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Aus dem Institut fiir Meereskunde der Universitit Kiel

Uber die physiologischen Wirkungen des Brackwassers
(Nach Versuchen an der Miesmuschel Mytilus edulis)

Von Carl Sch’lieper

1. Einleitung

Die urspriinglichen Meerestiere (die stenohalinen marinen Evertebraten) sind an ein
Meerwasser von etwa §0—40°/y, Salzgehalt angepal3t, dessen osmotische Konzentration
das g—4fache derjenigen der menschlichen Kérperflissigkeiten betrdgt. Da sie iiber
keinerlei osmoregulatorische Fiahigkeiten verfiigen, sind bei ihnen Innen- und AuBen-
medium isotonisch. Werden sie in Brackwasser (d. h. verdiinntes Meerwasser) tiberfiihrt,
so pallt sich die osmotische Konzentration ihres Innenmediums meist innerhalb weniger
Stunden an die des verdnderten AuBenmediums an. Relativ wenige marine Arten
vertragen aber eine stidrkere Herabsetzung der osmotischen Konzentration des Innen-
mediums auf die Dauer. Nur ein kleiner Teil der urspriinglichen Meeresevertebraten ist
dementsprechend in Brackwasser von beispielsweise 15%/,, Salzgehalt lebensfahig, obgleich
die meisten nicht im Meere beheimateten Tierarten keineswegs eine héhere osmotische
Konzentration in ihren Korpersiften besitzen (vergl. Tafel 10).

Die Untersuchung der Tierwelt der Ostsee und anderer Brackwassergebiete hat uns
gelehrt, in welchem Malle die Artenzahl der marinen Tiere in Brackwasser mit zuneh-
mender Verdiinnung abnimmt (Brandt 1897, Remane 1940, u. a.). So sind beispiels-
weise von 27 in der Nordsee lebenden Echinodermenarten in der westlichen Ostsee bei
etwa 15—20°/,, Salzgehalt nur noch 8 Arten lebensfihig. AuBerdem zeigen manche
dieser in das Brackwasser vorgedrungenen Arten eine deutliche GréB3enabnahme.

Wir kénnen diese Erscheinungen im einzelnen nur erkliren, wenn wir den Mechanis-
mus der physiologischen Wirkung des Brackwassers auf die in ihm lebenden marinen
Arten verstehen. Dazu ist es aber notwendig, den EinfluB3 der Salzkonzentration des
Brackwassers auf die Zusammensetzung der Korpersifte, den Stoffbestand und den
Stoffwechsel der Gewebe der betreffenden Tiere zu kennen. Frithere Untersuchungen
des Verfassers haben gezeigt, dal manche euryhalinen Arten in Brackwasser nur deshalb
lebensfdhig sind, weil sie hier — im Gegensatz zu ihrem Verhalten in unverdiinntem
Meerwasser — ein hypertonisches Innenmedium aufrechterhalten. Gleichzeitig zeigen
diese Arten in Brackwasser eine betrdchtliche Atmungssteigerung (Schlieper 1929).
Der Gedanke liegt nahe, diese Zunahme der Atmungsintensitit in Brackwasser zunéchst
einmal auf Grund einer ,,gegen den Wassereinstrom von auflen wirkenden osmotischen
Arbeitsleistung‘ zu erkldren, denn es ist ja sicher, daB mit dem Auftreten einer aktiven
Osmoregulation in Brackwasser eine gewisse Erhthung des Energieverbrauchs verbunden
ist. Es ist aber fraglich, ob die beispielsweise bei der Strandkrabbe Carcinus maenas in
Brackwasser von mir beobachtete aulerordentliche Atmungssteigerung allein durch den
osmoregulatorischen Energieverbrauch verursacht wird (Schlieper 1942, S. 241—242).

Aus diesen Grinden halte ich es fur notwendig, die Frage nach den physiologischen
Wirkungen des Brackwassers auf marine Organismen erneut zur Diskussion zu stellen
und an einem euryhalinen marinen Evertebraten, der keine osmoregulatorischen Fihig-
keiten besitzt, zu untersuchen. Als Versuchstier habe ich die euryhaline poikilosmotische
Miesmuschel Mpytilus edulis gewihlt, die sowohl in reinem Meerwasser wie auch in
Brackwasser lebensféhig ist.
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2. Material und Methoden

Die fiir die Untersuchungen benutzten Miesmuscheln stammten aus der Nordsee (Sylt),
aus der Ostsee (Kieler Forde) und aus dem Nord-Ostsee-Kanal. Die Nordsee-Muscheln
lieferte die ,,Biologische Anstalt Helgoland‘“ aus List auf Sylt. Die Kieler Muscheln und
die Kanal-Muscheln wurden von uns selbst bei Ausfahrten mit Forschungskutter,,Siid-
fall* beschafft. Simtliche Muscheln wurden vor und wihrend der Untersuchungen in
Meer- bzw. Brackwasser gehalten, das jeweils etwa den gleichen Salzgehalt wie das
Wasser der Fundstelle hatte. Die Nordsee-Muscheln wurden in Nordseewasser von
30%/y, Salzgehalt oder in Ostseewasser gehalten, dessen Salzgehalt durch Zugabe der
fehlenden Salzmengen (entsprechend den Angaben von Lyman und Fleming 1940)
auf die gleiche Hohe gebracht worden war. Die Muscheln aus der Kieler Férde wurden
in Ostseewasser von 15%,, Salzgehalt und die aus dem Kanal in solchem von 10%,,
Salzgehalt gehalten.

Die osmotischen Konzentrationen der Innen- und AuBlenmedien wurden durch
Messung der Gefrierpunktserniedrigung mit dem Kryoskop fiir kleine Fliissig-
keitsmengen von Burian und Drucker bestimmt (vergl. die Beschreibung der Me-
thode bei Schlieper 1955, S. 86—8%).

Auf die Bestimmung des Sauerstoffverbrauches ganzer Tiere wurde verzichtet, da
frithere Untersuchungen ergeben haben, daB3 die Atmungsintensitdt der Miesmuschel
aulBlerordentlich von ihrem Ernidhrungszustand und der Gonadenentwicklung abhingig
ist (vergl. Schlieper 1929, S. 496). Dagegen wurden zahlreiche Messungen der
Gewebeatmung durchgefiihrt. Als besonders geeignet erwies sich die manometrische
Bestimmung des Sauerstoffverbrauchs isolierter Kiemenstiicke mit Hilfe der Warburg-
Apparatur. Es wurden einfache Atmungsgefile von 15 ml Fassungsvermoégen mit
seitlichem Ansatzstutzen benutzt. In den Ansatzstutzen wurden zur Absorption der
entstehenden Kohlensdure 0,2 ml 10%ige Kalilauge gefiillt. In jeden Atmungstrog
wurden etwa 100 mg frisches Gewebe in 2 ml Seewasser bzw. Brackwasser gebracht.
Bei dieser Methode war der Sauerstoffverbrauch des iiberlebenden Gewebes tiber drei
bis vier Stunden hinreichend konstant. Es wurde jeweils drei Stunden mit halbstiindigen
Ablesungen gemessen (vergl. auch die Beschreibung der Methode bei Schlieper 1955,
S. 74—75)- .

Die mechanische Aktivitdt des Cilienschlages der Kiemen wurde nach
der Methode von Gray (1928) bestimmt. Hierbei wurde jeweils ein ganzes Kiemenblatt
in einer mit Meerwasser bzw. Brackwasser gefiillten Wachsschale horizontal festgesteckt
und die Geschwindigkeit gemessen, mit welcher ein auf die Kiemenfliche gelegtes
leichtes Staniolplédttchen von 1 mm?2 iiber eine Strecke von 10 mm fortbewegt wurde.

Die Herzfrequenz wurde an jungen 10—15 mm langen Exemplaren von gelblicher
Schale bestimmt. Im durchfallenden Licht wurden die Herzkontraktionen direkt durch
die hinreichend durchsichtigen Schalen beobachtet und mit der Stoppuhr gezihlt. Bei
allen MeBreihen wurde stets die Genauigkeit der erhaltenen Werte gepriift. Alle ange-
gebenen Werte sind also ausgeglichene Mittelwerte, von denen jeweils unter Beniitzung
der Methode der kleinsten Quadrate der mittlere Fehler (des Mittelwertes) berechnet
wurde.

3. Die osmotische Konzentration des Innenmediums der Miesmuschel

Bei den geplanten Versuchen war es besonders wichtig, dafl nur Muscheln untersucht
wurden, bei denen keinerlei Unterschiede in den osmotischen Konzentrationen des
Innen- und AuBlenmediums bestanden. Es sollte ndmlich auf jeden Fall das Vorhanden-
sein und die Mitwirkung von osmotischen Vorgingen und osmotischen und osmoregu-
latorischen Arbeitsleistungen ausgeschaltet werden. Aus diesem Grunde wurde bei einer
Anzahl der Versuchstiere die Gefrierpunktserniedrigung im Innen- und AuBlenmedium
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gemessen. Die in Tabelle 1 (vgl. Tafel 13a) wiedergegebenen Werte beweisen einwand-
frei, daB sowohl bei langfristig wie auch bei kurzfristig angepaften Miesmuscheln
Isotonie zwischen Innen- und AuBenmedium besteht. Bei direkter Uberfithrung einer
Miesmuschel aus Nordseewasser in Ostseewasser und umgekehrt ist spétestens nach
24 Stunden ein vollstindiger osmotischer Konzentrationsausgleich eingetreten. Aller-
dings — darauf sei an dieser Stelle bereits hingewiesen — besagen diese Beobachtungen
iiber den kurzfristigen osmotischen Ausgleich zwischen dem zirkulierenden Innenmedium
und dem jeweiligen AuBenmedium nichts iiber die Hydratation und die kolloidale
Struktur des Protoplasmas der untersuchten Miesmuscheln.

Tabelle 1
Die Beziehungen zwischen den osmotischen Konzentrationecn
des AuBlen- und Innenmediums bei Mytilus edulis

Herkunft Dauer AuBenmedium Innfzn-

der Tiere der Anpassung 286’”]_”* medium
lo | A°C A C
Nordsee — 30,29 1,64 1,66
Nordsee — 30,29 1,64 1,66
Ostsee 24 Std. 29,66 1,61 1,63
Ostsee — 17,51 0,94 0,96
Ostsee — 17,51 0,94 0,94
Ostsee — 15,23 0,81 0,82
Nordsee 24 Std. 15,23 0,81 0,81
Ostsee - 14,47 0,77 0,77
Ostsee 24 Std. 9,63 0,51 0,51
Ostsee 6 Tage 6,88 0,37 0,35

4. Die Atmungsintensitit des Gewebes lang angepaBter
Miesmuscheln

Die oben berichteten Gefrierpunktsbestimmungen haben gezeigt, daB bei unseren
Versuchstieren Isotonie zwischen Innen- und AuBlenmedium besteht. Untersuchen wir
also die Abhéngigkeit des Gewebestoffwechsels von der Salzkonzentration des AuBen-
mediums, so priifen wir gleichzeitig auch seine Abhidngigkeit von der
osmotischen Konzentration des Innenmediums. Bei dem Vergleich des Ge-
webestoffwechsels der Miesmuschel mit dem anderer Tiere, insbesondere héherer land-
lebender Tiere, interessiert besonders letztere Beziehung.

Wenn wir die isolierten Kiemen im Meerwasser des Fundortes bei 15° C atmen lassen,
so betridgt der Sauerstoffverbrauch pro Stunde und 100 mg Trockengewicht bei der
Nordsee-Miesmuschel in Meerwasser von 30°/,, Salzgehalt 82 4+ 2 mm3 und bei der
Ostsee-Miesmuschel in Brackwasser von 15°/, Salzgehalt 138 + 2 mm3 (Tab. 2). Aus
diesen Werten geht also hervor, daB3 die Atmungsintensitit der lang an Brackwasser
angepalten Miesmuscheln auBerordentlich erhéht ist (um 68%,), ohne daB irgendeine
osmotische Arbeitsleistung zur Erklirung herangezogen werden kann. Um jeden nur
moglichen Einwand gegen die Richtigkeit dieser Beobachtung ausschalten zu kénnen,
habe ich die gleichen Messungen in kiinstlichem Seewasser (in der von Lyman und
Fleming angegebenen Zusammensetzung), in Seewasser mit einem Zusatz von 0,2%

Legende zu der nebenstehenden Tafel 10

Schematische Darstellung der osmotischen Konzentrationen (Gefrierpunktserniedrigungen) in den

Koérperfliissigkeiten und AuBenmedien der Tiere. (Aus den Werten ist deutlich zu ersehen, daB} die

Konzentration eines Brackwassers von 15°/,, Salzgehalt noch héher ist, als die des Innenmediums

aller Tiere mit Ausnahme der marinen Evertebraten und Elasmobranchier. WeiBle Teile der Balken
bei Haien und Rochen = durch Harnstoff verursachte Anteile der Gesamtkonzentration.)
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Glucose und schlieBlich auch in ,,Blut‘ wiederholt, das durch Anschneiden des Mantel-
randes lang angepalBter Muscheln gewonnen worden war. In jedem Falle {ibertraf die

Gewebeatmung der Brackwasser-Muscheln bei weitem die der ,,normalen Individuen‘‘
(Tab. 3).

Tabelle 2
Der Sauerstoffverbrauch des Kiemengewebes lang angepaliter Mies-
muscheln in Meerwasser von 30 bzw. 15°,, Salzgehalt bei 15° C.
(Lénge der Muschel = 5,5—6,5 cm)

Herkunft Salzgehalt | Atmung mm? Oy/h/100mg Trockengew.
der Tiere des Mediums

Einzelwerte ‘ Mittelwerte

Nordsee 30°%/49 66/79/87/78/90/85
78/73/82/72/69/81
71/84/93/82/87/92
87/89/91/81/94 8242
Ostsee 15%0 123/124/146/152/140
127/154/136/128/136
137/136/146/144/139
141/140[141/135/138 138+2

Wurde allerdings der Salzgehalt des AuBenmediums noch weiter herabgesetzt, so
wurde die Intensitit der Gewebeatmung nicht weiter gesteigert. Nach Uberfithrung der
Ostsee-Miesmuscheln aus Brackwasser von 15°/,, Salzgehalt in solches von 10%, Salz-
gehalt war in den ersten Stunden der Sauerstoffverbrauch des Kiemengewebes kaum
verdandert, um dann allerdings im Laufe einer zehntigigen Anpassung auf im Mittel
109 mm?3/h/100 mg Trockengewicht zu sinken. Miesmuscheln, die im Nord-Ostsee-Kanal
langfristig an Brackwasser von etwa 10°/,, Salzgehalt angepalBt waren, zeigten etwa die
gleiche Gewebeatmung, die aber immerhin die Gewebeatmung der an Meerwasser von
30%yo Salzgehalt lang angepaBten Nordsee-Miesmuscheln noch tibertraf.

5. Die Abhidngigkeit der Atmungsintensitdt von der Temperatur

Die bisher mitgeteilten Messungen des Gewebestoffwechsels wurden simtlich bei
15° C ausgefithrt. Die Muscheln waren vorher im Aquarium jeweils mindestens eine
Woche an diesen Temperaturbereich angepa3t worden. Da aber die Méglichkeit besteht,
daB der Gewebestoffwechsel der Nordsee- und Ostsee-Miesmuscheln in verschiedener
Weise von der Temperatur beeinflut wird, habe ich wihrend éines ganzen Jahres die
Temperaturabhingigkeit des Gewebestoffwechsels beider Miesmuschelgruppen unter-
sucht. Die Ergebnisse dieser zahlreichen Versuche zeigen eindeutig, daf3 die Atmungs-
intensitidt des Gewebes lang angepaBiter Brackwasser-Muscheln in jedem Falle die der
,,normalert Muscheln® betrdchtlich iibertrifft (Tafel 11a und b). Allerdings ist der
Sauerstoffverbrauch des Gewebes einer Miesmuschel im Sommer (Juli und August) und
im Winter (Januar und Februar) bei der gleichen Temperatur verschieden. Diese Er-
scheinung der jahreszeitlichen Temperaturakklimatisation, welche auch von anderen
eurythermen Tiergruppen bekannt ist (vergl. Schlieper 1952), bewirkt ja, daB die

Legende zu der nebenstehenden Tafel 11

a. Die Beziehungen zwischen dem Sauerstoffverbrauch des Kiemengewebes und der Temperatur
des AuBenmediums bei langangepaBten Miesmuscheln aus Meer- und Brackwasser. (Die angegebenen
Werte sind Mittelwerte aus einer groBen Anzahl von Messungen.)

b. Der EinfluBl der jahreszeitlichen Temperaturakklimatisation auf die Atmung des Kiemengewebes

von Mpytilus edulis. (Die angegebenen Werte sind Mittelwerte aus zahlreichen Messungen.)
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Tabelle g
Der Sauerstoffverbrauch des Kiemengewebes lang angepaBter
Miesmuscheln in verschiedenen Medien bei 15° C.

0O2-Verbrauch

Herlu'lnft Medium mm?3/h/100 m|
der Tiere Tro/ckfangew.g
Nordsee Meerwasser
S = 30%00 8242
kiinstliches Meerwasser
S = 30%/40 81 i3
Meerwasser
S = 30%y + 0,2 g Glucose/l 10744
Blut von Nordseemuscheln 7944
Ostsee Brackwasser
S = 150 13842
kiinstliches Brackwasser
S =15 133£3
Brackwasser
S = 15° + 0,2 g Glucose/l 14243
Blut von Ostseemuscheln 13945

Stoffwechselintensitidt unabhéngig von den jahreszeitlichen Temperaturunterschieden
annihernd die gleiche Hohe beibehilt oder dafl doch zumindest die durch die verschiedene
Temperatur an sich bedingten Unterschiede verringert werden. Der gleiche adaptive
ProzeB3 hat zur Folge, daB3 die Atmungsintensitdt des Miesmuschelgewebes im Winter
bei derselben mittleren Versuchstemperatur von 10° C héher ist als im Sommer. Dies
trifft sowohl fiir die Nordsee- als auch fiir die Ostsee-Miesmuschel zu. Die hierdurch
bewirkten Verdnderungen der Atmungsintensitit sind aber in keinem Falle so groB3,
daB3 der durch den Salzgehalt des AuBenmediums bedingte Unterschied aufgehoben
wird. (O,-Verbrauch in mm3/h/100 mg Trockengewicht: Ostsee-Mytilus im Winter =
102 + 4 und im Sommer = 80 4 2, Nordsee-Mytilus im Sommer = 51 4+ 1 und im
Winter = 61 + 2). Wir kénnen also endgiiltig sagen, daf3 die Intensitdt des Gewebe-
stoffwechsels der Brackwasser-Miesmuschel bei gleicher Temperatur stets héher ist als
der der normalen Miesmuschel.

6. Der EinfluBl einer Verdnderung des Salzgehaltes im
AuBenmedium auf die Atmungsintensitdt

Wenn ich den Salzgehalt des AuBenmediums einer intakten Miesmuschel plotzlich
stark verdndere, so schlieBt die Muschel ihre Schalen fiir kiirzere oder lingere Zeit.
Trotzdem besteht, wie oben gezeigt worden ist, in der Regel nach héchstens 24 Stunden
wieder vollstandige Isotonie zwischen Innen- und AuBenmedium. Unsere in der Uber-
schrift unseres Abschnittes enthaltene Fragestellung kann also auch so formuliert werden:
Welchen EinfluB hat eine Verdnderung der ,normalen osmotischen Konzentration
des Innenmediums auf die Atmungsintensitidt des Gewebes?

Uberfiihrt man im Experiment direkt Kiemengewebe von Nordsee-Miesmuscheln aus
Meerwasser von 80°/,, Salzgehalt in Brackwasser von 15 9y, Salzgehalt und miB3t nach
nur einstiindiger Anpassung die Atmung manometrisch, so erhilt man einen Sauerstoff-
verbrauch von im Mittel 97 4+ 4 mm®/h/1o0 mg Trockengewicht (gegeniiber
82 4+ 2 mm?h/100 mg Trockengewicht vor der Uberfithrung). Das bedeutet also, daB
die Gewebeatmung trotz des bei der kurzfristigen Verinderung des Salzgehaltes im
AuBenmedium sofort einsetzenden osmotischen Ausgleiches keineswegs herabgesetzt,
sondern im Gegenteil um etwa 189, gestiegen ist. Durch diese kurzfristige Zunahme hat
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die Gewebeatmung der Muscheln allerdings noch nicht die Hohe der lang an ein
Brackwasser von 15%,, Salzgehalt angepaBlten Ostsee-Muscheln erreicht der mit
138 + 2 mm?3/h/100 mg Trockengewicht um etwa 689, iiber dem der an 30/, Salz-
gehalt lang angepalBten Nordsee-Miesmuscheln liegt. Auch nach 24stiindiger Anpassung
ist die Atmungsintensitit des Gewebes nicht weiter gestiegen, sondern im Mittel sogar
etwas zuriickgegangen, ndmlich auf 91 4+ 1 mm?3/h/100 mg Trockengewicht. Da nach
24 Stunden ganz sicher ein vollstindiger osmotischer Ausgleich eingetreten ist, miissen
wir schlieBen, daB3 die wesentlich hohere Atmungsintensitit der Ostsee-Miesmuschel
nicht eine direkte Folge der geringeren osmotischen Konzentration ihres Innenme-
diums ist.

Uberfiithren wir umgekehrt das Kiemengewebe von Ostsee-Miesmuscheln aus Brack-
wasser von 15°%,, Salzgehalt in Meerwasser von 30°%/,, Salzgehalt und messen nach nur
einstiindiger Anpassung die Atmung manometrisch, so erhalten wir einen Sauerstoff-
verbrauch von im Mittel 102 &+ 6 mm?3/h/100 mg Trockengewicht. Die Gewebeatmung
ist also unter diesen Bedingungen um etwa 269, herabgesetzt. Nach 24 Stunden finden
wir fast den gleichen Wert, nur hat die Schwankungsbreite etwas abgenommen:
102 4+ 4 mm3/h/100 mg Trockengewicht. Trotz dieser relativ betrichtlichen Abnahme
hat aber die Atmungsintensitit noch keineswegs den wesentlich niedrigeren Wert nor-
maler langfristig an Meerwasser von 30°,, Salzgehalt angepaBlter Nordsee-Miesmu-
scheln erreicht. Da auch in diesem Falle, d. h. nach 24 Stunden, ein osmotischer Aus-
gleich vorhanden sein muf3, muf3 wiederum gefolgert werden, da3 der wesentlich gréGere
Atmungsunterschied langfristig angepaBter Brackwasser-Muscheln nicht eine direkte
Folge der verschiedenen osmotischen Konzentrationen der zirkulierenden Kérperfliissig-
keiten sein kann.

Es besteht also die Frage, ob der festgestellte groBe Unterschied der Gewebeatmung
der Nordsee- und Ostsee-Miesmuscheln in ihren natiirlichen Medien zu erkldren ist
als Folge 1. einer erblich verschiedenen Hshe des Gewebestoffwechsels von zwei physio-
logisch differenzierten Rassen oder 2. auf Grund eines langsamen individuellen Adapta-
tionsprozesses noch unbekannter Natur. Diese Frage konnte nur durch langdauernde
Anpassungsversuche gelést werden. Ich habe deshalb sowohl im Sommer wie auch im
Winter Nordsee-Miesmuscheln langfristig an Ostseewasser und Ostsee-Miesmuscheln an
Nordseewasser im freien Meer und im Aquarium angepafit. Da ich keine temperatur-
konstanten Versuchskammern zur Verfiigung hatte, sind beide Anpassungsserien bei
verschiedener und bei durch die jahreszeitlichen Temperaturschwankungen wechselnder
Temperatur abgelaufen. Jedoch habe ich die Gewebeatmung der im Sommer angepaBten
Miesmuscheln einheitlich bei 15° C und der im Winter angepaBten Miesmuscheln bei
10° C kontrolliert. Die Ergebnisse beider Versuchsserien (Tafel 12a und b) lassen ein-
wandfrei erkennen, daf3 die verschiedene Hohe der Atmungsintensitit des Gewebes der
Nordsee- und Ostsee-Miesmuscheln die Folge eines langsamen individuellen Anpassungs-
prozesses ist. Betrachten wir zunéchst die Anpassung des Gewebes der aus Meerwasser
von 30%,, Salzgehalt kommenden Nordsee-Miesmuschel an Brackwasser von 15°q
Salzgehalt. Die Muscheln wurden wihrend der Monate Juni und Juli 1953 in einem
Drahtkasten (Maschenweite 1 cm) in 2 m Tiefe in das Wasser der Kieler Férde einge-
héngt, das wihrend dieser beiden Monate einen mittleren Salzgehalt von 12°/,, (9,0 bis
17,6%40) und eine mittlere Temperatur von 16,7° C (12,2—22,9° C) hatte. Der Kurven-
verlauf zeigt, daB der Sauerstoffverbrauch des Kiemengewebes nach 8 Tagen von 48
auf 96 mm3/h/100 mg Trockengewicht gestiegen war. Das bedeutet eine Steigerung um
etwa 23%. Die weitere Zunahme erfolgt nur langsam. Nach 22 Tagen betriagt der
Sauerstoffverbrauch 102 mm3/h/100 mg Trockengewicht; d. h. er liegt etwa 319, iber
dem Anfangswert. Die letzte Phase der Anpassung ist bedeutend kiirzer. Nach weiteren
9 Tagen entspricht ndmlich die Intensitit des Gewebestoffwechsels schon vollstindig
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dem der lang angepaBten Ostsee-Miesmuscheln, d. h. er liegt mit 144 mm3/h/100 mg
Trockengewicht fast um 85%, iiber dem Ausgangswert.

Die Anpassung erfolgt im Winter ( Januar und Februar) bei niedrigerer Wassertempe-
ratur in ganz dhnlicher Weise, jedoch noch langsamer. Die beobachtete Zunahme der
Gewebeatmung nach 24stiindiger Anpassung ist etwa von der gleichen GréBenordnung
wie im Sommer. Auf diesem Niveau bleibt dann aber die Atmungsintensitit iiber 30
Tage bestehen. Wihrend der ganzen Zeit ist also, zumindest was die Gewebeatmung
anbetrifft, keinerlei Fortschreiten des physiologischen Anpassungsprozesses zu erkennen.
Die Ursache dieser Erscheinung ist vielleicht in den abnorm niedrigen Wassertempera-
turen zu suchen. Wihrend des gréBten Teiles dieser Zeit (Januar und Februar 1954)
bedeckten namlich Eisschollen die Wasseroberfliche und die Wassertemperatur war im
Mittel 4 0,6° C (—=2,1 bis -+ 4,6°). Die Hohe des Salzgehaltes variierte von 10,2%, bis
17,6%/9o. Erst nach 36 Tagen (am 26. 2. 1954) fing die Atmungskurve wieder an zu steigen,
sodaB3 nun nach weiteren zwei Wochen das Stoffwechselniveau lang angepafBter Ostsee-
Miesmuscheln erreicht war.

Betrachten wir jetzt den Verlauf der Anpassung von Ostsee-Miesmuscheln aus
Brackwasser von 15%,, Salzgehalt in Meerwasser von 30°,, Salzgehalt. Es wurden
wiederum zwei Versuchsreihen durchgefiihrt. Bei der einen Anpassungsserie wurden
Ostsee-Miesmuscheln, die aus der Kieler Foérde stammten, in den Aquarien der Bio-
logischen Anstalt Helgoland in List auf Sylt 32 Tage wihrend der Monate Juni und Juli
in flieBendem Nordseewasser gehalten. Die andere Versuchsreihe wurde im Winter
(im Februar und Mirz 1953) in Kiel durchgefiihrt. Die hierbei benutzten Ostsee-Mies-
muscheln wurden im Kelleraquarium des Institutes an Meerwasser von 30°/gpSalzgehalt
bei Temperaturen von 5—10° C angepallt. Der Verlauf der beiden Anpassungskurven
4Bt erkennen, daf3 auch in diesem Fall die Anpassung in Stufen ablduft. Ein stirkerer
Abfall der Atmungsintensitit von etwa 309, erfolgt in den ersten Tagen, im Sommer
schneller als im Winter. Die zweite Anpassungsstufe setzt dann nach etwa zwei Wochen
ein und fithrt im Verlaufe von weiteren 7—14 Tagen zu Gewebeatmungswerten, deren
Hohe im Mittel etwa 609, unter dem Ausgangsniveau liegt und damit den Atmungs-
werten lang angepaBter Nordsee-Miesmuscheln in Meerwasser von 80°%/y, Salzgehalt
entspricht. :

Hierdurch ist bewiesen, daB3 der héhere Sauerstoffverbrauch der an Brack-
wasser von 15%, Salzgehalt angepaBten Ostsee-Miesmuscheln nicht
erblich fixiert ist und auch nicht die direkte Folge der niedrigen osmo-
tischen Konzentration ihres Innenmediums ist. Er kann m. E. vielmehr nur
verstanden werden durch die Annahme eines langsamen protoplasmatischen Adapta-
tionsprozesses. Es wird die Aufgabe weiterer Untersuchungen sein, die Richtigkeit dieser
Arbeitshypothese im einzelnen zu beweisen. Insbesondere erscheint es notwendig, das
Verhiltnis von gebundenem und freiem Wasser, sowie das Hydratationsmuster und die
kolloidale Struktur des Protoplasmas bei Meerwasser- und Brackwasser-Muscheln zu
studieren. SchlieBlich méchte ich an dieser Stelle noch darauf hinweisen, daB3 die oben
mitgeteilten Befunde uns zu einer kritischen Einstellung gegeniiber allen bisherigen
kurzfristigen Laboratoriumsversuchen tiber die Abhingigkeit des Stoffwechsels von
der osmotischen Konzentration des AufBlen- und Innenmediums veranlassen.

Legende zu der nebenstehenden Tafel 12

a. Die Verdnderung des Sauerstoffverbrauches des Kiemengewebes von Mpytilus edulis (Nordsee)
nach Uberfithrung der Muscheln aus Meerwasser von 30°/,, Salzgehalt in Brackwasser von 15°/q,
Salzgehalt.

b. Die Verénderung des Sauerstoffverbrauches des Kiemengewebes von' Mpytilus edulis (Ostsee)
nach Uberfithrung der Muscheln aus Brackwasser von 15°,, Salzgehalt in Meerwasser von 80°/,,
Salzgehalt.
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7. Die Aktivitit des Cilienschlages

Esbesteht noch eine Moglichkeit, die anomal erh6hte Atmungsintensitit des Kiemen-
gewebes der an Brackwasser von 15°/, Salzgehalt angepafBten Ostsee-Miesmuscheln zu
erkliren. Wenn n#mlich die Aktivitit des Cilienschlages der Brackwasser-Muscheln
ebenso anomal erhéht wire, dann konnte der erhéhte Sauerstoftverbrauch auch die
Folge einer gréferen mechanischen Arbeitsleistung des Wimperepithels der einzelnen
Kiemenfidden sein. Es ist an sich nicht wahrscheinlich, daB3 diese Vermutung zutriflt,
denn nach allen bisherigen Beobachtungen ist die Aktivitdt der an Brackwasser ange-
paBten Individuen einer marinen Art geringer oder doch zumindest nicht gréBer als
die normaler Individuen. So hat beispielsweise Kowalski in meinem Laboratorium
kiirzlich beobachtet, daB die Aktivitit der Ostsee-Exemplare von Asterias rubens, gemessen
an der Latenzzeit und der Dauer ihrer Umkehrbewegung, wesentlich geringer ist, als
die von Nordsee-Seesternen in normalem Meerwasser. Trotzdem wurde auch die Akti-
vitdt des Cilienschlages der Ostsee- und Nordsee-Miesmuscheln von uns vergleichend
untersucht. Als Maf3 der Aktivitdt wurde, wie oben erwihnt, die Geschwindigkeit
benutzt, mit der ein auf die horizontale Kiemenfldche gelegtes leichtes Staniolpldttchen
durch die Wimperbewegung tiber eine Strecke von 10 mm fortbewegt wurde. Zahlreiche
derartige Messungen haben nun ergeben, daf3 die so gemessene Transportleistung (Akti-
vitit) der Ostsee- und Nordsee-Miesmuschelkiemen auBlerordentlich variiert. Man muf}
besonders darauf achten, daB3 die fur die Messung benutzten Staniolpldttchen nicht
durch ausgeschiedenen Schleim verklebt und durch Sekretfaden festgehalten werden.
Wenn man dieses aber beachtet und nur saubere bzw. stindig gereinigte Staniolpldttchen
verwendet, kommt man zu durchaus brauchbaren Werten. Sie besagen, daf3 die Aktivitit
des Cilienschlages bei Nordsee-Miesmuscheln in Meerwasser von 30%,, Salzgehalt und
20° C im Mittel etwa 0,68 mmy/sec. betrdgt (Tab. 4). Demgegeniiber ist die Aktivitdt der
Kiemencilien der an Brackwasser von 15°%/,, Salzgehalt angepaf3ten Ostsee-Miesmuscheln
deutlich geringer. Die Geschwindigkeit der von den Frontalcilien ihrer Kiemenfiden

Tabelle 4
Aktivitdt des Cilienschlages
von Nordsee-Miesmuscheln in Meerwasser von S = 30,

Versuchsdatum Schalenldnge | Aktivitat bei 20° C in mm/sec.
in mm (Mittelwerte aus je 20 Messung.)
21. 5. 54 6% 0,83
22. 5. 54 70 0,75
26. 5. 54 59 0,69
26. 5. 54 65 0,83
26. 5. 54 65 0,80
26. 5. 54 72 0,55
31. 5. 54 59 0,72
31. 5. 54 61 0,57
31. 5. 54 71 0,71
31. 5. 54 71 0,56
15. 6. 54 63 0,61
15. 6. 54 68 0,57
im Mittel: 0,68 + 0,03

Legende zu der nebenstehenden Tafel 13
a. Die Beziehungen zwischen der osmotischen Konzentration des Innenmediums und der des AuB3en-
mediums bei Mpytilus edulis (vergl. auch Tabelle 1).
b. Die Beziehungen zwischen der Herzfrequenz von Mpytilus edulis und der Héhe des Salzgehaltes
im AuBlenmedium.
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Tabelle 5
Aktivitat des Cilienschlages
von Ostsee-Miesmuscheln in Brackwasser von S = 15%

Versuchs- Schalenldnge | Aktivitdt bei 20° C in mm/sec.
datum in mm (Mittelwerte aus je 20 Messung.)
18. 5. 54 6o 0,47
18. 5. 54 61 0,47
18. 5. 54 63 0,43
19. 5. 54 61 0,55
20. 5. 54 57 0,52
20. 5. 54 65 0,65
20. 5. 54 65 0,45
24. 5. 54 62 0,61
24. 5. 54 62 0,46
24. 5. 54 65 0,44
24. 5. 54 68 0,58
15. 6. 54 62 0,54
15. 6. 54 68 0,49
im Mittel: 0,51 4 0,02

transportierten Staniolplittchen betrédgt bei gleicher Temperatur im Mittel 0,51 mm/sec.
(Tab. 5). Ich glaube, da3 diese beiden oben genannten Werte etwa den tatsdchlichen
Verhiltnissen entsprechen. Vielleicht ist der angegebene Wert der Ostsee-Miesmuschel
geringer als der tatsdchlich vorhandene, da anscheinend die Schleimsekretion bei den
Ostsee-Miesmuscheln etwas groBer ist als bei den Nordsee-Miesmuscheln. Durch eine
derartige stiarkere Schleimbildung kénnte bewirkt werden, daf3 der Cilienschlag einen
geringeren Effekt hat. Wie dem auch sei, fest steht jedenfalls, daB die Aktivitit des
Cilienschlages der Brackwasser-Miesmuscheln keinesfalls groBer ist, als die normaler
Individuen.

Uberfithrt man Nordsee-Miesmuscheln aus Meerwasser von 30%,, Salzgehalt in
Brackwasser von 15%,, Salzgehalt, und untersucht man nach mehrtigiger Anpassung
die Aktivitit der Kiemencilien in gleicher Weise, so findet man eine deutliche Abnahme
derselben (vergl. Tab. 6). Die Kiemencilien der so an Brackwasser von 15°%/,, Salzgehalt
angepalten Nordsee-Miesmuscheln schlagen nun etwa mit der gleichen Aktivitidt wie
die Kiemencilien lang an die gleiche Salzkonzentration angepaBter Ostsee-Miesmuscheln.

Tabelle 6
Aktivitdt des Cilienschlages von Nordsee-Miesmuscheln
aus Meerwasser von 30%,, Salzgehalt nach Uberfithrung
in Brackwasser von 15%%,, Salzgehalt

AnDassungs- Linee der Aktivitat bei 20° C
Versuchsdatum % g Schal g€, in mm/sec.
auer chalen I mm (Mittelwertc)
23. 6. 54 5 Tage 70 0,41
23. 6. 54 5 Tage 69 ' 0,66
24. 6. 54 6 Tage 74 0,61
24. 6. 54 6 Tage 76 0,51
30. 6. 54 6 Tage 64 0,57
30. 6. 54 6 Tage 69 0,44
30. 6. 54 6 Tage 66 0,44
30. 6. 54 © 6 Tage 67 0,52
30. 6. 54 6 Tage 63 0,46
im Mittel: 0,51 4-0,03
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Umgekehrt gelang es allerdings nicht die Aktivitdt der Kiemencilien der Ostsee-Mies-
muscheln durch Uberfithrung dieser Muscheln in Meerwasser von 30%,, Salzgehalt zu
steigern. Wenigstens war nach einer Anpassungsdauer von 2—10 Tagen keinerlei Erho-
hung der Aktivitit, sondern im Gegenteil sogar eine Abnahme zu beobachten. (Tab. 7).
Es bleibt zu untersuchen, ob bei langfristiger Anpassung die Werte der Nordseetiere
erreicht werden. Jedenfalls aber geht aus den mitgeteilten Beobachtungen wohl ein-
deutig hervor, daB3 der erhohte Sauerstoffverbrauch der Ostsee-Miesmuscheln keinesfalls
durch eine gréBere Aktivitdt dieser Muscheln erkliart werden kann.

Tabelle 7
Aktivitdt des Cilienschlages von Ostsee-Miesmuscheln
aus Brackwasser von 15%, Salzgehalt nach Uberfiithrung
in Meerwasser von 0%, Salzgehalt

. Aktivitit bei20° C
Versuchsdatum An%assungs_ Linge der in mm/sec.
auer Schalen in mm (Mittelwerte)
28. 6. 54 10 Tage 60 0,40
28. 6. 54 10 Tage 66 0,49
28. 6. 54 10 Tage 57 0,40
1.7.54 2 Tage 59 0,53
I.7.54 2 Tage 61 0,42
2.7. 54 3 Tage 62 0,41
2. 7. 54 3 Tage 62 0,41
2.7 54 3 Tage 63 0,43
2. 7. 54 3 Tage 65 0,50
im Mittel: 0,44 + 0,02

8. Die Herzfrequenz

In vielen Fillen ist die Herzfrequenz eines Tieres auch ein MaB fuir das Stoffwechsel-
niveau. So nimmt beispielsweise bei Kaltbliitern mit steigender Temperatur nicht nur
der Sauerstoffverbrauch der Gewebe, sondern in gleichem MaBe auch die Herzfrequenz
kontinuierlich bis zu einem Maximalwert zu. Ebenso steigt bei erhthter Arbeitsleistung
die Herzfrequenz. Schliet eine Muschel ihre Schalen, so dal3 eine Sauerstoffentnahme
aus dem AuBenmedium nicht mehr moglich ist und nur ein Bruchteil des bisherigen
Stoffwechselniveaus aufrecht erhalten werden kann, so sinkt auch die Herzfrequenz der
Muschel in kurzer Zeit bis auf auBBerordentlich niedrige Werte ab. Es lag auf der Hand,
nach den iiberraschenden Ergebnissen der Atmungsmessungen nun auch vergleichend
die Herztitigkeit von Miesmuscheln aus Meer- und Brackwasser zu untersuchen. Wiirde
der erhohte Sauerstoffverbrauch des Kiemengewebes der Brackwasser-Muscheln das
Anzeichen einer vermehrten Energieproduktion etwa infolge einer geleisteten osmotischen
Resistenz sein, dann miiB3te eigentlich auch die Herzfrequenz der Brackwasser-Muschel
groBer sein. Das ist aber nicht der Fall! Die Herzfrequenz der untersuchten Nordsee-
Miesmuscheln betrug in Meerwasser von 30°,, Salzgehalt bei etwa 20° C im Mittel
53/Min. und die ebenso groBer Miesmuscheln in Brackwasser von 15°/,, Salzgehalt unter
im iibrigen gleichen Bedingungen 44/Min. (Tab. 8 und g). Aus dem zuletzt genannten
Wert geht klar hervor, daf3 die Herzt4tigkeit der Brackwasser-Muscheln ebenso wie die
Leistung ihrer Kiemencilien reduziert ist. Es war allerdings nicht moglich, die Herz-
frequenz beider Muschelgruppen durch Verdnderung des Salzgehaltes im AuB8enmedium
zu beeinflussen (Tafel 13b). In jedem Falle nahm die Herzfrequenz dieser Versuchstiere
zumindest nach lingerer Zeit deutlich ab. Vielleicht hidngt dies damit zusammen, daQ3
es uns nicht gelungen ist, die Muscheln wihrend der Versuchsdauer richtig zu erndhren.
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Tabelle 8
Die Herzfrequenz von Mytilus edulis (Nordsee-Exemplare)
in Meerwasser von 309, Salzgehalt bei etwa 20°C

. Herzfrequenz
Versuchs- Schalenlénge Schlidge/Min.
datum n mm (Mittelwerte aus je 20 Messung.)
21. 1. 54 14,5 54
21. 1. 54 14,0 54
21. 1. 54 12,0 56
21. 1. 54 12,0 51
21. 1. 54 13,5 58
26. 1. 54 13,0 52
26. 1. 54 12,5 59
26. 1. 54 11,0 52
26. 1. 54 12,0 55
26. 1. 54 13,0 53
24. 3+ 54 12,5 49
24- 3. 54 14,0 56
24. 3. 54 13,0 50
24. 3. 54 15,0 53
24. 3. 54 14,0 53
im Mittel: 53 % 41
Tabelle g

Die Herzfrequenz von Mytilus edulis (Ostsee-Exemplare)
in Brackwasser von 15°,, Salzgehalt

B Herzfrequenz

Versuchs- Schalenlange Schlige/Min.
datum n mm (Mittelwerte ausje 20 Messung.)
26. 1. 54 12,5 \ 43
26. 1. 54 10,0 46
26. 1. 54 10,5 36
26. 1. 54 13,0 39
26. 1. 54 11,5 47
26. 3. 54 10,5 44
26. 3. 54 14,0 42
26. 3. 54 11,5 44
26. 3. 54 11,0 45
26. 3. 54 13,0 47
23. 6. 54 12,5 42
23. 6. 54 10,5 41
23. 6. 54 11,5 48
23. 6. 54 13,0 44
23. 6. 54 11,0 47
’7 im Mittel: 44 4+ 1

9. Zusammenfassung

Relativ wenige marine Evertebraten sind in Brackwasser von 15°/,, Salzgehalt normal
lebensfihig, obgleich die meisten nicht im Meere beheimateten Tierarten keineswegs
eine hohere osmotische Konzentration in ihren Kérpersiften besitzen.

Die euryhaline Miesmuschel Mytilus edulis ist poikilosmotisch. Nach Uber fithrung der
Muschel aus Nordseewasser von 30°/,, Salzgehalt in Ostseewasser von 15—10%,, Salz-
gehalt besteht bereits nach 24 Stunden vollstéindige Isotonie zwischen Innen- und Auflen-
medium.

Die Intensitdt des Gewebestoffwechsels, gemessen am Sauerstoftverbrauch des iiber-
lebenden Kiemengewebes, betrdgt bei der Ostsee-Miesmuschel in Brackwasser von
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15%00 Salzgehalt etwa 1709, von dem entsprechenden Wert der Nordsee-Miesmuschel
in Meerwasser von 30°/,, Salzgehalt. Diese hohere Atmungsintensitidt der Brackwasser-
Muscheln ist zu jeder Jahreszeit, unabhéngig von der Temperatur des Aulenmediums
und dem Entwicklungszustand der Gonaden, nachweisbar.

Auf Grund einer individuellen aktiven Temperaturakklimatisation ist das Stoffwechsel-
niveau der Muscheln im Winter bei 10° C um 20—309, héher als im Sommer bei der
gleichen Temperatur.

Uberfiithrt man im Experiment Nordsee-Miesmuscheln aus Meerwasser von 30°%/q,
in Brackwasser von 15°%,, Salzgehalt, so steigt der Sauerstoffverbrauch der Gewebe
innerhalb weniger Stunden um etwa 209%,. Die weitere Zunahme erfolgt nur langsam,
so daB erst nach 4—7 Wochen das Stoffwechselniveau der Ostsee-Miesmuscheln erreicht
wird. Dieselbe langsame, in zwei Stufen erfolgende Anpassung des Gewebestoffwechsels
(in diesem Falle Abnahme der Atmungsintensitit) kann bei Uberfithrung von
Ostsee-Miesmuscheln aus Brackwasser von 15/, Salzgehalt in Meerwasser von 30°/y,
Salzgehalt beobachtet werden. Die Geschwindigkeit der Anpassung hingt in jedem Falle
von der Temperatur des AuBlenmediums ab; sie ist deshalb im Sommer gréfer als im
Winter.

Die Aktivitdt der Kiemencilien der Ostsee-Miesmuscheln in Brackwasser von 15%/y,
Salzgehalt ist um etwa 259%, geringer als die der Nordsee-Miesmuscheln in Nordseewasser
von 30°/y, Salzgehalt. Ebenso ist die Herzfrequenz der untersuchten Ostsee-Miesmuscheln
unter den gleichen Bedingungen um etwa 179, geringer als die der Nordsee-Mies-
muscheln.

Aus den mitgeteilten Beobachtungen wird geschlossen, daf3 der intensivere Gewebe-
stoffwechsel der an Brackwasser von 15°,, Salzgehalt angepaf3ten Ostsee-Miesmuscheln
nicht erblich fixiert ist und auch nicht die direkte Folge der niedrigeren osmotischen
Konzentration ihres Innenmediums ist. Er kann wohl nur durch die Annahme eines
langsamen individuellen, protoplasmatischen Adaptationsprozesses erklidrt werden.

Die Untersuchung wurde mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft
ausgefiihrt. Ich méchte ihr auch an dieser Stelle fiir ihre groBziigige Hilfe danken.

Fir ihre Mitarbeit bei den Versuchen danke ich Frau L. Kreutz und Friulein
E. Krey.
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