer signifikanten Abnahme der
Wachstums- und Uberlebensrate von Echinodermen und Gastropoden des
Flachwasserbenthos im Pazifik fiihrt.

Wihrend Coccolithophoriden und Foraminiferen (Protisten des Planktons) den
weniger 16slichen Kalzit produzieren, wird von Korallen und Fliigelschnecken (Pteropoden,
einer Gruppe von Mollusken) Aragonit gebildet. Molluskenschalen bestehen aus Schichten
von Aragonit oder aus Schichten von Aragonit mit eingelagertem Kalzit. Echinodermen
(Seeigel, Seesterne und Schlangensterne) bilden Kalzitstrukturen, die viel Magnesium
enthalten, dementsprechend pords und daher starker l16slich sind als Kalzit ohne Magnesium.
Auch die Larven von Seeigeln und Mollusken besitzen Schalen bzw. Skelettstrukturen mit
hohen Magnesiumanteilen. Seeigel bilden bei der Kalzifizierung amorphe Vorlduferstrukturen
(amorphes Calciumkarbonat), die 30-mal leichter 16slich sind als Kalzit (Politi et al., 2004).
Foraminiferen bilden magnesiumhaltigen Kalzit ohne amorphe Zwischenstufen. Diese
Gegeniiberstellung (Raven et al., 2005) zeigt, dass die Empfindlichkeit von Kalzifizierern
gegeniiber Ansduerung und CO, artspezifisch unterschiedlich ist. Unterschiedliche
Tiergruppen sind dabei je nach Kalzifizierungsgrad und Kalzitstruktur ebenfalls
unterschiedlich empfindlich: Sollte CO, ein Schliisselfaktor in Perm-Trias Massensterben
gewesen sein, so waren u.a. die stirker aber empfindlicher kalzifizierten Korallen,
Moostierchen und Echinodermen besonders betroffen, wohingegen Mollusken, Gliedertiere
und Chordaten weniger stark reagierten (Knoll et al., 1996). Auch bei Crustaceen wurden
Effekte des CO, auf die Kalzifizierung gefunden (Wickins, 1984). Es ist aber unklar, ob
Crustaceen durch den wiederholten Bedarf an Calcium und Bikarbonationen fiir die
Mineralisierung ihres Exoskeletts nach der Hautung besonders empfindlich sind. Generell
konnte die CO,-induzierte Abnahme der Karbonatiiberséttigung im Wasser karbonathaltige
Skelettstrukturen schwéchen und sie weniger widerstandsfahig gegen physikalische und
biologische Erosion machen. Bei steigendem pCO, erfolgt schlieBlich eine Auflosung
vorhandener Kalkstrukturen (e.g. Bamber, 1987; Shirayama, 1995). Diese Stérungen, die auch
durch erniedrigten pH verursacht werden, gehen zusétzlich mit einer Reduktion des
Wachstums und der Reproduktion einher (Bamber, 1987, 1990, Michaelidis et al., 2005).

Bei Gruppen wie den Echinodermen oder Korallen sind Effekte offensichtlich bereits
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bei geringer CO,-Anreicherung nachweisbar. Diese Befunde legen daher nahe, dass solche
Effekte moglicherweise mit der bisherigen atmosphéarischen CO,-Akkumulation bereits
eingesetzt haben. Es gibt bisher keine eindeutigen Belege, dass Organismen in der Lage sind,
dieser Beeintrachtigung durch Anpassungsprozesse auszuweichen. Der siidliche Ozean ist
aufgrund permanent niedriger Temperaturen bereits mit Aragonit untersattigt und erscheint
besonders empfindlich gegen eine weitere Abnahme der Séttigungswerte des Karbonats, vor
allem des Aragonits. Von Organismen gebildete Aragonitstrukturen kdnnten bereits von
Auflosung bedroht sein. Hier erscheinen die Pteropoden am ehesten betroffen. Dies mag auch
in kalten Auftriebsgebieten zutreffen.

Die Produktion von CaCO; durch das Phytoplankton und andere frei schwebende
Organismen wie Pteropoden spielt eine wichtige Rolle fiir die biologische Pumpe, den Netto-
Export von organischen und anorganischen Kohlenstoff-Verbindungen in die Tiefsee. Die
Exportproduktion unterhalb von 1,000 m Tiefe ist mit CaCOs-Fliissen korreliert (Barker et
al., 2003). Die CaCOs3-Ballastmenge, die die Sedimentation organischen Materials
beschleunigt, nimmt unter der Wirkung des CO, ab, sichtbar in einer Abnahme des
Verhéltnisses von anorganischem zu organischem Kohlenstoff, mit negativen Auswirkungen
auf die Funktion der biologischen Pumpe. Diese Abnahme des Karbonatflusses reduziert die
Kapazitit des Ozeans, dem Anstieg des atmosphérischen CO, entgegenzuwirken (Riebesell et
al., 2000, Zondervan et al., 2001, Engel et al., 2005, Fung et al., 2005). Offensichtlich sind
zelluldre Wachstumsprozesse und Kalzifizierung im Phytoplankton gleichzeitig und ggf.
entgegengesetzt von den erhohten CO,-Werten betroffen. Bedingt durch die abnehmende
(Uber)-Sittigung des Meerwassers mit Karbonaten reagieren die Raten der organismischen
Kalzifizierung zunehmend negativ auf die CO,-Anreicherung und kompensieren den positiven
Wachstumseffekt. Eine Verschiebung der Artenzusammensetzung des Phytoplanktons zu
nicht-kalzifizierenden Organismen scheint moglich, mit Riickkopplung auf die Alkalinitét des
Ozeans und den Export organischen Materials. Allerdings konnte das Exportdefizit durch
erhohte Aggregationsprozesse unter Einbau der vom Phytoplankton gebildeten
,, I ransparenten Exopolymerpartikel (TEP)* ausgeglichen werden. Dieser Prozess wiirde die
Sedimentation beschleunigen, die Remineralisation wiirde in groeren Tiefen erfolgen und
dadurch einen tieferen Nettoexport begiinstigen (Engel et al., 2005).

Diese CO,-Effekte auf das Phytoplankton setzen bereits bei geringen Erh6hungen der
CO,-Konzentrationen ein, und solche Effekte haben wohl auch im Verlauf entsprechender
CO,-Schwankungen in der Erdgeschichte eine Rolle gespielt. Barker and Elderfield (2002)
zeigten, dass CO,-Schwankungen in den Eiszeiten und Zwischeneiszeiten der letzten 50000
Jahre mit den Schalengewichten fossiler planktischer Foraminiferen korrelierten. Diese
Beobachtungen belegen, dass die marine Kalkbildung bereits durch geringe Verdanderungen
atmosphérischer CO,-Werte beeinflusst wird. Verdnderungen werden demnach progressiv mit
steigenden CO,-Werten zunehmen. Die Kapazitét der Puffer des Meerwassers, pH-
Anderungen zu reduzieren, nimmt mit zunehmender Aufnahme von CO, in den Ozean ab, mit
der Konsequenz, dass weniger CO, gespeichert wird (cf. Fung et al., 2005) und biologische
Effekte stirker zunehmen.

Weitergehende Extrapolationen organismischer Antworten auf die Ebene der
Okosysteme oder auf globale Skalen liegen bisher nur fiir das Phytoplankton und Korallenriffe
vor und stiitzen auch nur vorldufige Aussagen. Aufgrund der physiologischen Antworten des
marinen Planktons auf erhohtes CO, auf der organismischen Ebene (zunehmende
Photosynthese, reduzierte Kalzifizierung; Rost et al., 2003; Riebesell et al., 2000, Engel et al.,
2005) werden groB-skaligen Anderungen in der Struktur pelagischer Okosysteme des
Oberflichenozeans erwartet (Rost et al., 2003). Aufgrund der CO,-Akkumulation in der
Atmosphére konnte die globale Kalzifizierungsrate innerhalb des néchsten Jahrhunderts um
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etwa 50% abnehmen (Zondervan et al., 2001), und signifikante Verschiebungen in globalen
biogeochemischen Zyklen bewirken (Ridgwell, 2002). Trotz der potentiellen Bedeutung dieser
Verianderungen ist unser Verstindnis dieser Prozesse noch sehr unvollstindig (Riebesell, 2004,
Engel et al., 2005). Eine Vertiefung des mechanistischen Verstindnisses der CO,-Wirkungen
und ihrer Konsequenzen fiir Produktivitdt und Stofffliisse ist erforderlich, um Verédnderungen
im Okosystem und auch Riickwirkungen auf kiinftige atmosphirische CO,—Konzentrationen
und damit den globalen Kohlenstoftkreislauf zu verstehen.

4.2. Weitere CO,-Wirkungen auf wasseratmende Tiere

Die Frage, ob hohere Lebensformen wie Tiere nur iiber die Nahrungskette von der CO, -
Anreicherung betroffen sind, kann nach aktuellen Erkenntnissen bereits verneint werden. Auch
bei wasseratmenden Tieren sind Prozesse wie Kalzifizierung, Wachstum, Fortpflanzung und
Aktivitdt von erhdhten CO,-Partialdriicken betroffen. Effekte wurden bereits bei Erhéhung
auf 560 patm beobachtet (s.u.). Grundsétzlich ist hier aber die Frage zu stellen, ob nicht die
komplexesten Lebensformen, Tiere, auch in diesem Fall direkt und auf lange Sicht am
empfindlichsten auf diese Storung reagieren? Diese Frage kann zwar fiir den Faktor CO,
derzeit nicht eindeutig beantwortet werden; sie dréngt sich jedoch auf, da Tiere als Organismen
auf der hochsten Organisationsstufe auf die Verdnderung anderer Umgebungsfaktoren, z.B.
Temperatur, ebenfalls am empfindlichsten reagieren (s. 3.). Kenntnisse der Wirkmechanismen
bei Tieren sind erforderlich, um die Bedeutung des Umgebungsfaktors CO, bewerten zu
konnen. Wirkungen auf Tiere stehen auch im Vordergrund, wenn es darum geht, Szenarien der
CO,-Entsorgung in der Tiefsee zu bewerten.

Storungen der Atmung, Narkose und Mortalitit sind Kurzzeiteffekte auf Tiere bei
stark erhohten CO,-Konzentrationen. Niedrigere CO,-Konzentrationen konnen aber
Langzeiteffekte auslosen, die zunichst subletal bleiben und Prozesse wie Aktivitit, Verhalten,
Wachstum, Reproduktion und schlieBlich die Lebensspanne betreffen, mit entsprechenden
Konsequenzen auf der Populations- und Okosystemebene. Hinzu kommen spezifische
Empfindlichkeiten unterschiedlicher Lebensstadien wie Eier, Larven und Juvenile. Dabei ist
die Empfindlichkeit der Juvenilstadien in der Regel grofer als die der Adulten (Portner et al.,
2005d). Langzeiteffekte, die liber die Dauer eines Reproduktionszyklus oder die individuelle
Lebensspanne hinausgehen, konnen leicht {ibersehen werden, aber letztendlich drastische
Auswirkungen auf ein Okosystem haben. Vor allen Dingen an Tieren der Gezeitenzone
konnen die allgemein giiltigen Mechanismen der CO,-Wirkungen auf ldngeren Zeitskalen
studiert werden, da diese Organismen auch hohere Gehalte ldngerfristig tiberleben. Einige der
der bisher untersuchten Wirbellosen und Fische leben jedoch {iber einen groB3en Tiefenbereich
bis unter 2000 m oder in permanent kalten Gewéssern (e.g. Langenbuch und Pértner, 2003,
2004), so dass auch Aussagen fiir die Tiefsee moglich erscheinen. Fiir einige Beobachtungen an
Tiefseeorganismen in situ wurden geringe CO, Mengen im tiefen Ozean ausgebracht (s. unten)

Zunichst wurde die Empfindlichkeit gegeniiber erhohten CO,-Werten auf die
Ansduerung (Absenkung des pH-Wertes) des Wassers zuriickgefiihrt (cf. Shirayama, 1995,
Auerbach et al., 1997). Spezifische Effekte durch CO, und Bikarbonat miissen jedoch in einer
vollstdndigen Analyse berticksichtigt werden (Portner und Reipschliger, 1996). Zumindest auf
kurzen Zeitskalen zeigen sich deutliche Unterschiede zwischen Experimenten, bei denen
dieselbe Ansduerung entweder durch Salzséure (und anschlieBendes Ausgasen des aus
Karbonaten freigesetzten CO,) oder durch Erhéhung des CO,-Partialdrucks herbeigefiihrt
wurde. Unter CO, wurde kurzfristig eine erhohte Sterblichkeit von Fischlarven beobachtet
(Ishimatsu et al., 2004). Ein Grund ist sicherlich, dass das hoch-diffusive CO, rasch iiber die
Epithelien in die Korperfliissigkeiten gelangt. In Meerwasser, welches (bei konstant
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gehaltenem pCO,) mit Salzsdure angesduert wurde, entwickelten sich Schiaden dagegen iiber
lingere Zeitrdume. CO, dringt durch Diffusion in den Organismus ein und verteilt sich in allen
Korperkompartimenten. Diese interne Akkumulation von CO, 16st die meisten der bei Tieren
beobachteten Effekte aus (Ubersichten von Portner und Reipschliger, 1996, Seibel und Walsh,
2001, Ishimatsu et al., 2004, 2005; Portner et al., 2004a, 2005d). Die CO,-Konzentration, an
die ein Organismus akklimatisiert ist, wird seine akute kritische Toleranzgrenze beeinflussen.
Die Kapazitit zur Akklimatisierung und Verschiebung der Toleranzgrenzen wurde jedoch
bisher nicht untersucht.

CO,-Effekte sind eher bei wasseratmenden Tieren zu erwarten als bei Luftatmern,
deren CO,-Partialdriicke in den Korperfliissigkeiten erheblich hoher liegen. Direkte Effekte des
im Wasser gelosten CO, auf tauchende marine Luftatmer wie Sduger, Vogel oder Schildkroten
sind demnach sehr unwahrscheinlich, auch weil ihr Gasaustausch beim Tauchen minimiert ist.
Indirekte Effekte auf Luftatmer iiber CO,-bedingte Veranderungen in der Nahrungskette
konnen jedoch nicht ausgeschlossen werden.

Bedingt durch die im Vergleich zur Luft etwa 30-fach niedrigere Konzentration des
Sauerstoffs im Wasser ist in Relation zur Stoffwechselrate das Ventilationsvolumen bei
Wasseratmern im Vergleich zu Luftatmern hoch und in erster Linie durch die begrenzte
Verfiigbarkeit des Faktors Sauerstoff bestimmt (e.g. Jouve-Duhamel und Truchot, 1983). Dies
begriindet die niedrigen CO,-Partialdriicke im Blut von Wasseratmern. Bei Knochenfischen
(Teleostei) und Haien (Elasmobranchii) wird die Ventilation dennoch durch erhéhte CO,-
Konzentrationen stimuliert (Burleson und Smatresk, 2000; McKendry et al., 2001, McKenzie
et al., 2002), mit Konsequenzen fiir das Energiebudget der Tiere, d.h. die Verteilung von
Stoffwechselenergie auf Energieverbraucher im Tier. Aufgrund der geringen CO,-Gradienten
zwischen Organismus und Wasser kann ein Anstieg des CO,-Gehaltes im Organismus jedoch
nicht verhindert werden. Im Unterschied zu Luftatmern ist bei Wasseratmern die Kapazitét
zur ventilatorischen Kompensation von Stérungen im Séaure-Basen-Haushalt begrenzt (Scheid,
1989). Wasseratmer nutzen daher fast ausschlieBlich lonenaustauschmechanismen fiir die
Kompensation hyperkapnischer Stérungen des Séure-Basen Status.

Durch den Anstieg des pCO, erfolgt eine Ansduerung (der pH-Wert fillt), und der
Bikarbonatgehalt steigt abhéingig vom Effekt anderer Puffersubstanzen (Nicht-Bikarbonat
Puffer), die durch den Anstieg der Kohlesdurekonzentration titriert werden. Die Abnahme des
pH-Wertes ist folglich deutlicher und der Anstieg des Bikarbonats geringer in Fliissigkeiten
mit niedrigerer Pufferkapazitdt. Der durch den Anstieg im pCO, bewirkte passive Anstieg im
Bikarbonat ist in Meerwasser geringer als in extrazelluldren Korperfliissigkeiten, und hier
ebenfalls erheblich niedriger als im Intrazelluldrraum. Umgekehrt erfolgt die stéirkste pH-
Abnahme im Meerwasser aufgrund geringer Mengen Nicht-Bikarbonat Puffer und der
geringste pH-Abfall intrazelluldr aufgrund hoher Nicht-Bikarbonat Pufferwerte, die etwa
fiinffach hoher liegen als im Extrazelluldrraum. In den meisten Tieren, Invertebraten und
Vertebraten, wird der extrazelluldre pH-Wert 0.5-0.8 pH-Einheiten oberhalb des
intrazelluldren pH-Wertes eingestellt (mit Ausnahme der Tintenfische, hier sind intra- und
extrazelluldre pH-Werte in vielen Fillen etwa gleich). Folglich resultieren im Extrazelluldrraum
in der Regel hohere Bikarbonatkonzentrationen als im Intrazellulérraum.

Analysen von CO,-Effekten auf die Sdure-Basen Regulation wurden héufig
durchgefiihrt, doch in nur wenigen Tierarten mit Untersuchungen des Stoffwechsels
kombiniert (z.B. Reipschlédger et al., 1997). Veranderungen der Stoffwechselrate werden durch
Veridnderungen verschiedener Sdure-Basen Parameter (z.B. pH, Bikarbonat) in einem oder
mehreren Korperkompartimenten bewirkt (Portner und Reipschliger, 1996, Portner et al.,
2000, Langenbuch und Portner, 2002).

Die Prozesse der membrangebundenen lonenregulation reagieren auf respiratorische
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oder metabolische Siurelasten oder auf Anderungen im Siure-Basen Status so, dass neue
Séure-Basen Gleichgewichte in den Korperfliissigkeiten entstehen, die mit Verschiebungen
z.B. des betreffenden pH-Wertes verbunden sind. Einige Transportmechanismen bei Fischen
und marinen Wirbellosen sind mittlerweile bekannt (cf. Claiborne et al., 2002; Heisler, 1986b,
1993; Ishimatsu und Kita, 1999; Portner und Reipschldger, 1996; Portner et al., 2000). Die
Austauscher transportieren Protonen und/oder Bikarbonat und bewirken die weitere
Akkumulation von Bikarbonat und die partielle oder komplette Kompensation der pH-
Abnahme. Diese Austauschprozesse erfolgen einerseits liber epitheliale Grenzflichen
zwischen Tier und Wasser und andererseits innerhalb des Tieres iiber Membranen, die intra-
und extrazelluldre Kompartimente voneinander trennen. lonentransport hingt in der Regel
vom Natriumgradienten ab, der durch die energie-(i.e. ATP)-verbrauchende Na"/K"-ATPase
aufgebaut wird, oder er verbraucht ATP direkt im Falle der H'-ATPase (Heisler, 1993).

Bei Knochenfischen ist der Transfer von Siure-Basen Aquivalenten immer mit
Stérungen in der Osmoregulation (Salz-Wasser-Haushalt) verbunden, begriindet durch die
erforderliche Aufnahme von Gegenionen, welche bei marinen Fischen zu einer zusétzlichen
Beladung mit Kochsalz um bis zu 10 % fiihrt (Evans, 1984). Ahnlich wie bei Fischen wurde
auch bei decapoden Crustaceen eine starke Beziehung zwischen Sdure-Basen Status und der
Ionenregulation gefunden. Die Kompensation einer CO,-induzierten Azidose verursacht grof3e
und méglicherweise ungiinstige Anderungen in der Ionenzusammensetzung des Plasmas und
anderer Korperfliissigkeiten (Cameron und Iwama, 1989, Whiteley et al., 2001).

In allen bislang untersuchten Tieren erfolgt die Kompensation von hyperkapnie-
bedingten Stérungen des Sdure-Basen Haushaltes durch eine Akkumulation von Bikarbonat-
Anionen (Heisler, 1986b, Portner et al., 1998, Wheatly, 1989). Dies erfolgt besonders effektiv
im intrazelluldren, aber nicht immer so effektiv im extrazelluldren Kompartiment. In Fischen
ist die Kompensation in beiden Kompartimenten oft nahezu vollstindig (Larsen et al., 1997),
wobei der extrazelluldre pH sich langsamer als der intrazelluldre pH den Kontrollwerten
néhert, einhergehend mit einer langsameren Zunahme des extrazelluldren Bikarbonatgehaltes
(Heisler, 1986a). Im Unterschied zu vielen Fischen kehrt der extrazelluldre pH bei marinen
Wirbellosen dagegen in der Regel nur unvollstidndig auf den Ausgangswert zuriick. Die
Kompensation betrdgt z.B. nur 30 % in einem marinen Wurm (Abb. 7; Portner et al., 1998)
und liegt eher bei 0% in einer Miesmuschel Mytilus galloprovincialis (Michaelidis et al. 2005).
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Abb. 7: pH-Werte im Extrazelluldrraum (Coelomplasma) und im Intrazelluldrraum des
Hautmuskelschlauches von Sipunculus nudus unter Kontrollbedingungen und wéhrend sich
anschlieender Hyperkapnie (1 % CO, = 10 000 ppm, modifiziert nach Portner et al., 1998).
Im Unterschied zum Intrazelluldrraum wird die Azidose extrazelluldr nur unvollstédndig
kompensiert.

Limitierend fiir das Ausmal} der Kompensation konnte sein, wieviel Bikarbonat aus dem
Umgebungsmedium fiir die extrazelluldre Kompensation oder aus der extrazelluldren
Fliissigkeit (Blut, Himolymphe) fiir die intrazelluldre Kompensation zur Verfiigung steht
(Heisler, 1993; Portner et al., 1998). Die neu eingestellten pH-Werte wirken auf
membranstindige Austauscher (Portner et al. 2000), auf den Sauerstofftransport und auch auf
Stoffwechselgleichgewichte, die fiir das Wachstum oder die Konzentrationen von
Neurotransmittern wichtig sind. Eine Ubersicht der Effekte des CO, und der betroffenen
Mechanismen ist in Abb. 8 zusammengestellt (Portner et al. 2005d). Diese Effekte lassen
erwarten, dass die meisten Prozesse durch hohe CO,-Werte und niedrige pH-Werte gedrosselt
werden. Wesentliche Wirkungen sind die Abnahme funktioneller Kapazititen und Sauerstoff-
bzw. Energieumsatzraten bei Azidose. Fallende Proteinsyntheseraten betreffen Funktionen
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wie Wachstum und Reproduktion (Langenbuch und Portner 2002, 2003). Letztendlich steigt
die Mortalitét (Kikkawa et al., 2004, Langenbuch und Portner, 2004), wobei die auslosenden
Faktoren nur bei akuter CO,-Wirkung bekannt sind (5.2.).
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Abb. 8: Schematische Darstellung der physiologischen Funktionen, die in einem generalisierten
marinen Wirbellosen oder Fisch von einer Erhdhung des CO,-Partialdrucks und dadurch
veranderlichen Protonen- (H"), Bikarbonat- (HCO5') und Karbonat- (CO5*") Konzentrationen
betroffen sind. Betroffene zelluldre Prozesses (linke Seite) haben funktionelle Konsequenzen
in Geweben wie Hirn, Herz, oder Muskel (rechte Seite). Unter CO,-Stress werden
organismische Funktionen wie Wachstum, Verhalten oder Reproduktion unterdriickt (nach
Portner et al., 2005d, - oder + zeigt die Unterdriickung bzw. Anregung der entsprechenden
Funktion. Schwarze Pfeile zeigen die diffusiven Bewegungen des CO, zwischen den
Kompartimenten. Rote Pfeile zeigen die effektiven Faktoren CO,, H", oder HCOj;". Schattierte
Flachen zeigen Prozesse die fiir das Wachstum und das Energiebudget relevant sind.) Das hier
dargestellte Bild ignoriert die spezifischen phylogenetischen Eigenschaften und
Einschrankungen einzelner Tierstimme oder —arten (s. Text).

Viele dieser Befunde wurden bei CO,-Konzentrationen erhoben, die weit iber den
Werten liegen, die 2100 erwartet werden. Dementsprechend sind weitere Untersuchungen
erforderlich, um den potentiellen Einfluss kiinftiger atmosphérischer CO,-Werte auf die
Bestdnde von Fischen und anderen marine Ressourcen zu erforschen. Auf der Basis der
derzeitigen Erkenntnisse kann nicht ausgeschlossen werden, dass diese Bestéinde aufgrund der
generell ddimpfenden Wirkung von CO, auf physiologische Leistungen abnehmen werden.
Uber das AusmaB dieser Abnahme kann jedoch bisher nichts gesagt werden.
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5. Kurz- und Langzeiteffekte von CO, bei Tieren

Um die Bedeutung von CO,-Wirkungen und der davon betroffenen Prozesse fiir die Okologie
und die Anpassungsfdhigkeit ermessen zu koénnen, stellen sich Fragen nach den Vorteilen einer
effektiven Siure-Basen Regulation und weiterhin, welche Effekte Anderungen in den Séure-
Basen Parametern bei Belastung durch verdanderte Umweltbedingungen haben, wie zum
Beispiel bei Erhdhung der CO,-Konzentration. Zudem wirkt CO, bei Tieren iiber
unterschiedliche physiologische Prozesse auf unterschiedlichen Zeitskalen (Portner et al.,
2005d). Nicht alle diese Wirkungen werden moglicherweise tiber Storungen im Sdure-Basen-
Haushalt vermittelt. Die Empfindlichkeit gegen CO, hingt weiterhin von der Lebensweise und
dem Energieumsatz der Tiere ab, sowie vom Tierstamm, dem sie angehdren, bzw. von seinen
physiologisch-funktionellen Charakteristika. Benthische Tiere weisen geringere
Energieumsitze als pelagische Tier auf, sind daher moglicherweise weniger empfindlich. Sie
sind vor allem in der Gezeitenzone auch eher an variable Umweltbedingungen wie Hypoxie,
Hyperkapnie oder Extremtemperaturen angepasst. Besonders empfindlich sind dagegen die
Kalmare unter den Cephalopoden (Tintenfischen), nicht zuletzt aufgrund ihrer im Vergleich zu
Fischen erheblich hoheren Stoffumséitze. Die aktivsten Kalmare leben im Pelagial des offenen
Ozeans und zeigen Aktivititsniveaus, welche dem dhnlich groB3er Fische vergleichbar ist
(O'Dor und Webber, 1986). Der hohe Sauerstoftbedarf von Kalmaren wird durch ihre
Lebensweise und das kostenintensive Schwimmen nach dem RiickstoBprinzip erklért (O"Dor
und Webber, 1986). Eine solche differenzierte Betrachtung der CO,-Wirkungen auf
verschiedene Lebensformen und auf verschiedenen Zeitskalen ist fiir andere Organismen nicht
verfiigbar.

5.1. Akute CO,-Effekte

Akute CO,-Effekte (innerhalb von Minuten oder Stunden) treten vor allem bei hohen
Konzentrationen auf und sind in der Ndhe von vulkanischen CO,-Quellen oder bei Einleitung
des CO, in die Tiefsee zu berticksichtigen. Fiir viele Tiergruppen ist lange bekannt, dass stark
erhohte CO,-Konzentrationen eine akute Abnahme in der Stoffwechselrate oder sogar
Betidubung ausldsen konnen. Dies wird auch durch neuere Untersuchungen an Tiefseefischen
bestdtigt (Tamburri et al., 2000). Die akute Empfindlichkeit von Tintenfischen, vor allem
einiger Kalmare gegeniiber erhohten CO,-Konzentrationen ist durch die extreme pH-
Abhéngigkeit des Sauerstofftransportes bedingt, der durch das extrazellulér vorliegende
Pigment Hamocyanin erfolgt. Ein extrazelluldre Pigment kann nur beschrénkt angereichert
werden. Die hohe pH-Empfindlichkeit des Himocyanins ist also durch die Notwendigkeit zu
erkldren, den Sauerstofftransport bedarfsdeckend zu maximieren. Nur bei sehr gut
eingestelltem Blut-pH und exakt kontrollierten pH-Verdnderungen zwischen arteriellem und
vendsem Blut wird das Pigment an den Kiemen mit Sauerstoff beladen und im Gewebe
vollstandig wieder entladen (Portner, 1990, 1994). Dieses Wirkungsgefiige ist naturgemal
gegen eindringendes CO, und die resultierenden pH-Stérungen sehr empfindlich (Portner und
Zielinski, 1998).

Bei dem Flugkalmeren /llex illecebrosus wiirde ein moderater Abfall des pH-Wertes
um 0.15 pH-Einheiten, verursacht durch einen Anstieg des pCO, iiber 2 000 patm, die
Verfligbarkeit von Sauerstoff beschranken und die ,,aerobe Leistungsreserve erniedrigen. Bei
einem stirkeren Anstieg des pCO, iiber 6 700 patm ist eine Abnahme des arteriellen pH-
Wertes im Blut um etwa 0.25 pH-Einheiten zu erwarten. Dies wiirde die Sauerstoffkapazitit
um etwa 50 % erniedrigen und moglicherweise den Erstickungstod bewirken (Portner und
Reipschlédger, 1996). Schon Redfield und Goodkind (1929) zeigten, dass eine dhnliche
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Abnahme der Sauerstoffbeladung beim Kiistenkalmar Loligo pealei akut letal wirkt, allerdings
erst bei CO,-Partialdriicken von 26 500 patm (ppm). Kalmare mit niedrigerem
Aktivitdtsniveau sind also weniger empfindlich als solche mit hohem. Es ist unklar, ob
langsam ansteigende CO,-Partialdriicke es den Tieren erlauben wiirden, solchen akuten
Effekten durch Kompensation der pH-Stérung zu entgehen.

Diesen Ausfithrungen entsprechend ist die Zahl der Arten, die bereits bei relativ
niedrigen CO,-Konzentrationen von einigen tausend ppm akute Empfindlichkeiten zeigen, als
eher gering einzustufen. Bei Fischen liegt die akut wirksame CO,-Konzentration (nach 72 h)
dagegen bei 30 000 bis 50 000 ppm (patm, Crocker und Cech, 1996, Ishimatsu et al., 2004).
Bei den friihen Entwicklungsstadien (Eier, Sperma, Larven, Juvenile) ist die Empfindlichkeit
allerdings erhoht (Crocker und Cech, 1996, Ingermann et al., 2002; Kikkawa et al., 2003,
Ishimatsu et al. 2004), mit letalen Grenzwerten zwischen 13 000 und 28 000 ppm in
Fischlarven.

Im Vergleich zu Kalmaren sind Fische durch ihre funktionellen Eigenschaften erheblich
besser vor CO,-Effekten geschiitzt. Sie haben eine niedrigere Stoffwechselrate, eine vendse
Sauerstoffreserve und vor allem liegt ihr Himoglobin, falls benétigt, in hohen Konzentrationen
in Blutzellen (Erythrozyten) vor und ist auf diese Weise vor Storungen des extrazelluldren
pH-Wertes geschiitzt, nicht zuletzt aufgrund der hohen Kapazitit der intrazelluldren pH-
Regulation (s. 4.2.). Im Vergleich zu marinen Wirbellosen erscheint die Féhigkeit der Fische,
eine extrazellulidre Ansduerung durch erhohe CO,-Konzentrationen (fast) vollig zu
kompensieren, generell erheblich besser ausgebildet (s. 4.2.). Bei Fischen werden
dementsprechend keine Storungen in der Sauerstoffbindung am Pigment, sondern Stérungen in
der Funktion des Herz-Kreislaufsystems als letale Ursache angesehen (Ishimatsu et al., 2004).

Die generelle Schlussfolgerung, dass die Zahl der akut empfindlichen Tiere eher gering
ist, ist jedoch nicht unumstritten, vor allem wenn es um Effekte einer CO,-Einleitung in die
Tiefsee geht. Tatséchlich zeigen einige Tiefseetiere eine recht starke pH-Abhingigkeit
verbunden mit einer hohen Sauerstoffaffinitit ihrer respiratorischen Pigmente. So postulierten
Seibel und Walsh (2001), dass Tiefseetiere, darunter auch Fische, unter erhdhten CO,-
Konzentrationen erhebliche Probleme mit dem Sauerstofftransport bekommen wiirden. Bei
den von ihnen herangezogenen Beispielen handelt es sich jedoch um Organismen aus der
Sauerstoffminimalschicht mittlerer Meerestiefen wie den Myside Grathophausia ingens oder
einige Fischarten (Childress und Seibel, 1998; Sanders und Childress, 1990). Diese Arten sind
in besonderer Weise an Sauerstoffmangelsituationen angepasst und weder typisch fiir die
Tiefsee noch fiir andere Fischgruppen.

Antarktische Tiere sind hier eher als Modelle geeignet. Zwar zeigen auch die
Cephalopoden der Antarktis (z.B. Oktopoden) eine ausgeprigte pH-Abhéngigkeit des
Sauerstofftransports, doch nimmt die Bedeutung der pH-abhiangigen Regulation des
Sauerstofftransportes bei reduzierten Aktivitdtsniveau und abnehmender Temperatur ab
(Zielinski et al., 2001). Trotzdem ist dies ein Hinweis, dass diese Gruppe auch in der Kélte
noch empfindlich auf erhéhte CO,-Konzentrationen reagiert. Antarktische Fische sind jedoch
dadurch gekennzeichnet, dass die Rolle des Sauerstofftransportes durch Himoglobin im
Vergleich zu Fischen aus wirmeren Gebieten stark reduziert ist. Die Konzentration des
Héamoglobins ist erniedrigt, die Sauerstoftbindung sehr wenig pH-abhangig. Diese Befunde
stehen im Einklang mit niedrigen Aktivitdtsniveaus in sauerstoffreichen Gewissern (Wells et
al., 1980, D" Avino und DeLuca, 2000; Tamburrini et al., 1998). Diese Befunde dhneln denen
bei Tiefseefischen (aus sauerstoffreicheren Regionen unterhalb der Sauerstoft-
Minimalschicht), wo Graham et al. (1985) ebenfalls erniedrige Himoglobingehalte fanden.
Generell fithren Fische (und auch Tintenfische) unterhalb von 300 bis 400 m ein
energiesparendes, eher passives Leben (Childress, 1995; Seibel et al., 1997), das sie
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unempfindlicher gegen akute CO,-Effekte macht.

5.2. Chronische CO,-Effekte

Akute Empfindlichkeiten gegeniiber CO,, wie sie durch Wirkungen auf den
Blutgastransport ausgelost werden, sind aber wohl nur in Szenarien von Bedeutung, bei denen
CO, in das Meer eingeleitet wird und Ortlich sehr hohe Konzentrationen erreichen kann. CO,-
Effekte auf langen Zeitskalen (Wochen, Monate, Jahre) sind dagegen fiir erheblich mehr
Tiergruppen und bereits bei CO,-Konzentrationen zu erwarten, die in absehbarer Zeit bei
fortgesetzter anthropogener CO,-Produktion und Anreicherung im Oberflichenwasser der
Meere erreicht werden. Dies wurde bereits fiir Effekte auf die Kalzifizierung erortert (4.1.).
Dementsprechend sind langfristige Untersuchungen bei moderat erhéhten CO,-
Konzentrationen erforderlich, um die betroffenen Mechanismen genauer zu verstehen und
damit auch die 6kologischen Auswirkungen begreifen und quantifizieren zu konnen.

Auch Tiere, die nicht auf Kalkbildungsprozesse angewiesen sind, reagieren auf
langfristig erhohte CO,-Konzentrationen. Bei Sipunculus nudus 16st CO, eine langfristige
Unterdriickung des aeroben Energieumsatzes aus. Die Depression erfolgt abhidngig von der
Konzentration um bis zu 35 % bei 20 000 patm pCO, (Wasser pH = 6.6). Sowohl unter
Normo- als auch Hyperkapnie konnte die nicht-kompensierte Azidose im Extrazelluldrraum
als Ursache fiir eine Abnahme der Stoffwechselrate identifiziert werden (Abb. 8; Reipschliger
und Portner, 1996). Dabei verlangsamt sich durch den abnehmenden extrazelluldren pH-Wert
die Rate des Austausches von Protonendquivalenten liber die Zellmembran. In der Folge wird
weniger Natrium iiber die Na'/K"-ATPase gepumpt und der Energiebedarf der Séure-Basen
Regulation vermindert (Abb. 8; Portner et al., 2000).

Weitere Untersuchungen an intakten Tieren zeigten, dass die Modulation der Sdure-
Basen Regulation die Stoffwechselunterdriickung nicht vollig erkldren kann. So wird auch die
Atmung unter Hyperkapnie reduziert, ein Hinweis, dass ein zentralnervoser Mechanismus
beteiligt ist (Portner et al., 1998). Tatsdchlich zeigte sich unter CO, eine Akkumulation des
Neurotransmitters Adenosin im Nervengewebe von S. nudus (Abb. 8). Infusionen von
Adenosin verursachten eine Unterdriickung des Stoffwechsels (Reipschliger et al., 1997).
Ahnliche Effekte des Adenosins treten unter Hypoxie auf und sind auch bei einigen
Wirbeltieren unter Anoxie gefunden worden (z.B. SiiBwasserfischen und Schildkréten) (Lutz
und Nilsson, 1997). Untersuchungen zur Rolle des Adenosins oder anderer Neurotransmitter
bei Hyperkapnie in marinen Fischen stehen noch aus.

Weitere Ergebnisse deuten auf den zunehmenden Abbau von Aminosaduren und Protein
unter Hyperkapnie hin. Dabei erfolgt auch eine Drosselung der Proteinsynthese (Langenbuch
und Portner, 2002). Diese Ergebnisse wurden bei Sipunculiden erhoben und bei Muschel
bestitigt (Michaelidis et al., 2005). Sie stehen im Einklang mit einer Drosselung von
Wachstum und Reproduktion unter CO,. Reduzierte Wachstumsraten wurden auch bei
Krebstieren und bei Fischen gefunden. Allerdings reagieren viele Knochenfische auf
Hyperkapnie anders als marine Wirbellose, weil die Stoffwechselrate dieser Fische nicht
gedrosselt wird und gleichzeitig die Ventilationsrate ansteigt. Bedenkt man die erheblichen
Energiekosten der Atmung bei Wassertieren, so konnen die Verschiebungen im Energiebudget
die beobachtete Drosselung des Wachstums erkléren.

Bei Tieren der Gezeitenzone ist die Unterdriickung der Stoffwechselrate zunédchst
sinnvoll, hilft sie doch, ungiinstige Umgebungsbedingungen passiv zu liberstehen. Langfristig
(nach einigen Wochen bei 10 000 ppm) setzt jedoch erhohte Mortalitét ein, wobei die Ursache
fiir das Absterben unklar ist (Langenbuch und Portner, 2004).

Untersuchungen an Miesmuscheln aus dem Mittelmeer legen nahe, dass die Effekte auf
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die Kalkbildung und auf die beschriebenen Verschiebungen im Stoffwechsel parallel verlaufen
(Michaelidis et al., 2005). Folglich sind an der Reduktion des Wachstums beide Prozesse
beteiligt, sowohl die Drosselung des somatischen Wachstums als auch die reduzierte Bildung
des Kalkskeletts. Diese Effekte sind drastisch, d.h. eine Wachstumsminderung um tiber 50%
wurden an Miesmuscheln gemessen, die unter CO, bei pH 7.3 gehiltert wurden, einem pH-
Wert, wie er im Jahre 2300 erwartet wird. Wie oben ausgefiihrt, zeigen andere Untersuchungen
bereits eine signifikante Reduktion von Wachstum und Uberlebensrate von Echinodermen und
Schnecken aus dem Pazifik bei CO,-Konzentrationen, die 180 ppm (patm) liber den heutigen
liegen (4.1.). Solche Wirkungen werden nach aktuellen Szenarien steigender anthropogener
CO,-Produktion bereits in 10 bis 20 Jahren eintreten.

Auch bei Tiefseeorganismen sind Langzeiteffekte durch Hyperkapnie zu erwarten, mit
entsprechenden Auswirkungen auf die geographische Verbreitung von Arten und auf ihre
Populationsstrukturen. Ihre niedrige Stoffwechselrate legt nahe, dass die Kapazititen und
Effizienzen der zelluldren und organismischen Saure-Basen Regulation im Vergleich zu
Organismen aus der photischen Zone reduziert sind (Seibel und Walsh, 2001). Eine niedrigere
intrazelluldre Pufferkapazitit (Seibel et al., 1997) und reduzierte Raten des aktiven
Ionenaustausches an den Kiemen (Goffredi und Childress, 2001) kdnnten typisch fiir
Tiefseefauna sein, mit den oben genannten Konsequenzen fiir Sdure-Basen- und
Ionengleichgewichte und fiir davon beeinflusste Stoffwechsellagen. Weiter reduzierte
Energieumsatzraten und damit Einschrankungen fiir Wachstum und Reproduktion wiren auf
lingeren Zeitskalen zu erwarten.

Als Schlussfolgerung aus den bisherigen Untersuchungen ergibt sich, dass viele
Organismen zwar eine CO,-induzierte Ansauerung auf pH-Werte von 7 bis 6.5 zeitweise
tolerieren konnen, dass aber schon bei einem geringeren Anstieg der CO,-Konzentrationen
iiber die heutigen Werte hinaus bei einigen Tieren (vor allem Echinodermen, Mollusken)
Verschiebungen im Stoffwechselmodus zu erwarten sind. Insgesamt bewirken alle hier
beschriebenen Wirkmechanismen eine Reduktion der acroben Leistungsfahigkeit eines Tieres.
Reduzierte Wachstums- und Reproduktionsraten resultieren, mit Langzeiteffekten auf der
Populationsebene wie einer gegebenenfalls steigenden Mortalitét. Fiir eine umfassende
Bestimmung der Auswirkungen von CO, sind jedoch weitere Langzeitanalysen verschiedener
Tiergruppen erforderlich.

Die hier zusammen gestellten CO,-Effekte (Abb. 8) stehen auf den ersten Blick im
Einklang mit einer Schliisselrolle von CO,-Effekten wihrend der Perm/Trias Massensterben
(cf. Knoll et al., 1996). In diesem Szenario werden pCO,-Werte fiir die Oberflachenschichten
der Meere postuliert, die durchaus denen entsprechen, welche bei CO,-Entsorgungsszenarien
zumindest lokal ereicht werden. Die Hypothese von Knoll et al., dass vor allem Tiere ohne
Kiemen, mit schwach ausgebildetem Kreislauf und niedriger Stoffwechselrate betroffen seien,
wird durch die hier diskutierten Zusammenhinge nicht gestiitzt. Ventilatorische
Kompensation spielt wie oben ausgefiihrt bei aktiveren Wasseratmern eine geringe Rolle. Eher
scheinen das Ausmal} der Kalzifizierung, die Empfindlichkeit der Kalkstrukturen und die
Abhingigkeit organismischer Funktionen von kalzifizierten Strukturen, z.B. bei
Echinodermen, Moostierchen und Korallen zur erhohten Empfindlichkeit dieser Organismen
gegentiiber CO, beizutragen.

6. Synergistische Effekte von CO,, Temperaturextremen und Hypoxie

Die Analyse von Knoll et al. (1996) vernachlissigt jedoch die Rolle der Temperatur und ihrer
Schwankungen, die sehr wahrscheinlich entscheidend zu den Massensterben beigetragen
haben. Massensterben gingen auch im marinen Bereich oft mit langfristig wiederkehrenden
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starken Klimaschwankungen und vor allem Abkiihlungsereignissen einher (Stanley, 1987,
Ivany et al., 2000, Portner, 2001, 2004). In diesem Zusammenhang ist noch einmal wichtig,
dass nach dem Prinzip der sauerstofflimitierten Temperaturtoleranz (3.) die Fenster der
Temperaturtoleranz von Tieren durch die integrierte, aber temperaturabhingig begrenzte
Kapazitit von Atmung und Herz-Kreislauffunktionen bestimmt werden, somit also von der
Aufnahme und Verteilung von Sauerstoff im Organismus abhingen (Portner, 2001, 2002).
Diese Kapazitit ist bei kalt angepassten Eurythermen erhoht, einhergehend mit einer
Steigerung des Energieumsatzes. Die Frage ist, ob das CO, einen Einfluss auf diese
physiologischen Zusammenhénge hat.

Eine vor kurzem durchgefiihrte Analyse des marinen Fossilienbestandes zeigte, dass
Massensterben wiederholt zu einem sprunghaften Anstieg im Anteil mobiler aquatischer Tiere
an der gesamten marinen Fauna (Wasseratmer) gefiihrt haben (Abb. 3, Bambach et al., 2002).
Dies zeigt, dass die aktivsten unter den marinen Tieren iiberlebten, und die aktivsten Tiere
sind nach dem Konzept der sauerstofflimitierten Temperaturtoleranz zugleich jene, die
besonders kalt-eurytherm, d.h. tolerant gegeniiber Temperaturschwankungen sind (Portner
2002b, 2004). Die aktivsten und eurythermsten Formen sind gleichzeitig die mit dem hochsten
Energieumsatz (s. 3.). Dieser Effekt wére in allen Taxa &hnlich zu erwarten. CO,-Anreicherung
und Hypoxie alleine konnen diese Effekte nicht ausgelost haben, da sie ja dimpfend auf die
Physiologie wirken und die Formen begiinstigen, die mit niedrigen Energieumsatzraten in
hypoxen und hyperkapnischen Lebensrdumen iiberleben. Sie wiirden also eher einen
gegenteiligen Effekt erwarten lassen. Bei gleichzeitig extremen Temperaturschwankungen
konnten CO,-Anreicherung und Hypoxie jedoch das Ausmal3 der Eurythermie beeinflussen
und damit das Massensterben so verschérft haben, dass nur noch die eurythermsten Tiere
iiberlebten.

Diese Uberlegung wird durch die aktuelle Bedeutung der Interaktionen zwischen
Temperatur, CO,-Anreicherung und Hypoxie unterstiitzt: Die aktuelle Erwédrmung und die
anthropogene Eutrophierung gehen vor allem in Kiistenzonen mit einer Abnahme der
Sauerstoffkonzentrationen (Hypoxie) einher. Alle drei Faktoren, die Erwdrmung, die
Akkumulation von CO, in den Oberfldchenschichten und die zunehmenden Hypoxie-
Ereignisse wirken also gemeinsam auf die marine Fauna. Aus der ddmpfenden Wirkung des
CO, und der Hypoxie auf die aerobe Leistungsfahigkeit des Tieres resultiert eine Verengung
der Temperaturtoleranzfenster, das hei3t eine hohere Empfindlichkeit gegeniiber
Extremtemperaturen (Portner et al., 2005d, Abb. 9). In der Folge wére eine zunehmende
Intoleranz gegeniiber Extremtemperaturen zu erwarten, eine Abnahme der geographischen
Verbreitung im Klimagradienten wére die Folge. Solche Wirkungen werden sich vor allem auf
Populationen an der Grenze ihrer geographischen Verbreitung negativ bemerkbar machen.
Erste experimentelle Untersuchungen bestétigen die Einengung des Temperaturfensters unter
CO; (unverdftentlicht), quantitative Aussagen sind jedoch noch nicht méglich. Diese Effekte
werden zwar die eurythermsten Tiere ebenfalls betreffen, aber die Schmélerung ihrer
geographischen Verbreitung ist ggf. weniger fatal, weil sie ja von einem grof3en
Verbreitungsgebiet ausgehen.
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Abb. 9: Effekte von CO, und Hypoxie auf die Temperaturtoleranz (vergl. Abb. 5) und das
Leistungsvermogen in Fischen und anderen Metazoen (aus Portner et al., 2005d). Einige
Prozesse (Abb. 8) antworten dhnlich auf erhohte CO,-Konzentrationen bzw. temperatur-
induzierte und biotopbedingte Hypoxie. Griine Pfeile zeigen, wie das Toleranzfenster (oben)
unter dem Effekt erhohter CO,-Werte oder bei Sauerstoffmangel verengt wird. Der Verlust der
aeroben Leistungsfihigkeit (Mitte), sichtbar auch an einer Reduktion des maximalen
Volumenauswurfs von Herz und Atemapparat, setzt sich bei Erwdrmung bzw. Abkiihlung
verstarkt fort und fithrt dazu, dass der anaerobe Stoffwechsel friiher einsetzt, d.h. bei
niedrigeren Temperaturen in der Warme bzw. bei hoheren Temperaturen in der Kélte. In der
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Folge nimmt die asymmetrische Leistungskurve des ganzen Tieres (unten) ebenfalls ab und
spiegelt die Verengung des Toleranzfensters wider. Wahrend CO, das passive aber zeitlich
limitierte Uberleben von Hypoxie und Temperaturextremen begiinstigt, wird auf lingeren
Zeitskalen die Uberlebensfihigkeit (,,Fitness) durch die Abnahme des aeroben
Leistungsvermdgens eingeschrinkt.

Besonders akut sind die negativen Wechselwirkungen zwischen Temperatur und CO,
bei Korallenriffen. Schon bei einer Stabilisierung des atmosphérischen CO,-Gehaltes auf 550
ppm droht eine Marginalisierung dieser Lebensrdume (Hoegh-Guldberg, 2005). Dies wére
Resultat der kombinierten Belastung durch erhohte Temperaturen und CO,. Erhohte
Temperaturen werden fiir die wiederholten (sechs) Ausbleichungsereignisse seit 1979
verantwortlich gemacht. Dabei verlassen die Zooxanthellen als Endosymbionten ihren Wirt,
die Koralle bleicht aus. Fiir das Jahr 1998 wurde der Verlust an lebenden Korallen auf 20%
weltweit geschétzt. Der parallel zur Erwarmung erfolgende CO,-Anstieg fiihrt zu einer
Absenkung des Ubersittigungsgrades fiir Aragonit. Diese Ubersittigung ist fiir die
Geschwindigkeit der Kalzifizierung wichtig. Dabei ist die Kalzifizierung nicht nur Grundlage
fiir das Wachstum der Korallenriffe, sie wirkt auch dem Prozess der Erosion entgegen. Durch
die CO,-bedingte Drosselung der Kalzifizierungsrate wird der Riickzug der Korallenriffe in
kiihlere Meeresgebiete behindert, so dass nach aktuellen Perspektiven erhdhte Temperaturen
und CO,-Gehalte die Verbreitungsgebiete heutiger Korallenriffe drastisch einschrinken werden
(Hoegh-Guldberg, 2005). Der Vergleich mit der Erdgeschichte wirft die Frage auf, warum z.B.
im Silur trotz hoher atmosphérischer CO,-Gehalte Korallenriffe existieren konnten. In dieser
Zeit lagen die Calciumgehalte im Meerwasser um den Faktor 2 — 2.5 hoher (Arp et al., 2001)
und sicherten dadurch die erforderlichen Sattigungswerte des Karbonats.

Aufgrund ihrer Spezialisierung auf einen engen Bereich von Temperatur,
Aragonitiibersittigung und hoher Lichteinstrahlung sind heutige Korallenriffe wohl mit am
starksten gefdhrdet. Dagegen kann iiber die Empfindlichkeit der noch vo6llig unzureichend
erforschten Kaltwasserkorallen noch wenig gesagt werden. Dariiber hinaus finden sich in allen
Okosystemen (Sediment, Benthal und Pelagial) potentiell stark gefihrdete Arten, vor allem
unter den Echinodermen und Pteropoden. Verschiebungen im Artengefiige von
Gemeinschaften werden aufgrund der Erwarmung bereits beobachtet und konnten dariiber
hinaus bereits synergistisch von der bisherigen Anreicherung von CO, beeinflusst werden.

7. Szenarien und Effekte gezielter CO,-Anreicherung im Ozean
7.1. Speicherung in der Tiefsee

Uber einen Zeitraum von mehreren hundert Jahren wird das in die Oberflichenschichten des
Ozeans eindringende CO, tiber die grordumigen Meeresstromungen auch in tiefere
Meeresschichten transportiert, wo es auf Mikroorganismen und Tiere der Tiefsee trifft. Hier
wird das CO, bei konstanten Temperaturen wirksam, Wirkungen auf die Temperaturtoleranz
einer Art sind eher nicht relevant. Wird das mit der Luft dquilibrierte Wasser tiber die
Meeresstromungen in die Tiefsee transportiert, so bewirkt der hydrostatische Druck ein
leichtes Ausgasen, die Loslichkeit nimmt ab, der CO,-Partialdruck steigt um etwa 14%/10
MPa (Enns et al., 1965, Ludwig und Macdonald, 2005). Die Bedeutung intensiver
Untersuchungen von CO,-Effekten auf marine Okosysteme wird auch durch Uberlegungen
unterstrichen, anthropogenes CO, direkt {iber Pipelines von Land oder vom Schiff aus in die
Tiefsee einzubringen, eine urspriinglich von Marchetti, 1977, 1979 entwickelte Idee. Bei der
direkten CO,-Injektion hingt die Dauer des Verbleibs im Ozean von der Tiefe der Injektion ab.
Bei Injektion in etwa 1500 m Tiefe werden sich nach 500 Jahren noch etwa 50% des CO, im
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Ozean befinden. Bei Injektion in etwa 3000 m Tiefe variieren diese Angaben je nach
Ozeanmodell zwischen 50 und 95 %. Die vor kurzem diskutierte Eisendiingung des Ozeans
wird mittlerweile als ineffizientere und umweltschiadlichere Methode der CO,-Entsorgung
eingestuft (Cicerone et al., 2004a,b).

In allen Szenarien der direkten CO,-Injektion wiren Organismen dort, wo das CO,
eingebracht wird, lokal drastisch erhohten CO,-Konzentrationen ausgesetzt. Akute CO,-
Effekte sind wahrscheinlich (5.1.). Die Hohe der lokal erreichten Konzentration hingt von der
entwickelten Strategie ab. Fliissiges und gasformiges CO, wiirde iiber Pipelines in die Tiefsee
eingebracht, die entweder ortsfest angebracht sind oder zum Zwecke einer mdglichst groen
Verteilung und damit Verdiinnung ggf. von einem fahrenden Schiff geschleppt werden konnen.
Unterhalb von 3000 m kann CO, oder sein Hydrat in Tiefseetélern in Form von Seen
gespeichert werden (e.g. Oshumi, 1995). Der Entwicklung dieser Strategien liegt das Ziel
zugrunde, die weiterhin auch natiirlich erfolgende Aufnahme von CO, in den gesamten Ozean
und dabei vor allem die Aquilibrierung der steigenden atmosphirischen CO,-Konzentrationen
mit der Tiefsee zu beschleunigen. Letzteres wiirde ansonsten ndmlich erst mit einer
Verzogerung von Jahrhunderten erfolgen. Durch den gezielten CO,-Eintrag konnte der
ansonsten erwartete Anstieg der atmosphérischen CO,-Konzentration gebremst und das Ziel
unterstiitzt werden, den CO,-Gehalt der Atmosphére bei fortgesetzter Nutzung fossiler
Brennstoffe z.B. bei einem Wert 550 ppm zu stabilisieren.

Die gezielte Speicherung von CO, wiirde im tiefen Ozean erfolgen, wo
photoautotrophe Organismen fehlen. Hier wiren heterotrophe Organismen, vor allem Tiere
der Wassersdule, des Benthos und der Sedimente betroffen, mit entsprechenden
Konsequenzen fiir die Zusammensetzung und Funktion der Okosysteme. Wie zuvor miissen
sich Kenntnisse der Effekte von CO, auf individueller (physiologischer) und 6kosystemarer
Ebene ergénzen.

In situ Untersuchungen der Empfindlichkeit von Tiefseeorganismen gegeniiber
erhohten CO,-Konzentrationen haben bislang begrenzte Aussagekraft. In allen Fillen wurden
jedoch signifikante CO,-Effekte beobachtet, die im Einklang mit den oben geschilderten
Mechanismen der CO,-Wirkung stehen. Einige Tiere vermeiden die toxischen CO, Fahnen,
andere dagegen tun dies nicht. Verallgemeinernde Schlussfolgerungen iiber die hier dargestellten
hinaus konnen noch nicht gezogen werden. Dementsprechend wenig kann derzeit {iber
potentielle CO,-bedingte Verinderungen in den Okosystemen der Tiefsee gesagt werden.

In situ Untersuchungen zum Verhalten und Uberleben von Tiefseetieren nach Kontakt
mit CO, wurden vor der Kiiste Kaliforniens durchgefiihrt. Etwa 20-70 kg fliissiges CO,
wurden in kleinen Einzédunungen auf 3600 m Tiefe ausgebracht. Tiere kamen in Kontakt mit
der CO,-Fliissigkeit und mit der bei Losung im Wasser entstehenden CO,-Fahne (Barry et al.,
2004). AuBerdem wurden groBere Benthostiere in unterschiedlichem Abstand von 1-50 m von
den CO,-Pools in Kéifigen untergebracht. Sedimentbewohner wurden vor und 1-3 Monate
nach der CO,-Freisetzung in unterschiedlichen Abstanden von den CO,-Pools gesammelt.
Seegurken (Holothurien) und Schlangensterne (Ophiuriden) starben unmittelbar bei Kontakt
mit fliissigem CO, (Barry et al., 2005). Einige Tiefseefische (Grenadiere, Coryphaenoides
armatus), die den CO,-Pools nahe gekommen waren und Kontakt mit der Fliissigkeit hatten,
entfernten sich unmittelbar. Andere Tiefseeexperimente (Tamburri et al. 2000) konzentrierten
sich auf die Verhaltensdanderung von Tieren bei Kontakt mit CO,-reichem Seewasser. Wenn
Duftstoffe auf Beute hinwiesen, nahmen einige Aasfresser (Tiefsee-Schleimaale) den Kontakt
mit CO,-reichem saurem Seewasser und sogar die Narkotisierung in Kauf.

Die Uberlebensraten der Tiefseetiere in CO,-Fahnen variierten mit dem Abstand von
der CO,-Quelle und den pH-Anderungen. Tiere in Kifigen und Sediment in <1 m Abstand von
den CO,-Pools wurden episodisch starken pH-Abnahmen um 1-1.5 pH-Einheiten ausgesetzt
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und zeigten hohe Mortalitédtsraten (>80%). Betroffen waren Arten der Meiofauna (Flagellaten,
Amoeben, Nematoden, Barry et al., 2004) und groBere (Makro- und Mega)-Fauna. Dazu
gehorten Invertebraten wie Amphipoden (Ampeliscidae), Holothurien, Echinoiden, sowie
Fische wie Grenadiere (Macrouridae). Andere Fische wie Aalmuttern (Zoarcidae), iiberlebten
episodische pH-Fluktuationen von etwa ~-1.0 pH-Einheit monatelang. Tiere in 3-10 m
Entfernung von den CO,-Pools waren eher milden episodischen pHFluktuationen von ~0.1 —
0.2 pH-Einheiten ausgesetzt, zeigten aber wahrend der monatelangen Experimente immer noch
eine hohere Mortalitdt (~20-50%) als unter Kontrollbedingungen (Barry et al., 2005).
Anderungen der Strémungsrichtung mit den Gezeiten bewirkten eine hohe Variabilitit der
Expositionsbedingungen. Es ist unklar, ob die Uberlebensrate bei starken Fluktuationen von
pH und CO,-Gehalten hdher ist als bei chronischer Exposition.

Im pazifischen Kumano-Graben wurden mit Hilfe eines speziell konstruierten
benthischen Landers in situ Experimente bei 2000 m durchgefiihrt (Ishida et al., 2004). Ein
limitiertes Wasservolumen tiber dem Sediment wurde auf einen pCO, von 5 000 bzw. 20 000
ppm (patm) gebracht (die resultierenden pH-Werte waren 6.8 und 6.3). Die Abundanz und
Diversitit von Bakterien und von kleinen Tieren (Nano- und Meiobenthos) wurde untersucht.
Mit Ausnahme einer signifikanten Abnahme der Foraminiferendichte bei 20 000 ppm wurden
innerhalb des Versuchszeitraums von 3 Tagen keine signifikanten Effekte auf meiobenthische
Organismen gefunden. Die Abundanz von Nanobenthos nahm in den meisten Fallen
signifikant ab, wohingegen die Abundanz von Bakterien bei 20 000 ppm zunahm.

Weitere in situ Untersuchungen konzentrierten sich auf Kurzzeiteffekte erhohter CO,-
Konzentrationen in der Néhe natiirlicher CO,-Quellen am Loihi-Seeberg (Hawaii) bei 1200-
1300m Tiefe (Vetter und Smith, 2005). Mit einem Tauchboot wurden bekdderte Fallen in die
CO,-Fahnen gebracht, um die Reaktion typischer Tiefsee-Aasfresser zu bestimmen. Garnelen,
die auf diese ,,Vents” spezialisiert waren, kamen zu den Kédern und schienen an die hohen
CO,-Gehalte angepasst zu sein. Amphipoden, die in die CO,-reichen Fahnen eingebracht
wurden, wurden innerhalb von 15 Minuten narkotisiert. Frei schwimmende Amphipoden,
Tiefseeaale (Synaphobranchidae), und —Haie (Hexanchidae) mieden bekdderte Areale in den
CO,-Fahnen (Vetter und Smith, 2005).

7.2. Karbonat-Neutralisierung (,, Kalkung”)

Die technologische Neutralisierung und Bindung von CO, durch Karbonate erscheint als eine
Moglichkeit, die Dauer der CO,-Speicherung im Ozean auf mehrere Tausend Jahre zu
verldngern (Lackner, 2003). Natiirliche Lésungsprozesse von CaCO; Sedimenten wiirden
dagegen erst auf einer Zeitskala von 6 000 Jahren erfolgen und in dieser Zeit 60-70 % des CO,
aus fossilen Brennstoffen erfassen (Archer et al., 1997, 1998). Voraussetzung fiir den Erfolg
einer Kalkung ist, dass das zugefiigte CaCOj; geldst werden kann. Dieser Prozess wird durch
sauren pH, niedrige Konzentrationen von CO5*” und erhdhte CO,-Partialdriicke begiinstigt
(CaCO; (fest) + CO, (Gas) + H,0 <> Ca*" + 2HCOy"). Die Oberflidchenschichten des Ozeans
sind jedoch eher mit Karbonaten iibersittigt (Feely et al., 2004), wohingegen im tiefen Ozean
Bedingungen vorherrschen (niedrigerer pH und niedrigere CO5*” Konzentration), die eine
Losung von Karbonaten begiinstigen. Biogene Partikel des Calciumkarbonats, die an der
Oberfliche gebildet werden, 16sen sich daher in den unterséttigten Schichten des tiefen Ozeans
wieder auf.

Nur Calciumkarbonate sind in geniigender Quantitit (5 x 10'” Tonnen) vorhanden, um
fiir die technologische Kalkung in Frage zu kommen (Kheshgi, 1995, Rau und Caldeira, 1999).
Nach Kheshgi (1995) wiirden bei konstantem CO,-Partialdruck fiir jedes Mol gelosten CaCOs
0.8 Mol CO, zusitzlich im Seewasser gespeichert. Technologisch wéren die geringe
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Loslichkeit der in den Ozean eingebrachten Calciumkarbonate sowie die Vermeidung
vorzeitiger Prézipitation mit zusitzlichem Aufwand verbunden. Rau und Caldeira (1999)
schlugen vor, CO, an Land direkt aus Abgasen zu extrahieren, die iiber Gemische aus
Kalkmineralien (Kalzit, Aragonit, Dolimit) und Seewasser geleitet werden. Abgase aus
Kohlekraftwerken haben einen CO, Partialdruck von etwa 0.15 atm, 400-fach hoher als die
umgebende Luft. Auf diese Weise wiirde das Seewasser angesiuert und die Losung der
Karbonate erleichtert. Mit dieser Methode wird jedoch nicht das gesamte CO, aus den
Abgasen entfernt, da CO, nur im Uberschuss die Karbonate 16st. Verfahren zur Anreicherung
von CO, miissten demnach mit diesem Ansatz verbunden werden. Die konzentrierte Losung
von Ca?" und HCOj; in Seewasser wire im Ozean zu verklappen. Bei einer Losung von 1:100
in Seewasser wird ein Anstieg der Kalzit-Sittigung um 10% erwartet, ohne dass gleichzeitig
die Prézipitation spontan einsetzt (Caldeira und Rau, 2000). Der Effekt dieser Mallnahmen
auf marine Okosysteme wurde bisher nicht untersucht, erscheint aber dadurch geringer als
durch die direkte CO,-Injektion, dass die pH-Abnahme erheblich reduziert werden kann und
die CO,-Anreicherung im Wesentlichen in Form von Bikarbonat erfolgt.

Wesentlicher Nachteil dieses technologischen Ansatzes ist, dass bis zu 1.5 Mol
Karbonatmineralien fiir jedes Mol CO, zur Verfiigung stehen miissen (Caldeira und Rau,
2000). Die benétigte Masse an Karbonaten liegt bei dem 3.5-fachen der schlielich
gespeicherte CO,-Masse. Derzeit werden weltweit 3 Gt CaCOj jéhrlich abgebaut (Kheshgi,
1995). Eine Vervielfachung des Bergbaus wire demnach erforderlich, um den gesamten Bedarf
zu decken. Ein solcher Aufwand erscheint logistisch und finanziell eher unrealistisch, auch
unter Berticksichtigung der an Land angerichteten Umweltschdden. Es bleibt zu priifen, ob die
Karbonatneutralisierung in einem Portfolio verschiedener MaBBnahmen eine Rolle spielen kann.

8. Forschungsbedarf
8.1. Konzepte

Es besteht erheblicher Bedarf, die Wirkungen von Temperatur und CO, auf marine
Okosysteme im Kontext der globalen Erwirmung umfassend aufzukliren. Dies sollte in einem
integrativen interdisziplindren Forschungsansatz erfolgen, der die relevanten Ebenen
biologischer Organisation, von der molekularen bis zur 6kosystemaren Ebene umfasst. Ziel
muss es sein, Stress- und Anpassungsphinomene auf den relevanten Ebenen biologischer
Organisation miteinander in Beziehung zu setzen und entsprechende integrative Konzepte zu
entwickeln. Grundlage der Hypothesenbildung und Ziel der Forschung ist letztendlich ein
integratives konzeptionelles Modell von Ursache und Wirkung auf den verschiedenen Ebenen
biologischer Organisation. Existierende Konzepte wie das Konzept der sauerstoff- und
kapazititslimitierten Temperaturtoleranz sind darauthin zu iiberpriifen, ob ihnen die
Integration von Informationen aus den verschiedenen Ebenen gelingt. Die Stimmigkeit, mit der
die verschiedenen Ebenen miteinander in Beziehung gesetzt werden kdnnen, ist gleichzeitig
Test flir die Richtigkeit des angewandten integrativen Konzeptes.

Auf der 6kosystemaren Ebene ist es sehr hilfreich, geschichtliche Verdnderungen in den
Okosystemen auf aktuellen und Paléio-Zeitskalen zu erfassen. Gleichzeitig sind klimatische
Daten auf die Verdnderungen und Beteiligung der Temperatur und auch des CO, an
Verinderungen in Okosystemen und in fischereilichen Ergebnissen hin zu analysieren.
Experimentelle Arbeiten auf molekularbiologischen, biochemischen, zell- organ- und
systemphysiologischen Ebenen miissen mit experimentellen und beobachtenden dkologischen
Untersuchungen abgestimmt werden, um die Mechanismen identifizieren, liber die CO, und
Temperatur wirksam werden. Dadurch sollten die Schliisselprozesse limitierter Toleranz, aber
auch die Kapazitit und Grenzen von Anpassungsphdnomenen auf verschiedenen Zeitskalen
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(von diurnaler Flexibilitit iiber saisonale Akklimatisation bis zur evolutiven Anpassung) mit
ithren physiologischen Ursachen und letztendlich 6kologischen Auswirkungen aufgeklart
werden.

Die spezifischen Wirkungen der Temperatur sowie die Anpassung von
Toleranzgrenzen und Leistungsvermdgen an variable Temperaturen und die Konsequenzen fiir
Energiebudgets, Leistungsniveaus und Lebensstrategien sind bei vielen Organismengruppen
noch unzureichend verstanden. In vielen Fillen sind Einzelphdnomene gar nicht oder nur
unzureichend in ein Gesamtbild integriert. Als integratives Konzept wurde fiir Tiere bisher
das der sauerstoff- und kapazititslimitierten Temperaturtoleranz erarbeitet, fiir andere
Organismen existieren entsprechende Konzepte nicht.

Auch die spezifischen Wirkungen des CO, sind fiir viele Arten noch weitgehend
unverstanden. Dies gilt auch noch fiir viele Kalzifizierer aufgrund des unzureichenden
Kenntnisstandes iiber die Mechanismen der Kalzifizierung. Dennoch ist hier das Wissen am
weitesten entwickelt. Integrative Konzepte sind hier andeutungsweise fiir CO,-Effekte auf die
Primérproduktion vorhanden. Fiir Tiere befindet sich ein vergleichbares Konzept erst in der
Entwicklung und stiitzt sich auf das Konzept der Sauerstoff- und Kapazititslimitierung (Abb.
9). Aufzukldren ist neben der Konzentrationsabhédngigkeit der CO,-Wirkungen auch die
Wirkung des CO, auf unterschiedlichen Zeitskalen.

Gleichzeitig werden die spezifischen Wirkungen des CO, bei Tieren und
wahrscheinlich auch bei anderen Organismen von der Temperatur oder auch vom
Sauerstoffgehalt der Lebensrdume beeinflusst und umgekehrt. Hinzu kommen
Wechselwirkungen mit der Qualitit und Variabilitit der Nahrstoffversorgung und der
Schichtung bzw. Durchmischung des Ozeans in sich dndernden Klimata. Von Anfang an sollte
daher eine moglichst realistische Analyse der CO,-Wirkungen unter Beriicksichtigung der
Variabilitdt anderer Umweltparameter angestrebt werden. Dies wird bereits durch die
Erkenntnis nahe gelegt, dass das CO, tiber eine Verengung des Temperaturtoleranzfensters
wirken konnte.

8.2. Umsetzung

Erste geeignete Indikatoren fiir existierende Klimaeinfliisse auf marine Okosysteme
sind makroskalige Veranderungen in der Gemeinschaftsstruktur. Diese miissen durch
langfristig angelegte Feldbeobachtungen erarbeitet werden. Experimentelle Untersuchungen auf
den verschiedenen Ebenen biologischer Organisation sind erforderlich, um bereits beobachtete
Muster auf der Gemeinschaftsebene zu verstehen oder neue Muster zu prognostizieren.
Wesentliche Ziele miissen sein: die Identifikation der sensitivsten Arten, funktionellen
Gruppen und Okosysteme und der Raten, mit denen sich Arten und Okosysteme auf diese
Verénderungen einstellen konnen, die Bestimmung von Verdnderungen in relevanten
Stoffkreisldufen in Sedimenten, Pelagial und auf globalen Skalen, und fiir Korallen die
Bestimmung der CO,-Abhingigkeit von Riftbildung und —erosion. Sinnvoll fiir das Erreichen
dieser Ziele sind experimentelle Arbeiten auf unterschiedlichen Skalen, vom Labor bis zur
langfristigen CO,-Exposition von typischen Gemeinschaften der Oberflichenschichten und
der Tiefsee in situ.

Physiologische und evolutionsbiologische Studien auf molekularen, zelluldren
organismischen und Okosystemebenen sollten schlieBlich die Entstehung und Grenzen bio-
geographischer Muster auf Makroskalen, z.B. in einem Klimagradienten, oder auf
kleinrdumigen Skalen, z.B. in den thermischen Nischen der Gezeitenzone begriinden kdnnen.
Ein Verstindnis der Anpassungszwinge und —engpisse (,,constraints) sowie der
anpassungsimmanenten Kompromisse (,,trade-offs*‘) auf den verschiedenen
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Organisationsebenen sind die Grundlage fiir ein umfassendes, integratives Verstiandnis der
Griinde, die in den verschiedenen Klimazonen die Leistungsniveaus und ihre Grenzen
bestimmen.

Fiir das CO, sind noch keine Feld-Effekte bekannt, seine Wirksamkeit auf
Okosystemebene bleibt daher bislang eine Hypothese, die sich auf experimentelle
Untersuchungen im Labor und teilweise in Mesokosmen stiitzt. Laboranalysen der von CO,
betroffenen Mechanismen und experimentelle Untersuchungen zur Empfindlichkeit von
individuellen Organismen, Populationen und Gemeinschaften gegeniiber verschiedenen CO,-
Konzentrationen und den abhingigen physikochemischen Wasserparametern wie pH,
Bikarbonat- und Karbonatkonzentrationen miissen sich ergénzen. Der gesamte Lebenszyklus
einer Art ist zu beriicksichtigen, denn bisherige Untersuchungen deuten an, dass Gameten und
Juvenilstadien von Tieren empfindlicher sind als die Adulten. Dabei werden die Mechanismen
der CO,-Wirkungen oft zunidchst unter hohen CO,-Konzentrationen untersucht. Im Feld sind
diese Konzentrationen aber wohl nur bei Entsorgungs-Szenarien in der Tiefsee zu erwarten.
Die Antwort dieser Mechanismen auf realistische Szenarien der CO,-Anreicherung in den
Oberflachenschichten der Meere ist im zweiten Schritt zu priifen. Kurzzeitig milde Effekte
haben moglicherweise erst auf sehr langen Zeitskalen signifikante und fatale Auswirkungen.
Dies ist in allen experimentellen Ansitzen zu beriicksichtigen.

Wechselwirkungen der Temperatur und des CO, mit anderen Umgebungsfaktoren wie
Stromung, Verfligbarkeit von Néhrstoffen und Nahrung, Sauerstoffgehalte, oder Salinitét
miissen fiir ein quantitatives Bild der organismischen Leistungsfahigkeit (Nahrungsaufnahme,
Verdauung, Wachstum, Muskelaktivitéit, Verhaltensabldufe, Reproduktion) im Lebensraum
Berticksichtigung finden. Griinde fiir unterschiedliche weite Temperatur- und ggf. CO,-Fenster
und ihre Konsequenzen fiir Energieumsatz, Energiebudgets und Lebensstrategien sowie —stile
miissen erarbeitet und auf eine quantitative Basis gestellt werden. Die Rolle artspezifischer
Unterschiede in den 6kologischen Mustern, die den verdnderten Interaktionen zwischen Arten
oder der veranderten Synchronisierung von artgebundenen Prozessen wie saisonale
Entwicklung und Wachstum zu Grunde liegen, gilt es zu erarbeiten und auf ihre Rolle bei
verdnderter Nahrungsverfiigbarkeit oder Verschiebungen in der Nahrungskette zu priifen.
Physiologische oder biochemische Parameter sollten abgeleitet werden, die als Feld-
Indikatoren fiir die Wirksamkeit von CO, bzw. Temperatur eingesetzt werden kénnen.

Die langfristige Anpassungsfahigkeit des Genotyps an verdnderliches Klima sowie
seine Anpassungsgrenzen ergeben sich fiir die Temperatur aus Vergleichen von Arten bzw.
physiologisch und genetisch unterschiedlichen Populationen im latitudinalen Klimagradienten,
fiir CO, aus dem Vergleich von Arten aus Lebensrdumen mit unterschiedlichen CO,-Gehalten.
In diesen Vergleichen zeigen sich die Schliisselfunktionen, die bei Anpassung an Klima
betroffen und daher relevant sind, aber auch die Klimafaktoren, die auf den verschiedenen
Funktionsebenen selektiv wirksam sind. Die kurzfristige physiologische Plastizitdt des
Phénotyps ergibt sich auf der Populationsebene aus den jahreszeitlichen Veranderungen, z.B.
zwischen Sommer und Winter. Artspezifische und populationsspezifische Unterschiede in
den Lebensstrategien sind hier zu beriicksichtigen, z.B. die Nutzung von energiesparenden
Uberwinterungsstrategien oder die zeitliche Verschiebung von Wachstumsphasen und
Reproduktionszeiten in das ,,richtige* Temperaturfenster, unabhingig von der Jahreszeit.

Langzeituntersuchungen im Feld und experimentelle Analysen auf der
Okosystemebene sind geeignet, die dkologische Relevanz der identifizierten
Anpassungsmechanismen und Anpassungsgrenzen zu belegen und in ihren 6kologischen
Auswirkungen zu qualifizieren und zu quantifizieren. Ergeben sich solche Einsichten fiir die
Temperatur bereits aus dem Vergleich von Okosystemen im latitudinalen Gradienten, so gibt
es fiir CO, (mit Ausnahme der speziellen Faunengemeinschaften an hydrothermal vents) keine
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entsprechenden natiirlichen Analoge, die die Auswirkungen progressiv veridnderter CO,-
Konzentrationen belegen. Hier sollte analog zu den bereits seit langem an Land durchgefiihrten
FACE-(Free-Air CO,-Enrichment) Experimenten (Ainsworth und Long, 2005) die
Langzeitexposition von ausgewihlten Biotopen in den Oberflachenschichten des Ozeans unter
erhohten CO,-Werten geplant werden (Free-Ocean CO, Enrichment = FOCE-Experiment,
Cicerone et al., 2004a,b, Kirkwood et al., 2005).

8.3. Perspektive

Ein Ursache-Wirkungsverstindnis wird erwartet, wie Klimafaktoren, das
physiologische Leistungsspektrum und das molekulare, zelluldre und organismische Design,
sowie die zeitlichen Abldufe der Anpassung aufeinander abgestimmt sind. Es wird sich
auflerdem zeigen, ob und auf welcher Funktionsebene bzw. bei welchen Temperaturen und
CO,-Konzentrationen diese Abstimmung zeitlich und kapazitétsbedingt limitiert ist. Die
Identifikation der universellen “trade-offs” und “constraints”, die der Anpassung zu Grunde
liegen, wird das Verstdndnis vertiefen, wie Klimagradienten und Klimavariabilitit die
Strukturen und Funktionen von Okosystemen auf evolutioniren Zeitskalen bestimmt haben
und wie sie sie im derzeitigen Klimawandel bestimmen werden. Das wachsende Ursache-
Wirkungs-Verstandnis ist Teil und Ziel der integrativen konzeptionellen Modellierung der
organismischen und 6kosystemaren Auswirkungen von Temperatur und CO,. Aufgrund der
Tatsache, dass durch Sauerstoffmangel, Temperaturschwankungen und CO,-Akkumulation
dieselben physiologischen Mechanismen betroffen sind, sollten die synergistischen Wirkungen
dieser Faktoren Teil eines realistischeren, quantitativen Bildes der Umweltverdnderungen sein.
Konzeptionelle, mechanistische Modelle der Temperatur- und CO,-Effekte und
mathematische Modellierungsansétze sollten miteinander kombiniert werden, um die
erarbeiteten Zusammenhénge zu quantifizieren und die Prognostozierbarkeit von
Verinderungen zu erreichen (z.B. Legendre und Rivkin, 2005).

9. Synthese, Bewertung und Ausblick

CO,, welches derzeit in der Atmosphére akkumuliert, wird als wesentliche Ursache fiir
den globalen Temperaturanstieg gesehen, der wiederum als Hauptverursacher, direkt oder
indirekt, fiir aktuelle klimabedingte Verinderungen in marinen Okosystemen erscheint. Das
Spektrum spezifischer Auswirkungen der globalen Erwdrmung umfasst bereits
Verschiebungen der geographischen Verbreitungsgrenzen einzelner Arten, verbunden mit dem
lokalen Aussterben vorher verbreiteter Arten, sowie Verdnderungen in der Produktivitit,
Arten-Abundanz und Artenzusammensetzung in marinen Okosystemen. Fischereiliche
Aktivititen werden sich je nach Region auf die Verschiebung von traditionellen Fischgriinden
(z.B. Kabeljau) und in den ,,alten Fischgriinden ggf. auf neue Arten (z.B. Crustaceen)
einstellen miissen. Nicht in allen Féllen wird dort Ersatz fiir bisher befischte Arten verfligbar
sein. Die Empfindlichkeit komplexer Makroorganismen, das heif3t vor allem von marinen
Tieren und hier der hoheren trophischen Stufen gegeniiber klimatisch verursachten
Verianderungen der Umwelt begriindet die besondere Empfindlichkeit der Fischerei gegeniiber
Klimaschwankungen.

Verluste von Lebensrdaumen und ihren Arten drohen dort, wo diese nicht durch
Verschiebung ihrer geographischen Verbreitung ausweichen konnen. Diese Gefahr besteht
besonders bei polar-mariner Fauna, vor allem der Antarktis. Hier haben sich einige Arten
extrem an die konstant niedrigen Meerestemperaturen angepasst und sind dementsprechend
empfindlich gegeniiber langfristig steigenden Temperaturen. Diese Gefahr besteht ebenfalls fiir
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tropische Okosysteme, sofern diese nicht in kiihlere Breiten abwandern konnen (z.B.
Korallenriffe).

Da temperaturabhiingige Anderungen in den Okosystemen bereits eingesetzt haben
und sich mit steigender Temperatur progressiv weiter fortsetzen werden, lassen sich keine
kritischen Schwellenwerte festlegen, durch deren Nicht-Uberschreiten Auswirkungen vollig
vermieden werden konnen. Hier stellt sich die Frage nach den zu schiitzenden Giitern und der
Grenze tolerierbarer Anderungen. Diese Frage kann nur nach einer entsprechenden ethischen
Diskussion beantwortet werden. Regionale und globale Antworten sind denkbar. Regionale
Toleranzgrenzen wurden teilweise bereits tiberschritten, sofern es um das Schicksal einzelner
Arten oder auch um einzelne Wirtschaftszweige geht (wie z.B. die Kabeljaufischerei in der
Nordsee, verbunden mit dem Anstieg der Durchschnittstemperaturen um etwa 1°C). Bei einer
angestrebten Festlegung von Schwellenwerten sollten jedoch aufgrund der Wechselwirkungen
zwischen Temperatur und CO, beide Faktoren zusammen gesehen werden.

In naher Zukunft werden CO, und Temperatur ndmlich gemeinsam auf marine
Okosysteme wirken. Aus heutiger Sicht ist es jedoch unwahrscheinlich, dass
Meeresorganismen bei zunehmenden atmosphérischen CO,-Gehalten unter akuter Toxizitdt
leiden werden. Bis 2050 werden die spezifischen Einfliisse des sich in der Atmosphire
anreichernden CO, deutlich sichtbar werden. Dabei ist es unwahrscheinlich, dass
Nettoprozesse wie die Photosynthese des Phytoplanktons oder das Wachstum von
Mikroorganismen stark betroffen sein werden. Dennoch sind CO,-induzierte, progressiv
zunehmende Verschiebungen in 6kologischen Gleichgewichten oder in der
Artenzusammensetzung von Okosystemen zu erwarten. Unter den Tieren sind besonders
empfindliche Kalkbildner wie Echinodermen (Seeigel und Seesterne) oder auch Korallen
friihzeitig von CO,-Erhdhungen betroffen, so dass sich in den Okosystemen nicht nur im
Phytoplankton, sondern auch bei den Tieren das Gleichgewicht zwischen Kalkbildnern und
Nicht-Kalkbildnern zu ungunsten der Kalzifizierer verschieben wird. Jenseits der
Kalzifizierung sind iiber andere Mechanismen Reproduktion und Wachstum von Organismen
betroffen, ggf. auch die Empfindlichkeit gegen Krankheiten (cf. Harvell et al., 2002). Eine
progressive Abnahme von Wachstum, Reproduktion und Uberlebensraten vieler
Makroorganismen ist schon durch steigende CO,-Konzentrationen per se, aber verstarkt
aufgrund der Wechselwirkungen mit der Temperatur zu erwarten. Es ist nach heutigem Wissen
vorstellbar, dass die Empfindlichkeit gegen CO, durch den gleichzeitigen Erwidrmungstrend
zunimmt. Es wiirde ein engeres Temperaturtoleranzfenster resultieren und dadurch
moglicherweise eine Verkleinerung des Areals, welches von einer Art besiedelt wird. Es ist
moglich, dass solche Prozesse zusammen mit Effekten der globalen Erwérmung auf die
geographische Verbreitung von Meerestieren bereits eingesetzt haben (Portner et al., 2004a,
2005d).

Ganze Okosysteme mit teilweise groBer wirtschaftlicher Bedeutung (Korallenriffe),
aber auch Nahrungsketten und kommerziell als Nahrungsressourcen fiir den Menschen
bedeutende Arten werden von ungiinstigen Wirkungen des CO, im Verein mit Wirkungen der
Erwirmung betroffen sein. Diese Ausfiihrungen belegen die Dringlichkeit einer Reduktion von
CO,-Emissionen, um drastische Verschiebungen in marinen Okosystemen oder ihre
Ausloschung (in den Polargebieten und Tropen) zu vermeiden.

CO, ist demnach ein Umweltfaktor, dessen Bedeutung fiir die Funktion von marinen
Okosystemen generell bisher eher unterschitzt worden ist. Dies gilt vor allem fiir den direkten
Einfluss von CO, auf hohere Organismen (Tieren) und die von ihnen geprigten Okosysteme.
Auch im Hinblick auf die steigende Notwendigkeit, den CO,-Gehalt der Atmosphére zu
stabilisieren und dies ggf. auch durch Entsorgungsmafinahmen im tiefen Ozean zu tun, sind
weitere Untersuchungen zur Rolle des CO, in marinen Okosystemen von groBer Bedeutung.
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Gegenstand aktueller und kiinftiger Forschungsbemiihen iiber die Wirkungen der Temperatur
und des CO, muss neben der Qualifizierung und Quantifizierung von Verdnderungen die
Entwicklung eines Ursache-Wirkungsverstindnisses sein. Die Wirkung des CO, auf die
Verfiigbarkeit von Nihrstoffen und vor allem das Zusammenwirken von Temperatur,
Hypoxien und CO, muss auf vielen Ebenen biologischer Organisation jedoch noch untersucht
werden, bevor quantitative Aussagen iiber erwartete Auswirkungen auf Arten, Biogeographie
und Gemeinschaften méglich sind. Fiir viele Organismen miissen die Empfindlichkeiten und
ggf. existierenden Schwellen fiir nachteilige Langzeiteffekte noch quantifiziert werden.

Generell ist unklar, ob Meeresorganismen die Fahigkeit besitzen, ungiinstige Effekte
des CO, oder der Temperatur auf langen Zeitskalen durch evolutionidre Anpassung zu
kompensieren. Es ist fiir das CO, nicht auszuschlieBen, bisher aber unbekannt, ob sich Effekte
iiber die Anderungen in der Verfiigbarkeit von Nihrstoffen fiir das Phytoplankton oder iiber
die Nahrungskette auch fiir hohere Organismen verstirken konnen. Bisher sind sowohl fiir das
Phytoplankton und das Zooplankton nur direkte Wirkungen des CO, beschrieben worden.

Die mit steigendem atmosphérischen CO,-Gehalt abnehmende Kapazitit der Ozeane,
iiberschiissiges CO, aufzunehmen und zu puffern, fiihrt zu einer gewissen Verstiarkung der
biologischen Effekte. Die abnehmende Kalzifizierungsrate im Phytoplankton wird die
biologische Pumpe ungiinstig beeinflussen, wobei das AusmalR dieses Effektes unklar ist. Eine
eher beschleunigte Klimadnderung wére die Folge.

Kritische Schwellenwerte, die zur Vermeidung katastrophaler CO,-Wirkungen nicht
iiberschritten werden sollten, konnen derzeit nicht festgelegt werden. Das Ausmal3
okosystemarer Auswirkungen bei verschiedenen CO,-Konzentrationen kann noch nicht
abgeschitzt werden. Sie werden wie bei der Temperatur wahrscheinlich progressiv zunehmen
und kdnnten bereits eingesetzt haben. Auch bei einer derzeit diskutierten Stabilisierung des
atmosphérischen CO,—Gehalts bei 550 ppm werden voraussichtlich bereits negative
Wirkungen auf marine Okosysteme feststellbar sein. Bei einer Stabilisierung auf 550 ppm und
entsprechender Erwdrmung sind z.B. groBflachige Verluste von Korallenriffen wohl nicht mehr
auszuschlieBen. Dieser Wert sollte also auf keinen Fall tiberschritten, er sollte im Gegenteil
moglichst unterschritten werden. Anderungen sind also schon jetzt nicht mehr vermeidbar,
aber in ithrem Ausmal noch beeinflussbar.

Eine groBrdumige Anreicherung und Verteilung von CO, im Meer erscheint im Lichte
der bereits bei geringen Konzentrationen zu erwartenden Langzeiteffekte auf marine
Organismen und Okosysteme ungiinstig. Die Neutralisation durch Kalkung (bereits an Land
oder im Ozean) wiirde nach Losung der damit verbundenen technologischen Probleme
wahrscheinlich die 6kologischen Auswirkungen mildern, aber aufgrund massiver Ausweitung
der Bergbauaktivitdten mit entsprechenden Nachteilen nicht zuletzt fiir die Unversehrtheit
terrestrischer Okosysteme und die Landschaftsgestaltung verbunden sein. Dementsprechend
erscheinen auch Mallnahmen zur Sequestrierung von CO, im Ozean in erster Nédherung
kontraproduktiv, da CO, ja schon beim Eindringen iiber die Meeresoberfliache eher negativ
wirksam wird. Negative Effekte in den Oberflachenschichten kénnten allerdings bei
Sequestrierung im tiefen Ozean reduziert werden. Dieser positive Effekt wird durch die
entsprechende Belastung der Tiefsee erkautft.

Sollte eine Drosselung der CO,-Emissionen durch Reduktion des Verbrauches fossiler
Brennstoffe unzureichend sein, so kommt aus Sicht des Meeresumweltschutzes zunéchst die
Verklappung in geologischen Formationen in Frage. Im Vergleich zur geologischen Lagerung
absolut nachrangig wire die Anlage von stabilisierten CO,-Seen in der Tiefsee zu priifen, die
vergleichbar Miilldeponien an Land eine langfristige Lagerung des CO, ermdglichen konnten.
Strategien der Neutralisation des CO, durch kalkhaltige Sedimente wéren ggf. geeignet, die
Stabilitit dieser Lager zu erhéhen und dadurch Auswirkungen zu minimieren (Lackner, 2003).
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Die lokale Ausléschung von Tiefseeleben im Bereich einer solchen Deponie wére allemal einer
grofiraumigen Verdiinnung mit unabsehbaren Langzeiteffekten auf die gesamte Meeresumwelt
vorzuziehen. Es existiert aber auch hier noch intensiver Forschungsbedarf zur Entwicklung
entsprechender Technologien (z.B. zur Stabilisierung solcher Seen, ggf. unter Einsatz von
Carbonatsedimenten) und zur Analyse der Auswirkungen und Risiken fiir die nédhere und
fernere Meeresumwelt.

Schlussendlich muss als beste Losung die friithzeitig Drosselung des Verbrauchs
fossiler Brennstoffe durch rasche Entwicklung alternativer Technologien der Energiegewinnung
angesehen werden.

10. Handlungsempfehlungen, ethische Grundlagen

Wesentliche Grundlagen fiir die kiinftige Bewertung der Forschungsergebnisse aus der
biologischen Klimafolgenforschung miissen aus einer ethischen Diskussion erwachsen.
Festzulegen ist, welche Verinderungen in marinen Okosystemen gesellschaftlich als tolerierbar
erachtet werden oder welche Giiter es zu bewahren gilt. Ist das Verschwinden einer Art bereits
ein Verlust, oder erst die signifikante Reduktion der Biodiversitit bzw. der irreversible Verlust
von Habitaten und Okosystemen? Oder sind allein die wirtschaftlichen und sonstigen Risiken
fiir menschliche Gesellschaften entscheidend? Diese Diskussion ist Voraussetzung fiir die
verbindliche Festlegung von Grenzwerten fiir Temperatur und CO,.

Forschungsaktivitdten, die sich mit dem Einfluss des CO, auf den Ozean beschéftigen,
stecken noch in den Kinderschuhen. Dies gilt umso mehr fiir Arbeiten, die sich mit der
synergistischen Wirkung von CO, und anderen Umweltfaktoren, vor allem der Temperatur
beschéftigen. Da bei gleichzeitiger Erwdrmung mit einem Anstieg der Empfindlichkeit
gegeniiber CO, gerechnet werden muss, sollte kiinftige Forschung unbedingt und ohne
Verzogerung Bemiithungen einschlieBen, die synergistischen Wirkungen von CO,, Temperatur
und Hypoxie in marinen Okosystemen aufzukliren. Die Intensivierung der Forschung ist
dringlich, um das Ursache-Wirkungs-Verstiandnis iiber den Einfluss von Klimafaktoren auf
marine Okosysteme und Organismen zu vertiefen.

Es wire es sinnvoll, durch entsprechende Forschungsaktivititen ein Monitoring-
System einzurichten, das in der Lage ist, Wirkungen des sich anreichernden CO, friihzeitig zu
erkennen: Globale Okosystemindikatoren fiir den maximal tolerierbaren CO,-Eintrag oder die
maximal tolerierbare pH-Absenkung lassen sich nach heutigem Stand des Wissen vor allem bei
den besonders empfindlichen Kalkbildnern finden. Hierzu gehoéren vor allem die
Echinodermen, die unter den Tieren aufgrund ihrer fragilen Kalkstrukturen und deren hoherer
Loslichkeit besonders empfindlich gegeniiber CO, sind. Empfindlich erscheinen auch die
Fliigelschnecken (Pteropoden) aufgrund der Tatsache, dass sie Aragonit verwenden. Vor allem
im Siidozean konnten aufgrund der niedrigen Temperaturen erste Feldbeobachtungen moglich
sein, die die nachteiligen Wirkungen des CO,-Eintrags belegen. In niederen Breiten ist das
Schicksal der Korallen und die Balance zwischen Aufbau und Erosion ihrer Riffe an den
Grenzen der derzeitigen Verbreitung ein zusétzlicher Indikator fiir die synergistische Wirkung
von Temperatur und CO,.

Indikatorarten fiir frithe temperaturabhingige Wirkungen kénnten zudem auf den
hohen trophischen Ebenen ausgewihlt werden, unter Meeresvogeln oder auch aquatischen
Tieren. Standorttreue Arten wie die o.g. Aalmuttern, die nicht gleichzeitig einem hohen
Fischereidruck ausgesetzt sind, wiren geeignet, durch Abundanz-Veridnderungen das
Klimageschehen widerzuspiegeln. Besonders stenotherme antarktische Wirbellose konnten
Verdnderungen in der Antarktis anzeigen. Verschiebungen von Verbreitungsgrenzen von Tieren
und Makroalgen sind bereits aktuell gut geeignet, die Trends der Erwdrmung nachzuzeichnen.
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Fischereiliche Aktivitdten sollten moglichst verzogerungsfrei der verdnderliche Produktivitit
von Lebensrdumen angepasst werden.

Die globale Abhdngigkeit der Temperaturentwicklung von anthropogenen CO,-
Emissionen und die integrierte Wirkung von CO,, Temperatur und Sauerstoff auf marine
Okosysteme legen nahe, sich bei der Festlegung von Toleranzgrenzen an der erforderlichen
und machbaren Stabilisierung atmosphirischer CO,-Konzentrationen zu orientieren. Die
Forschungsaktivitéten sollten so ausgelegt werden, dass es kurzfristig moglich sein wird,
maximal tolerierbare Werte fiir die atmosphérische CO,-Konzentration unter Beriicksichtigung
der gleichzeitigen Temperaturdnderungen festzulegen.

Durch die Festlegung maximal tolerierbarer Werte konnen jedoch Verédnderungen und
Schéden nicht mehr vermieden, sondern nur noch in ithrem Ausmal} begrenzt werden. Diese
Begrenzung wird regional unterschiedlich ausfallen. Die pH-Heterogenitét im Ozean, die
zeitlichen Ablédufe (Beriicksichtigung der Ozeanstrémungen), die Regionen und nicht zuletzt
die Art der Modelle spielen eine Rolle, so dass es nicht mdglich ist, eine scharf definierte
Grenze zu ziehen. In dem Versuch zu vereinfachen, sollte man die Schwelle nicht iiber die pH-
Anderung definieren, da alle physikochemischen Wasserparameter eine Rolle spielen. Sinnvoll
ist die Definition eines Grenzwertes allein fiir den Ursprungsparameter, den atmosphérischen
CO,-Gehalt. Die Regionen mit der groBten Empfindlichkeit sollten dabei den Ausschlag fiir
global giiltige Grenzwerte geben.

Unter Beriicksichtigung der bekannten Szenarien (IPCC) und der derzeitigen
Unsicherheiten in unseren Kenntnissen iiber Auswirkungen und Ursache-Wirkungs-
Beziehungen ist wahrscheinlich, dass ein Schwellenwert der atmosphérischen CO,-
Konzentration deutlich unterhalb von 550 ppm angestrebt werden sollte. Ein Wert von 550
ppm wiirde aus dem mildesten (B1-) Szenario der IPCC resultieren, das von einer Freisetzung
von etwa 900 Gt C in die Atmosphére bis 2100 ausgeht. Ein Wert von 550 ppm lédsst mit
einer weiteren pH-Abnahme um tiberwiegend 0.2-0.3 pH-Einheiten bis 2100 (im Vergleich zu
2000) an der Oberflache der Ozeane jedoch langfristig ungiinstige, wenn nicht fatale
Wirkungen erwarten. Hinzu kommen spezielle und synergistische Wirkungen des Anstiegs der
globalen Durchschnittstemperatur um weitere 1-2° (im Vergleich zu 1990), mit regional
stirkeren Anderungen in den Polargebieten. Raven et al. (2005) empfehlen ebenfalls, die
Menge des bis 2100 in die Atmosphére freigesetzten Kohlenstoffs auf deutlich unter 900 Gt
C zu beschrinken, also unterhalb des B1-Szenarios, um fatale Auswirkungen besonders auf
den Siidozean zu vermeiden. Die vorliegende Expertise zeigt, dass die Parameter des ,,milden*
B1-Szenarios auch vor allem deswegen keine Handlungsorientierung bieten, weil sie im Lichte
der bisher nicht berticksichtigten Wechselwirkungen des CO, mit der Temperatur und anderen
Faktoren als spekulativ und hoch eingestuft werden miissen.

Die vorliegenden Ergebnisse und Perspektiven belegen die Unvermeidbarkeit von
Veranderungen in der marinen Biosphére, und auch deswegen die hohe Dringlichkeit der
Reduktion von CO,-Emissionen, um die weitere Ansduerung und Erwérmung der Ozeane zu
drosseln. Die Kyoto-Ziele erscheinen dabei nur als erster Schritt und ,,Tropfen auf den heiflen
Stein®. Das Bemiihen um Reduktion der Emissionen sollte bis an die Grenzen des politisch,
wirtschaftlich, gesellschaftlich und technologisch Machbaren gesteigert werden. Diese
Grenzen sind im Rahmen von nationalen und internationalen Diskussionen festzulegen. Dies
bedeutet, dass die Politik fiir die Entscheidungsfindung kaum noch auf umfassende
Forschungsergebnisse zur 6kologischen Wirkung von Temperatur und CO, warten kann.
Parallel zur Intensivierung der Umweltforschung miissen daher unverziiglich MaB3nahmen zur
deutlichen Reduktion der CO,-Emissionen ergriffen werden, verbunden mit einem
Technologiewandel in der Energieproduktion und der Steigerung der entsprechenden
Forschungsaktivitdten. Ein erfolgreicher und rascher Technologiewandel setzt aber hohe
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wirtschaftliche Dynamik und Kraft voraus, um moglichst rasch Rentabilitdt zu erreichen.
Gezielte Forderung des Technologiewandels muss einsetzen, solange noch fossile
Energietriger diesen Wandel dadurch unterstiitzen, dass sie wirtschaftlich genutzt werden
konnen und die Auswirkungen auf die Umwelt noch ertraglich sind. Um die Verteuerung von
Primérenergie sowie 6kologische und wirtschaftliche Schiaden durch Erwidrmung und CO,-
Anreicherung zu begrenzen, sind in einem méglichst kurzen Ubergangszeitraum MaBnahmen
zur CO,-Speicherung vorrangig in geologischen Formationen denkbar und empfehlenswert.
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