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Ziel des Verbundprojektes:
Das Ubergeordetet Ziel von CHASE war die Resilienz von Schliisselarten des Zooplanktons,
wie Calanus und Krill, gegentiber dem Klimawandel zu untersuchen.

I. Kurze Darstellung

1.1 Aufgabenstellung

Der Klimawandel hat zu einer fortschreitenden Erwarmung des arktischen Ozeans gefiihrt,
was Zooplanktonorganismen, die eine tragende Rolle in der Funktionalitdt des marinen
Okosystems in der Arktis spielen, zwingt ihren Lebensraum polwirts auszudehnen. Zu diesen
Arten zahlen die Copepodenart Calanus finmarchicus, im folgenden Calanus, und die Krillart
Thysanoessa inermis, im folgenden Krill. Durch die Ausdehnung beider Arten in kaltere
Bereiche, polwarts, sind sie neuen und extremeren Tageslangen (Photoperioden) ausgesetzt
- was sich, wie bei vielen terrestrischen Arten bekannt, negativ auf deren Fitness auswirken
kann. Da diesbeziiglich keine Daten von marinen Arten vorliegen war das Ziel von CHASE zu
verstehen, wie Calanus und Krill, Schlisselarten des arktischen Zooplanktons, auf diese
photoperiodischen Verdanderung in ihrem Lebenszyklus reagieren. Wir haben daraufhin das
Verhalten, physiologische und genetische Prozesse in Calanus und Krill unter verschiedenen
photoperiodischen Bedingungen untersucht und inwieweit diese Prozesse Uber eine
endogene zirkadiane biologische Uhr gesteuert werden. Aus terrestrischen Bereichen ist
bekannt, das endogene Uhren eine zentrale Rolle bei der Messung der Tageslange und somit
bei der Steuerung wichtiger taglicher und saisonaler Ereignisse im Lebenszyklus von
Organismen einnehmen. Im marinen Bereich ist unser Wissen diesbezliglich noch sehr
rudimentar, jedoch zum Verstdndnis der Adaptationsfahigkeit/Resilienez von marinen
Organismen gegenilber dem Klimawandel essentiell.



1.2 Voraussetzungen, unter denen das Vorhaben durchgefiihrt wurde

CHASE war eingebettet im bilateralen Forderschwerpunkt "Arktis im Wandel" (Changing Arctic
Ocean), in dem GroRbritannien und Deutschland erstmalig gemeinsame Wege in der Meeres-
und Polarforschung beschritten haben. Im Rahmen von zwolf Forschungsprojekten sollte der
Einfluss des Klimawandels auf den Arktischen Ozean untersucht werden. Das britische Natural
Environment Research Council (NERC) und das Bundesministerium fiir Bildung und Forschung
(BMBF) finanzierten diese Forschung mit mehr als neun Millionen Euro.

In GroRbritanien wurde das Projekt CHASE federfiihrend vom Meeresforschungsinstitut
Scottish Association for Marine Science (SAMS) barbeitet und in Deutschland durch das
Institut flir Chemie und Biologie des Meeers (ICBM) an der Universitat Oldenburg. Fir die
Durchflihrung der umfangreichen Forschungsarbeiten an der Universitat Oldenburg stand bis
auf die Grundausstattung der Hochschule weder Mittel noch Personal zur Verfliigung um das
Projekt durchfiihren zu kénnen. Daher wurde flr die gesamte Projektlaufzeit eine volle
Wissenschaftlerstelle geschaffen, welche zu 100% vom BMBF finanziert wurden. Die fir die
Durchfiihrung der Forschungsarbeiten notwendige Ausstattung sowie die Dienstreisen
wurden ebenfalls Uber die bewilligten Projektmittel finanziert. Fiir die Bearbeitung der
einzelnen Aufgaben konnte zudem auf die langjahrige Erfahrung der Projektleitung sowie den
Gesamtverbundpartnern zuriickgegriffen werden.

Um die Rolle der endogenen Uhr bei der Strukturierung des Lebenszyklus von Calanus und
Krill zu verstehen, konzentrierte sich das Verbundvorhaben auf vier Forschungsfragen (Q1-4)
und die damit verbundenen wichtigsten Ziele und Ergebnisse (Deliverables = D):

Q1: Wie verdandert sich das Verhalten und die metabolische Aktivitat von Calanus und Krill
in Abhangigkeit verschiedener Breitengrade in der Arktis?

D1.1: Bestimmung des Lichtspektrum und die Bestrahlungsstiarke des taglichen und
jahreszeitlichen Lichtregimes in Abhdngigkeit vom Breitengrad im geplanten Barentssee-
Transekt- und Fjord-Messstationen (Etive, Isfjorden).

D1.2: Charakterisierung der Verhaltensphanotypen von Copepoden und Krill in Abhangigkeit
von Breitengrad und Jahreszeit.

D1.3: Bestimmung der metabolischen Aktivitdt der idenfifizierten Verhaltensphanotypen in
D.1.2.

D1.4: Charakterisierung des Lipidgehalts und der Lipidzusammensetzung von Copepoden und
Krill in verschiedenen Breitegraden.

Q2: Was sind die Triebkriafte der Diapause und die Folgen eines photoperiodischen/
thermischen Missverhaltnisses bei Calanus?

D2.1: Bestimmung der Rolle von Lipidreserven und der Photoperiode bei der Diapause von
Calanus.

D2.2: Bestimmung der Folgen von thermischen und photoperiodischen Ungleichgewichten fir
das Verhalten und die metabolische Aktivitat von Calanus.



Q3: Welche Rolle spielt die zirkadiane Uhr als Treiber der saisonalen Phanologie von Calanus
und Krill?

D3.1: Charakterisierung von physiologischen Leistungsindikatoren in Abhangigkeit von
Umweltparametern (Photoperiode, Temperatur, Nahrungsangebot) bei Calanus und Krill.
D3.2: Erstellung von saisonalen Transkriptomen fiir Calanus und Krill.

D3.3: Detaillierte Charakterisierung der genetischen Mechanismen, die an der
Einleitung/Beendigung der Diapause in Calanus beteiligt sind.

D3.4: Charakterisierung der jahreszeitlichen Phanologie von Krill auf genetischer Ebene in
Abhangigkeit der Photoperiode in Bezug auf Uhren- und Uhr-Assoziierten-Genen.

Q4: Was sind die Folgen des Klimawandels fiir Copepoden und Krill in zukiinftigen arktischen
Klimaszenarien hinsichtlich ihres Lebenszyklus und ihrer saisonalen Dynamik ihrer Kérper-
Lipid- Akkumulation?

D4.1: Konstruktion von dynamischen Lebenszyklus-Modellen fur Calanus und Krill in Hinblick
auf photoperiodische/thermische Umweltveranderungen, die in verschiedenen polaren
Breitengraden vorgefunden werden, und die zukinftigen Auswirkungen auf die
Populationsentwicklung beider Arten.

1.3 Planung und Ablauf des Vorhabens

Das CHASE-Projekt war eingebettet im Programm "Arktischer Ozean im Wandel" und stellte
ein Verbundvorhaben im Rahmen der WTZ mit GroRRbritannien dar. In GroRbritannien wurde
das Projekt federfihrend vom Meeresforschungsinstitut Scottish Association for Marine
Science (SAMS, Oban) barbeitet, unter der Leitung von Dr. Kim Last (kim.last@sams.uk) und
in Deutschland durch das Institut fir Chemie und Biologie des Meeers (ICBM) an der

Universitat Oldenburg, unter der Leitung von Prof. Dr. Bettina Meyer (b.meyer@uni-
oldenburg.de).

Das Forschungsvorhaben im Verbundprojekt erforderte eine enge Zusammenarbeit zwischen
beiden Projektpartnern. Aufgrund der wissenschaftlichen Expertise beider Arbeitsgruppen
(AGs) war die AG von Dr. Last federfihrend fur die Beantwortung der wissenschaftlichen
Fragestellungen Q1, Q2 und Q4 verantworlich, warend die AG von Prof. Dr. Meyer
federfihrend fiir die Beantwortung von Teilaspekten in der Fragestellung Q2 verantwortlich
war, wie der Frage des Treibers der Diapause von Calanus aus molekularer chronobiologischer
Sicht und der Beantwortung der Fragestellung Q3.

1.4 Wissenschaftlicher und technischer Stand, an den angekniipft wurde

Biologische Uhren sind fiir alle lebenden Systeme von zentraler Bedeutung. Sie liefern ein Mal}
fiir die Zeit, so dass die Organismen zyklische Veranderungen in ihrer Umwelt vorhersehen
und sich an sie anpassen kénnen. Wahrend die genetische Grundlage dieser Uhr bei
terrestrischen Arten gut bekannt ist, sind unsere Erkenntnisse bei Meeresorganismen noch
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sehr rudimentar. Neue Erkenntnisse deuten darauf hin, dass im Zooplankton zirkadiane Uhr-
Gene Verhaltensmuster, wie die tagliche Vertikalwandeung und metabolische Akivitat (z. B.
Suaerstoffverbrauch) steuern! und durch die Messung der Tageslange kann die zirkadiane Uhr
das Timing saisonaler Lebenszyklusprozesse von Zooplanktonorganismen synchronisieren,
sowie wir es von terrestrischen Arten, wie den Vogeln, kennen. Der problematische Punkt hier
ist, dass die Photoperiode, der entscheidende Steuermechanismus fiir die endogene Uhr und
folglich der Phanologie von Organismen, in geophysikalischen Prozessen, wie der Rotation des
Sonne-Erde-Mond-Systems ihren Ursprung hat, wodurch sie durch den Klimawandel
unbeeinflulRt bleibt.

Die durch den Klimawandel bedingten geografischen Populationsverschiebungen des
Zooplanktons in  hohere, kaltere, Breitengrade kann dazu fiihren, dass
Zooplanktonorganismen eine Diskrepanz erfahren von einerseits optimalen thermischen
Bedingungen gegenliber ihrem sich erwarmenden Ursprungsgebiet, andererseits treffen sie
potenziell unglinstigere Photoperioden an. Solche Diskrepanzen sind in der Arktis besonders
ausgepragt, da sich die photoperiodischen Bedingungen (iber kurze Breitengrade rasch
dndern und ein starker Anstieg der Meerestemperatur vorhergesagt wird?. Fir das
Zooplankton generell und spezieller Schliisselarten des Zooplanktons, wie Calanus (Calanus
finmarchicus) und Krill (Thysanoessa inermis), sind die Folgen deratiger Diskrepanzen bisher
nicht bekannt. In dieser Hinsicht war das libergeordeet Ziel von CHASE zu untersuchen,
inwieweit die Rhythmik der zirkadianen Uhr Verhaltensmuster und physiologische Prozesse
von Schliisselarten, wie Calanus und Krill, bestimmt, und deren Phanologie und Fitness durch
eine sich zunehmend erwarmende Arktis und die damit bedingten Umweltveranderungen
gestort werden, so dass es die Populationsentwicklung beider Arten negative beeinfluf3t.
Durch die zentrale Rolle von Calanus und Krill im arktischen Nahrunsgnetz konnten
Populatopnsveranderungen beider Arten die funktionelle Biodiversitat des arktischen
Okosystems maRgeblich beeinflussen, so dass das Ubergeordnete Ziel von CHASE von
erheblicher Bedeutung flir die Anpassungsfahigkeit von Calanus und Krill gegenliber dem
Klimawandel in der Arktis ist.

Licht- und Temperaturverdnderungen - Licht hat im terrestrischen Bereich verschiedene
wesentliche Auswirkungen auf das Leben, von der Regulierung des Schlaf-Wach-Rhythmus bis
hin zu den saisonalen Aktivitats- und Reproduktionszyklen von Tieren und Pflanzen. Unser
Verstandnis der Rolle des Lichts im Arktischen Ozean konzentriert sich jedoch in erster Linie
auf die photosynthetisch aktive Strahlung (PAR), welche die Produktivitdt des Phytoplanktons
antreibt. Das extreme arktische Lichtklima mit Perioden permanenter Dunkelheit im Winter
und permanentem Licht im Sommer ist jedoch auch fir die Strukturierung der Lebenszyklen
von Zooplanktonorganismen von entscheidender Bedeutung, insbesondere fiir diejenigen, die
aufgrund ihrer autotrophen Erndhrunsgweise auf die saisonalen Phytoplanktonbliiten
angewiesen sind3. Da sich der Arktische Ozean aufgrund des Klimawandels erwarmt, nehmen
die Ausdehnung und Dicke des Meereises sowie die Dauer der Meereisbedeckung ab, was zu
Veranderungen im Lichtregime flhrt und das Eindringen von Licht in den Ozean verstarkt.



Infolgedessen missen die Organismen wichtige Prozesse inihrem Lebenszyklus an das friihere
Eintreffen der Friihjahrsblite, das spatere Eintreffen der Meereisbedeckung und die
zunehmende Linge der Nahrungsverfiigbarkeit anpassen?.

Gleichzeitig fuhrt der Anstieg der Meerestemperaturen durch den Klimawandel dazu, dass
Zooplanktonarten ihren Lebensraum in nordliche Richtung verlagern, um in einem glinstigen
Temperaturbereich zu bleiben oder neue Lebensraume zu nutzen. Dies wurde bereits bei
Copepoden, wie Calanus (Calanus finmarchicus) und Krill (Thysanoessa inermis)
nachgewiesen, die eine primdre Nahrungsquelle fiir Fische und Saugetiere darstellen und
somit fiir das pelagische arktische Okosystem von zentraler Bedeutung sind®. Durch die
polwdrts gerichtete Verlagerung ihres Verbreitungsgebiets sind die Organismen starkeren
saisonalen Schwankungen der Lichtintensitdt und der Photoperiode ausgesetzt. Es wird
jedoch angenommen, dass wichtige saisonale Prozesse in ihrem Lebenszyklus, wie z. B. der
Zeitpunkt der Diapause bei Calanus und die Uberwinterungsprozesse von Krill, sowie die
Fortpflanzung beider Organismen, in erster Linie durch die Photoperiode ausgel6st werden,
was die Anpassung des Lebenszyklus an hdhere Breiten méglicherweise einschrankt?.

Klnftige, durch den Klimawandel bedingte geografische Verschiebungen werden daher dazu
flihren, dass diese Zooplanktonarten eine Diskrepanz zwischen der thermischen und der
photoperiodischen Umgebung erfahren, deren Folgen bisher nicht kannt sind. Bekannt ist
jedoch, dass eine Fehlanpassung zu Fitnessverlusten bei Landorganismen und
Zooplanktonarten  fiihrt>®. Unser Ziel war es daher, den Einfluss der
thermischen/photoperiodischen Fehlanpassung auf das Verhalten, die Physiologie und die
Genexpression von Calanus und Krill zu untersuchen.

Tagliche Vertikalwanderung (DVM) und circadiane Uhren - In der Meeresumwelt
konzentrieren sich die Auswirkungen von Licht und Photoperiode auf das Zooplankton in
erster Linie auf die tagliche Vertikalwanderung (DVM), ein wichtiges Verhalten, das die
Zooplankton-Populationen zeitlich und raumlich strukturiert und durch die Vermeidung von
Raubtieren dient’. Die tiglichen Wanderungen werden durch das Licht gesteuert®, wobei es
in der Arktis synchronisierte Wanderungen im Herbst/Frihjahr und unsynchronisierte
Wanderungen wihrend der Mitternachtssonne gibt®. Jiingste Untersuchungen haben gezeigt,
dass selbst aulergewohnlich niedrige Lichtstarken von Sonne oder Mond in hohen
Breitengraden ausreichen, um die Wanderungen wahrend der Polarnacht
aufrechtzuerhalten'®, Es gibt jedoch immer mehr Belege, dass die groRen vertikalen
Biomassewanderungen durch DVM nicht nur eine Reaktion auf wechselnde Lichtverhaltnisse
sind, sondern auch von einer endogenen, zirkadianen Uhr gesteuert werden!. Der neue
Konsens ist, dass die endogene, zirkadiane Zeitmessung wahrscheinlich den taglichen
Verhaltens- und physiologischen Rhythmen zugrunde liegt, wobei die Messung der
Photoperiode durch die endogene Uhr das Timing der saisonalen Lebenszyklusereignisse
(Phanologie) bestimmt. Letztlich ermoglicht dies den Organismen, ginstige
Umweltbedingungen optimal auszunutzen und ungiinstige zu vermeiden3. Bei terrestrischen
Organismen, insbesondere bei Insekten, spielt die Photoperiode eine zentrale Rolle bei der



Induktion der Diapause!l. Unser Ziel war es daher, die Auswirkungen des extremen
photoperiodischen Klimas der Arktis auf die tagliche und saisonale Expression von Genen zu
bestimmen, die im Lebenszyklus von Calanus und Krill eine entscheidenden Rolle spielen
(z.B. Wachstum, Fortpfanzung, Lipidakkumulation, Diapause, Funktionalitat der endogenen
Uhr)

Photoperiodische Kontrolle des Lebenszyklus (Phanologie) - Das mechanistische Wissen
dariiber, wie die Photoperiode wichtige phanologische Ereignisse des marinen Zooplanktons
reguliert, ist rudimentar. Trotz mehr als hundert Jahren Forschung sind die Ausléser fiir die
Diapause bei calanoiden Copepoden, die eine wesentliche Lebensphase fiir boreale und
arktische Arten darstellt, nach wie vor unbekannt”'31>. Dariiber hinaus sind die Prozesse,
welche die Eireifung und die saisonale Lipiddynamik sowohl bei Calanus als auch bei Krill
steuern, noch nicht vollstandig geklart'>16-18 und auch die Rolle der zirkadianen Uhr bei der
Regulierung phanologischer Prozesse in Krill und Calanus ist nicht bekannt, obwohl sie fir
verschiedene terrestrische Arten, insbesondere Insekten, gut beschrieben sind®®. Unser Ziel
war es daher zu untersuchen, inwieweit eine endogene Uhr in Calanus und Krill wichtige
Lebensprozesse in beiden Arten steuert.

1.5 Zusammenarbeit mit anderen Stellen

Zur Realisierung der definierten Arbeitsziele war in der gesamten Projektlaufzeit eine enge
Zusammenarbeit zwischen den beiden Projektpartnern in GroRbritannien und Deutschland
notwendig. Zum fachlichen Abgleich und zur Bewertung der Zwischenergebnisse in der
laufenden Forschung wurden regelmaRige Online-Konferenzen unter Teilnahme der
Verbundprojektleitung und den Mitarbeitern aus den beiden Teilprojekten durchgefiihrt.
Darliber hinaus wurden die Forschungsarbeiten in unserem deutsch/britischen
Verbundvorhaben mit folgenden Kooperationspartnern fachlich begleitet:

Prof. Dr. David Pond, SAMS

Prof. Dr. Finlo Cottier, SAMS

Prof. Dr. Jonathan Cohen University of Delaware

Prof. Dr. Jgrgen Berge, Arctic University of Norway, Tromsg (UiT) und UNIS
Prof. Dr. Janne Sgreide, University Centre in Svalbard (UNIS)

Dr. Malin Daase, UiT

Prof. Dr. David Wilcockson, Aberystwyth University

Dr. S6ren Hafker Universitat Wien

Prof. Dr. Geraint Tarling, British Antarctic Survey (BAS)



Il. Eingehende Darstellung

1.1 Verwendung der Zuwendung und des erzielten Ergebnisses im Einzelnen,
mit Gegeniiberstellung der vorgegebenen Ziele

Biologische Uhren sind fiir alle lebenden Systeme von zentraler Bedeutung. Sie liefern ein Mal
fiir die Zeit, so dass die Organismen zyklische Veranderungen in ihrer Umwelt vorhersehen
und sich an sie anpassen kénnen, wie z. B. die saisonale Futterverfiigbarkeit in polaren
Regionen. Wahrend die genetische Grundlage dieser Uhr bei Landlebewesen gut bekannt ist,
wissen wir bei Meeresorganismen, einschlieflich wichtiger Zooplanktonarten, wie Calanus
und Krill, kaum etwas (ber ihre Funktionalitdt und wie sie wichtige Lebensprozess von
Meeresorganismen steuert. Durch die Messung der Tageslange synchronisiert die zirkadiane
Uhr das Timing der taglichen, aber auch der saisonalen Ereignisse im Lebenszyklus dieser
Organismen als Reaktion auf die Hell-Dunkel-Zyklen der Sonne bzw. die jahrlichen
Veranderungen der Tageslichtdauer (Photoperiodismus). Der problematische Punkt hier ist,
dass die Photoperiode, der entscheidende Steuermechanismus fiir die endogene Uhr und
folglich der Phanologie von Organismen, in geophysikalischen Prozessen, wie der Rotation des
Sonne-Erde-Mond-Systems ihren Ursprung hat, wodurch sie durch den Klimawandel
unbeeinfluft bleibt.

Die Arktis ist durch mehrere Monate permanenter Helligkeit im Sommer, sowie Dunkelheit im
Winter gekennzeichnet, mit unklaren Auswirkungen auf die Funktion der zirkadianen Uhr.
Daruber hinaus werden durch den Klimawandel bedingte geografische Verschiebungen von
Zooplanktonarten polwarts dazu flihren, dass die Organsimen neuen, extremen
Photoperioden ausgesetzt sind, mit bisher unbekannten folgen fiir ihren Lebenszyklus und
ihre Populationsetwicklung. Um zu verstehen, wie sich der Arktische Ozean und seine
Okosysteme verdndern, war das Ziel von CHASE zu untersuchen, wie anpassungsfihig
Zooplanktonorganismen wie Calanus und Krill, die eine tragende Rolle in der funktionellen
Biodiversitat in der Arktis spielen, gegenliber dem Klimawandel sind. Dementsprechend
bestand das Hauptziel des deutschen Teils des CHASE-Projekts darin, die Rolle der
zirkadianen Uhr als Treiber der tdglichen und saisonalen Phanologie von Calanus (C.
finmarchicus) und Krill (T. inermis) zu untersuchen (Q3).

Um dies umzusetzen haben wir die taglichen (i) und saisonalen (ii) molekularen Rhythmen in
Calanus in Abhangigkeit von Umweltparametern untersucht, sowie genetische Mechanismen
identifiziert, die Zusammenhadnge aufzeigen, inwieweit die Phanologie von Calanus mit der
Photoperiode und der zirkadianen Uhr in Verbindung steht (iii).

Unsere Untersuchungen von téglichen molekularen Rhythmen von Calanus in Abhdngigkeit
von Umweltparametern (i) haben gezeigt, dass selbst extrem schwache tégliche
Lichtveranderungen im Hochsommer ausreichen, um die biologischen Prozesse von
Schliisselarten wie C. finmarchicus zu regulieren.



Solare Hell-Dunkel-Zyklen und saisonale Photoperioden untermauern die taglichen und
jahrlichen Rhythmen des Lebens auf der Erde. Die Arktis ist jedoch durch eine mehrmonatige
Dauerbeleuchtung ("Mitternachtssonne") gekennzeichnet. Zwar haben begrenzte Studien
gezeigt, dass mehrere arktische Arten wahrend der Mitternachtssonne einen 24-Stunden-
Aktivitdtsrhythmus aufweisen*!, doch wie die zirkadiane Uhr ohne offensichtliche Tag-
/Nachtzyklen gesteuert wird, ist unbekannt und wird derzeit diskutiert*?43. Um die
Robustheit der molekularen 24-Stunden-Rhythmen wahrend der Mitternachtssonne zu
bestimmen, haben wir Calanus in der Nahe der Sommersonnenwende an einer stdlichen
(74,5° N) meereisfreien und einer nordlichen (82,5° N) meereisbedeckten Station beprobt. Die
Sommersonnenwende ist die Zeit der Mitternachtssonne mit der geringsten tageszeitlichen
Oszillation der Lichtintensitdt und des hochsten Sonnenstandes im Jahresverlauf. Wir
untersuchten die Expression von Uhr-Genen mit quantitativer Real-Time-PCR* und erstellten
ein tagliches Transkriptom von C. finmarchicus an beiden arktischen Stationen**¢, Die mRNAs
der 42 Proben wurden mit durchschnittlich 126 + 5 Millionen Reads (Mittelwert + SE) pro
Probe sequenziert und an das Referenztranskriptom von Lenz et al. (2014)?* angeglichen. Wir
haben die Qualitatsbewertung der Datensdtze und das vollstandige Annotationsverfahren
detailliert beschrieben und die resultierenden Datensatze vollstandig verfligbar gemacht, was
die Moglichkeit bietet, die tagliche Genexpression dieser 6kologisch wichtigen Art in hohen
arktischen Breiten zu untersuchen®*. Wir konnten zeigen, dass im Feld unter diesen
extremen photischen Bedingungen eine tagliche Genexpression der zirkadianen Uhr und ein
weitgehend rhythmisches tagliches Transkriptom existieren**“8, Diese Ergebnisse zeigen, dass
sehr schwache Lichtsignale (Sonne immer iber dem Horizont) ausreichen, um Organismen zu
steuern. Darliber hinaus werden in extrem hohen Breiten und unter Meereis Uhr-Gen- und
Transkriptom-Oszillationen so umorganisiert, dass sie <24h-Rhythmen umfassen®*48, Die
Synchronisation der Organismen mit ihrer Umwelt kann daher so moduliert werden, dass sie
nichtphotische Signale (z. B. Gezeitenzyklen) einschliel$t. Die Fahigkeit des Zooplanktons,
durch extrem schwache Tages- und moglicherweise Gezeitenzyklen synchronisiert zu werden,
kdnnte eine adaptive zeitliche Reorganisation biologischer Prozesse in hohen Breitengraden
bewirken. SchlieBlich deuten tagliche wund ultradiane Oszillationen wichtiger
Stoffwechselprozesse (z. B. Kohlenhydrat- und Lipidstoffwechsel oder Proteolyse) stark auf
das Fortbestehen von Filitterungs- und Atmungsrhythmen wahrend der Mitternachtssonne
hin, was moglicherweise wichtige 6kologische Konsequenzen fir trophische Interaktionen
und biogeochemische Prozesse hat.

Mit unseren Untersuchungen zur ldentifizierung saisonaler molekularer Rhythmen in
Calanus in Abhdngigkeit von Umweltparametern (ii) haben wir mit dem generierten
saisonalen Transkriptom von Calanus aus dem Feld eine hochwertige Ressource fiir die
Untersuchung anueller transkriptomischer Rhythmen dieser Art unter Feldbedingungen
geschaffen.

Wie viele andere Tiere in hohen Breitengraden haben Copepoden, wie Calanus, einen
programmierten Entwicklungsstillstand, die sogenannte Diapause, entwickelt, um mit langen



Perioden begrenzten Nahrungsangebots zurechtzukommen, wahrend Wachstum und
Fortpflanzung zeitlich so abgestimmt sind, dass sie von saisonalen Spitzen in der
Primarproduktion profitieren®3. Die anthropogene Erwarmung fiihrt jedoch zu Verdnderungen
des Zeitpunkts der Phytoplanktonbliite, was auf phdnologische Fehlentwicklungen mit
negativen Folgen fiir das Okosystem des Nordatlantiks hindeutet®. Wihrend die
Mechanismen der Diapause hauptsachlich bei terrestrischen Arthropoden, insbesondere bei
Labormodellarten wie der Fruchtfliege Drosophila, untersucht werden, sind die molekularen
Untersuchungen der Jahresrhythmen bei wildlebenden marinen Arten noch lickenhaft!3, Im
Rahmen des CHASE-Projekts haben wir eine stringente, einjahrige monatliche
Probenahmekampagne von C. finmarchicus in einem schottischen Loch (UK; 56,45°N, 5,18°W)
durchgefiihrt, um ein jahrliches Transkriptom zu erstellen®®. Die mRNA von 36 Proben
(monatliche Triplikate von 25 Individuen) wurde mit einer durchschnittlichen Tiefe von 137
4 Millionen Reads (Mittelwert £ SE) pro Probe tief sequenziert, an das Referenztranskriptom
von Lenz et al. (2014)?* angeglichen und gefiltert. Wir haben die Qualitdt der Datensitze
detailliert bewertet und eine hochwertige Ressource fiir die Untersuchung jahrlicher
transkriptomischer Rhythmen (35.357 Komponenten) in einer wildlebenden, diapausierenden
palagischen Schliisselart bereitgestellt™® und die Datensitze vollstindig verfiigbar
gemacht>'°2, Die (in Arbeit befindliche) Analyse des saisonalen Transkriptoms zeigt eine
tiefgreifende saisonale Regulierung des Transkriptoms, wobei mehr als 90 % der Gene
signifikante jahrliche Rhythmen aufweisen. Gene, die vor, wahrend und nach der Diapause
exprimiert werden, werden identifiziert, und die jahrliche Expression von Genen der
zirkadianen Uhr wird auf der Grundlage von RNA-Sequenzierungs- und quantitativen Real-
Time-PCR-Ergebnissen untersucht. Die molekularen Ergebnisse werden im Lichte der
monatlichen Ergebnisse der Zusammensetzung der Gemeinschaftsstadien, der GréRe der
Individuen und der Umweltparameter diskutiert. Der Artikel, der diese Ergebnisse beschreibt,
ist in Vorbereitung.

Wir haben ein Lichtexperiment im Labor durchgefiihrt, um ein mechanistisches Verstandnis
dariiber zu erlangen, wie die Phdnologie von C. finmarchicus mit der Photoperiode in
Verbindung mit der zirkadianen Uhr zusammenhangt (iii).

Die Messung der Tageslinge durch die zirkadiane Uhr ist entscheidend fur die
Synchronisierung der Jahresrhythmen®!., Das mechanistische Wissen dariiber, wie die
zirkadiane Uhr und die Photoperiode wichtige phanologische Ereignisse von marinen
Zooplanktonarten regulieren, ist jedoch rudimentdr. Wir haben ein Laborexperiment
durchgefihrt, um zu charakterisieren, wie die zirkadiane Uhr in der Lage ist, die Photoperiode
entsprechend der Jahreszeit zu verfolgen und physiologische Prozesse wie das Verhalten zu
steuern. Zu diesem Zweck haben wir die Auswirkungen der Tagesldange (konstante Dunkelheit
vs. kurzer Tag vs. langer Tag) auf die zirkadiane Uhr und den taglichen Verhaltensrhythmus
von Copepoden in zwei verschiedenen Jahreszeiten experimentell getestet. Die beiden
Jahreszeiten wurden so gewahlt, dass sie mit zwei sehr unterschiedlichen physiologischen
Stadien der Copepoden (ibereinstimmen: aktiv wahrend des Frihlingsexperiments, in



Diapause wahrend des Herbstexperiments. Wir fihrten diese Experimente an der SAMS in
Schottland durch, die von Dr. Kim Last geleitet wird. Das Verhalten der Organismen wurde
kontinuierlich mit einem Infrarot-Detektionssystem (TriKinetic) gemessen, das wir so
angepasst haben, dass es Organismen auf zwei Ebenen von einer 48 cm hohen Wassersaule
erkennt. Dieses System hat sich bei der Erfassung des tdglichen vertikalen
Bewegungsverhaltens von Copepoden als effektiv erwiesen. Mit Hilfe der quantitativen
Echtzeit-PCR-Technik untersuchten wir die Gene der zirkadianen Uhr unter den
unterschiedlichen Lichtverhaltnissen in den beiden Jahreszeiten. Die Proben wurden
erfolgreich verarbeitet. Die Auswertung der Ergebnisse dieser Studie ist noch nicht
abgeschlossen. Die Ergebnisse zeigen, dass der Laboransatz fiir die Untersuchung der Funktion
und Synchronisierung der zirkadianen Uhr und des Tagesverhaltens durch Licht geeignet ist.
Der Artikel, der diese Ergebnisse beschreibt, ist in Vorbereitung.

1.2 Wichtigste Positionen des zahlenmaRigen Nachweises
Im deutschen Teil des Verbundprojekt CHASE ist der wesentliche Teil der Kosten durch

Personalausgaben in der Position 0812 — Beschéftigte (E12-15) entstanden. An zweiter Stelle
folgten Ausgaben fiir die Position 0835 - Vergabe von Auftragen, welche fiir die Sequenzierung
der taglichen Calanus und Krill Transkriptome entstanden ist, sowie fiir die Sequenzierung des
saisonalen Calanus Transkriptoms. Es folgten die Ausgaben fiir Dienstreisen (Position 0834)
um die bei unserem englischen Kooperationpartner am SAMS, in Oban, geplanten
Laborexperimente mit Calanus zu realisieren sowie die geplanten Expeditionen in die Arktis
durchzufiihren. Der letzte wichtige Ausgabenpunkt stellen die Verbrauchsmittel dar (Position
0843), die in erster Linie durch die kostenintensiven molekularen Arbeiten entstanden sind.

1.3 Notwendigkeit und Angemessenheit der geleisteten Arbeit
Die geleistete Arbeit mit den verwendeten Ressourcen entsprach der im Projektantrag

formulierten Arbeits- und Ressourcenplanung und sind daher als notwendig und angemessen
zu beurteilen, da alle wesentlichen, im Arbeitsplan formulierten Aufgaben erfolgreich
bearbeitet wurden.

1.4 Voraussichtlicher Nutzen, insbesondere der Verwertbarkeit des

Ergebnisses im Sinne des fortgeschriebenen Verwertungsplans
Das CHASE-Projekt hat wesentlich zu unserem Verstiandnis des Lichtklimas in hohen

Breitengraden und der damit verbundenen biologischen Reaktionen wahrend der Polarnacht
beigetragen. Die enge Zusammenarbeit zwischen vielen CHASE-Partnern hat zu dem Buch
"Polar Night Marine Ecology" gefiihrt, bei dem das CHASE-Team entweder federfiihrend war
oder zu mehreren Kapiteln beigetragen hat>3. Die wichtigste Erkenntnis ist, dass die Sonnen-
und Mondzyklen der Dammerung auch dann biologisch relevant sind, wenn die Sonne zur
Mittagszeit unter dem Horizont steht. So hat unsere Arbeit an wanderndem Krill wahrend des
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Winters gezeigt, dass die solaren/lunaren Oszillationen ausreichen, um zirkadiane
Veranderungen der visuellen Empfindlichkeit zu bewirken, die bei Rauber-Beute-
Interaktionen von o©kologischer Bedeutung sind>. Wir zeigen auBerdem, dass die
Photoperiode generell eine wichtige Rolle bei der Schwimmaktivitdt von Calanus spielt und
dass die Lichtempfindlichkeit mit zunehmendem Breitengrad abnimmt, eine Reaktion, die
durch das Geschlecht®, das Lebensstadium und die Art moduliert wird und bei der die
saisonale Bestrahlungsstarke des Sonnenlichts die Tiefe des Zooplanktons steuert, was
Auswirkungen auf die Anfilligkeit gegeniber visuellen Rdubern hat>®.

Das CHASE-Projekt zielte schon immer darauf ab, das Verhalten mit der Genexpression zu
verknipfen, was nun in mehreren Veroffentlichungen und Datenarchivbeitrdagen realisiert
wurde. Beim Ubergang von der Polarnacht zur Mitternachtssonne haben wir detailliert
nachgewiesen, dass die taglichen Transkriptomrhythmen in C. finmarchicus fortbestehen, was
darauf hindeutet, dass auch die subtilen Lichtveranderungen in Jahreszeiten mit extremen
photischen Bedingungen ausreichen, um die Uhr zu stellen und tagliche biologische Prozesse
aufrechtzuerhalten®#>48,  Dartiber hinaus sind in sehr hohen Breitengraden die
gezeitenabhdngigen Transkriptomrhythmen fast so zahlreich wie die taglichen Rhythmen
unter dem Meereis, was die Plastizitdt/Anpassungsfahigkeit der rhythmischen Genexpression
bei dieser Art offenbart. Wir zeigen, dass rhythmische Transkripte an allen wichtigen
Stoffwechselprozessen beteiligt sind, was auf das Fortbestehen physiologischer Rhythmen (z.
B. Fressen und Atmung) mit potenziell wichtigen o©kologischen Folgen fiir trophische
Interaktionen und biogeochemische Prozesse schlieflen ldsst.

Wir arbeiten weiter an den saisonalen transkriptomischen Zyklen in der leicht zuganglichen
lokalen Population von C. finmarchicus in Loch Etive und verfliigen nun Uber qualitativ
hochwertige Daten, die eine tiefgreifende Umstrukturierung der Genexpression zwischen
dem aktiven und dem Diapausenstadium von C. finmarchicus zeigen (Payton et al. in
Bearbeitung). Diese Daten spiegeln sich in den Ergebnissen von Verhaltensbeurteilungen in
hohen Breitengraden (Framstralle) wider, was darauf schlieBen lasst, dass die Ergebnisse nicht
spezifisch fir Loch Etive sind®’. Ein umfassendes Verstdndnis der saisonalen
Transkriptomregulierung bei dieser Art wird letztlich den Weg zur Entschliisselung des
Auslosers der Diapause ebnen.

SchlieRlich haben wir einen Grofteil der Daten zusammengefiihrt und ein dynamisches
Optimierungsmodell fiir die Lebensgeschichte von C. finmarchicus entwickelt, um zu
verstehen, wie das Uberleben maximiert werden kann. Die Entscheidungen basieren auf
empirischen Beobachtungen (Bestrahlungsstarke, Nahrungsverfiigbarkeit und
Pradationsrate), wobei die wichtigsten Parameter innerhalb des Modells variiert werden
konnen, um hohere polare Breitengrade zu repradsentieren, aber unter Beibehaltung des
gleichen thermischen Regimes, d. h. Anderungen der Bestrahlungsstirke oder des Zeitpunkts
der Frihjahrsblite mit Sensitivitatsanalysen zur Stoffwechselrate in Ruhe. Letztendlich wird
das Modell es uns ermoglichen, die vertikale Verteilung und den Zeitpunkt des Beginns der
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Diapause fir einzelne Copepoden im CV-Stadium als Funktion des inneren Zustands, der
Lebensgeschichte und der Umwelt vorherzusagen.

I1.5 Wahrend der Durchfiihrung des Vorhabens dem ZE bekannt gewordenen
Fortschritts auf dem Gebiet des Vorhabens bei anderen Stellen

keine

1.6 Erfolgte oder geplante Veroéffentlichungen der Ergebnisse

Im Projektzeitraum erfolgte Veréffentlichungen des deutschen Projektpartners:

Payton, L., Noirot, C., Last, K.S., Grigor, J., Hippe, L., Conway, D.V.P., Dannemeyer, M., Suin,
A., and Meyer, B. (2022). Annual transcriptome of a key zooplankton species, the copepod
Calanus finmarchicus. Ecology and Evolution, 12, 2. https://doi.org/10.1002/ece3.8605

Meyer, B., Hippe, L. and Payton, L. (2021) Timing requires the right amount and type of light.
Nature Ecology & Evolution, News and Views. http://doi.org/10.1038/s41559-020-01373-0

Payton, L., Hiippe, L., Noirot, C., Hoede, C., Last, K.S., Wilcockson, D., Ershova, E., Valiére, S.,
and Meyer, B. (2021). Widely rhythmic transcriptome in Calanus finmarchicus during the high
Arctic summer solstice period. iScience, 24. https://doi.org/10.1016/].isci.2020.101927

Payton, L., Noirot, C., Hoede, C., Hlippe, L., Last, K., Wilcockson, D., Ershova, E.A., Valiere, S.,
and Meyer, B. (2020). Daily transcriptomes of the copepod Calanus finmarchicus during the
summer solstice at high Arctic latitudes. Scientific Data, 7, 415.
https://doi.org/10.1038/s41597-020-00751-4

Hippe, L., Payton, L., Last, K., Wilcockson, D., Ershova, E., and Meyer, B. (2020). Evidence for
oscillating circadian clock genes in the copepod Calanus finmarchicus during the summer
solstice in the high Arctic. Biology Letters, 16, 20200257.
https://doi.org/10.1098/rsbl.2020.0257

Noch geplante Veroffentlichungen for 2022 und dariiber hinaus:

Payton, L., Last, K.S., Noirot, C., Grigor, J., Hippe, L., Conway, D.V.P., Dannemeyer, M., and
Meyer, B. Deep annual transcriptomic regulation revealed in a key zooplanktonic species.

Payton, L., Hippe, L., Meyer, B., Grigor, J., and Last, K.S. Active and diapausing behaviour and
clock genes expression of C. finmarchicus in the lab.
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https://doi.org/10.1002/ece3.8605
http://doi.org/10.1038/s41559-020-01373-0
https://doi.org/10.1016/j.isci.2020.101927
https://doi.org/10.1038/s41597-020-00751-4
https://doi.org/10.1098/rsbl.2020.0257

Payton, L., Bahlburg, D., Daase, M., ..... and Meyer, B., & Last, K.S. Investigation of the circadian
clock gene expression in the northern krill during the high Arctic polar night.

Datensdtze:

Payton, L., Noirot, C., Last, K.S., Grigor, J., Hlippe, L., Dannemeyer, M., Suin, A., and Meyer,
B. (2022). BioProject PRINA734260. Deep sequencing of the annual transcriptome of a key
zooplanktonic species: The copepod Calanus finmarchicus. NCBI Sequence Read Archive.
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/bioproject/734260

Payton, L., Noirot, C., Last, K.S., Grigor, J., Hlippe, L., Dannemeyer, M., Suin, A., and Meyer,
B. (2022). Deep sequencing of the annual transcriptome of a key zooplanktonic species: The
copepod Calanus finmarchicus. Figshare. Collection.
https://doi.org/10.6084/m9.figshare.c.5450397

Payton, L., Noirot, C., Hoede, C., Hiippe, L., Last, K., Wilcockson, D., Ershova, E.A., Valiere, S.,
and Meyer, B. (2020). BioProject PRINA628886. Calanus finmarchicus transcriptome during
the Arctic summer solstice. NCBI Sequence Read Archive.
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/bioproject/PRINA628886

Payton, L., Noirot, C., Hoede, C., Hlppe, L., Last, K., Wilcockson, D., Ershova, E.A., Valiére, S.,
and Meyer, B. (2020). Daily transcriptomes of the copepod Calanus finmarchicus during the
summer solstice at high Arctic latitudes. Figshare. Collection.
https://doi.org/10.6084/m9.figshare.c.5127704.v1

Vortrage auf Konferenzen:

November 2021. « CAO End of Programme Events », online.
Talk: « Molecular rhythms in key Arctic zooplankton species, CHASE project results » Payton
etal.

November 2021. « Sea-ice seminar », Alfred Wegener Institute, Germany, online.
Talk: « The circadian clock and transcriptomic rhythms in a key zooplankton species during the
high Arctic summer solstice » Payton et al.

October 2021. 47" congress of the Francophone Society of Chronobiology (SFC 2021),
Bordeaux, France.

Talk (in french): « L’horloge circadienne et les rythmes transcriptomiques chez une espece
zooplanctonique clé pendant le jour polaire Arctique. » Payton et al.

October 2021. Seminar for the « Arctic Seasonal Timekeeping Initiative (ASTI) » group, UiT the
Arctic University of Norway, Troms@, Norway, online, open access.

Talk: « The circadian clock and transcriptomic rhythms in a key zooplankton species during the
high Arctic summer solstice » Payton et al.

March 2021. Congress « Arctic Science Summit Week 2021 », Lisbon, Portugal, online.
Talk: « Widely rhythmic transcriptome in Calanus finmarchicus during the high Arctic summer
solstice. » Payton et al.
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https://www.ncbi.nlm.nih.gov/bioproject/PRJNA628886
https://doi.org/10.6084/m9.figshare.c.5127704.v1

January 2020. « Changing Arctic Ocean annual science meeting », Postdam, Germany.

Talk: «Chronobiology of changing Arctic Sea Ecosystems (CHASE). CHASEing Arctic Copepods
& Krill » Meyer et al.

Poster: « Circadian clock gene oscillations of Calanus finmarchicus during the Arctic Midnight
Sun. » Hippe et al.

Publication of conference summary (French):

Payton, L., Hippe, L., Noirot, C., Hoede, C., Last, K., Wilcockson, D., Ershova, E., Valiere, S., and
Meyer, B. (2021). L’horloge circadienne et les rythmes transcriptomiques chez une espéece
zooplanctonique clé pendant le jour polaire Arctique. Médecine Sommeil 18, 192-193.
https://doi.org/10.1016/j.msom.2021.10.020
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