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Aus dem Institut fiir Meereskunde der Universitiat Kiel

Untersuchungen zur Temperaturresistenz mariner Algen
der westlichen Ostsee. I:

Das Resistenzverhalten von Tiefenrotalgen bei 6kologischen
und nichtokologischen Temperaturen

Von HEINZ SCHWENKE
Einleitung

Okologisch orientierte Osmoresistenzversuche sind zunichst (vergl. vor allem BiesL
in verschiedenen Arbeiten) besonders hinsichtlich des unterschiedlichen Verhaltens von
Oberflichen- und Tiefenformen an Meereskiisten mit merklichen Gezeitenunterschieden
durchgefithrt worden. Dal3 aber auch bei Tiefenrotalgen der westlichen Ostsee das
osmotische Resistenzverhalten wegen der sich hier bis in die Tiefe erstreckenden Milieu-
inkonstanz von Interesse ist, haben wir in f{ritheren Arbeiten zeigen kénnen (vergl.
SCHWENKE 1957, 1958a, b).

In dhnlicher Weise sind Untersuchungen iber die Temperaturresistenz von Meeres-
algen, oft im Zusammenhang mit Trockenresistenzversuchen, ebenfalls bevorzugt an
Oberflichenalgen in Gezeitenmeeren angestellt worden. Es ist einleuchtend, dalB3 das
Freiliegen bei Ebbe, bzw. das Auftreten hoher Sommertemperaturen im flachen Wasser
die Algen solcher Standorte einer ganz besonderen Belastung aussetzt.

Wie verhilt es sich nun aber hinsichtlich der Temperaturresistenz mit den Tiefen-
rotalgen der westlichen Ostsee? Sicher treten in der Tiefe keine wesentlichen kurz-
fristigen Temperaturschwankungen auf, aber bei langdauernder Vegetationsperiode
kénnen langfristige Temperaturdnderungen durchaus betrdachtlich sein. In unserem
Untersuchungsgebiet miissen wir mit einem Temperaturbereich zwischen 0° und etwa
20° C rechnen. Einmal erweist sich also die Frage nach dem Resistenzverhalten der
Algen solcher Tiefenstandorte schon aus diesem Grunde als sinnvoll, andererseits sollen
sich aber Resistenzuntersuchungen keinesfalls ausschlieBlich auf Extremlagen und
Extrembelastungen beziehen, sondern ebenso sehr auf die Frage nach der Plastizitit
von Formen unter relativ milieukonstanten Bedingungen, also letzten Endes auf genetisch
bedingte, plasmatische Resistenzunterschiede. Hier offenbart sich eine gewisse Mehr-
deutigkeit des Resistenzbegriffes, die von nicht geringem theoretischen Interesse ist.

Material und NMethodik

Die Versuchsalgen wurden von Bord des FK ; Hermann Wattenberg® in der
Kieler Aulenférde bei Tonne C aus etwa 8 m Wassertiefe gedredscht. Im Institut haben
wir die sorgfiltig aussortierten und gesduberten Algen in Glas- oder Kunststoffschalen
locker ausgebreitet in temperaturkonstanten Rdumen oder im Kiihlschrank aufgestellt
und sie entsprechend der natiirlichen Tageslinge beleuchtet (Leuchtstoffréhren, etwa
500 Lux). Die Aufbewahrungstemperatur wurde nach der urspriinglichen Standort-
temperatur gewidhlt (Kithlschrank von 1—2° C; Temperaturrdume mit 5 und 10° C).

Verwendet wurden in erster Linie Delesseria sanguinea und Phycodrys sinuosa. Dal} sich
die flichig-einschichtigen Thalli dieser Algen finr Resistenzversuche besonders eignen,
haben wir bereits an fritherer Stelle ausgefithrt (vergl. SCHWENKE 1958a, b). Dartiber-
hinaus bilden beide Arten den weitaus grofSten Bestandteil der winterlichen Tiefen-
vegetation. Leider 146t sich mit Phycodrys nicht so eindeutig experimentieren wie mit
Delesseria; auf ihr Resistenzverhalten bezogen, ist jedoch auch dieser Umstand von
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Interesse. Wir hitten auch gerne die dritte der im Gebiet vorkommenden Algen der
,;Delesseria-Gruppe, Membranoptera alata, in gréflerem Mafle verwendet, doch ist diese
nur selten in ausreichender Menge zu finden.

Fir die Versuche wurden junge Blidttchen von wenigen Zentimetern Linge heran-
gezogen. Diese erscheinen im Untersuchungsgebiet bei Phycodrys etwas frither (ab
November/Dezember) als bei Delesseria (ab Januar). Nach unseren Erfahrungen be-
finden sich die genannten Algen zu dieser Zeit im besten und geeignetsten Entwicklungs-
zustand. Allerdings ist zu beachten, dafl der Resistenzgradient: junge/alte Blidttchen
bei Phycodrys weit schérfer hervortritt als bei Delesseria. Das kann u. U. zu Schwierigkeiten
hinsichtlich der Vergleichbarkeit fithren. Alle anderen gelegentlich verwendeten Arten
sind ebenfalls fiir den Standort und die Vegetationszeit charakteristisch und im allge-
meinen leicht zu beschaffen.

Die Versuchs- bzw. Aufbewahrungstemperaturen wurden mit den folgenden
Mitteln erzielt: —5 bis 4+3° C in einem Kiihlschrank mit eingebauter Beleuchtung.
5, 10, 15° C in den drei temperaturkonstanten Rdumen des Instituts, 20° C in einem
behelfsmidBig hergerichteten Temperaturraum (elektrische Beheizung mit Kontakt-
thermometer und Relais), Temperaturen ab 25° C in einem Brutofen und vor allem
mit Hilfe eines Einhinge-Thermostaten im Wasserbad (,,Thermomix‘ von Braun).
Diese letztgenannte Einrichtung erwies sich als besonders zweckmifBig. Ein &hnlicher
Wasserbad-Thermostat fiir Temperaturen von o° G und niedriger wurde mit einem
Mammur-Kithlaggregat betrieben.

Der Lebenszustand der Versuchsalgen, bzw. ihr Schidigungsgrad, wurde grund-
sdtzlich fluoreszenzmikroskopisch gepriift (Leirz-Fluoreszenzlampe HQ 42). Schon bei
Lupenvergrolerung ohne Deckglas (Okular 12 X, Lupenobjektiv X ) sind tote Zellen
an der grellgelben Fluroreszenzfarbung mit groB3er Sicherheit zu erkennen. Dieses Ver-
fahren ermdglicht zudem rasches Arbeiten auch bei gréBeren Versuchsserien (vergl.
dazu HOFLER und DUVEL, 1954 ; SCHWENKE 1958b).

Unter dem Schidigungsgrad wird auch im vorliegenden Falle wie bei unseren
Untersuchungen zur Osmoresistenz der prozentuale Anteil toter Zellen am Gesamt-
thallus, bzw. am untersuchten Thallusteil verstanden. Es ist zu beachten, daf} dieser
so definierte Schidigungsgrad nichts tiber die eventuelle Schidigung noch nicht toter
Zellen unter den jeweiligen Bedingungen aussagt.

Quantitativ wurde der Schidigungsgrad in 25%-Stufen geschitzt, Diese Praxis wird
allgemein bei solchen Untersuchungen geiibt und ist im Hinblick auf unsere Fragestellung
ausreichend genau. Die Stufen 10 und 9o%,, bzw. < 10 und >g0Y%, haben wir verwendet,
um sehr geringfiigige und andererseits praktisch vollige Schidigung ausdriicken zu
kénnen. Um die eventuelle Nachwirkung thermischer Belastung auf duBlerlich unge-
schidigte Zellen zu priifen, haben wir im Rahmen dieser allgemeinen Verhaltens-
untersuchungen die einfache Technik der Riickiibertragung in das Ausgangsmedium
verwendet.

Von Delesseria und Phycodrys wurden stets ganze Bldttchen untersucht, von anderen
Algen geeignete Thallusteile, zumeist die Spitzen.

Die Technik der Hypotonieresistenzreihen war die gleiche wie die an anderer
Stelle beschriebene (vergl. SCHWENKE 1957, 1958a, b). Wo nicht anders angegeben,
wurde das Seewasser mit quarzdestilliertem Wasser verdiinnt.

Die Darstellung der Versuchsergebnisse erfolgt entweder in Tabellen, die ein
geeignetes Versuchsbeispiel zeigen, oder in solchen, die Mittelwerte aus Versuchsreihen
bieten. Eine quantitativ anspruchsvollere, auf allgemeine Regeln zielende Versuchs-
interpretation erscheint mir im Hinblick auf Resistenzuntersuchungen der vorliegenden
Art verfriiht.
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I. Einige Vorbemerkungen zum Begriff des Resistenzverhaltens
Eine Arbeit wie die vorliegende kann nicht der Ort fiir Darlegungen theoretisch-methodologischer
Artsein. Aber die Tatsache, daf3 wir bestimmte Begriffe und Termini verwendet und andere ausdriick-

lich vermieden haben, bedarf zumindest des erkldrenden Hinweises auf die zugrunde liegenden
Absichten.

Was war fiir unsere Auffassung mafigebend ? Bei MonTtrorT, RIED und RIED (1955) findetsich einlei-
tend ein Hinweis auf die unterschiedlichen Auffassungen hinsichtlich des Temperaturfaktors, auf die
Vielschichtigkeit des Problems, aber auch auf die Verschiedenartigkeit der Lésungsansitze. Und tiber
die Temperaturresistenzuntersuchungen BiesrLs (1939) heift es, dafl bei Verwendung ,,zellphysio-
logischer und rein statischer Kriterien“ es vom physiologisch-6kologischen Blickpunkt aus betrachtet
unbefriedigend bleibe, wenn ,,in keinem einzigen Fall der funktionelle Grad der Uberwindung eines
Temperaturstofes ermittelt wurde®.

Dieser Einwand ist zweifellos berechtigt, wenn man die physiologische Erklarung der Resistenz
ins Auge faBt. Andererseits aber glauben wir, das Resistenzuntersuchungen im Sinne HOFLERs,
BieLs, auch KvyLiNs nicht nur trotz — sondern gerade wegen ihrer einfachen methodischen Mittel
Ergebnisse von eigenem, spezifischem Wert hervorzubringen vermégen. Es erscheint uns allerdings
erforderlich, dieser Art der Resistenzuntersuchung eine eigene methodologische Systematik zuzubilligen
und sie von der eigentlichen physiologischen Analyse der Resistenzfaktoren abzugrenzen. Wéhrend
diese letztere auf exakte Quantifizierbarkeit zum Zwecke allgemeingiiltiger Regelherleitung abzielt,
will die von uns angestrebte Verhaltensanalyse vergleichende Beschreibung sein und als Bindeglied
zwischen &kologischer und physiologischer Systematik die kausale Faktorenanalyse orientierend
vorbereiten.

Wir meinen, daf3 der bei Resistenzuntersuchungen der vorliegenden Art verwendete Kriterien-
komplex: Uberleben — Geschidigtwerden — Absterben als der allgemeinste im Hinblick auf ein
,»,lebendes System‘ mit dem Begriffskomplex: Resistenzverhalten — Plastizitdt — Belastung systema-
tisch gut vereinbar und daf3 ein solcher methodologischer Ansatz in seinem Anwendungsbereich
erfolgsversprechend ist.

Diese so umrissenen theoretischen Voraussetzungen werden an anderer Stelle ausfihrlich zu
begriinden sein.

II. Beziehungen zwischen Salzgehalts- und Temperaturresistenz im Be-
reich 6kologischer Temperaturen

Den Bereich 6kologischer Temperaturen rechnen wir fiir unsere Versuchsalgen von
etwa 0° bis (15—) 20° C. Unter den entsprechenden Standortbedingungen (Kieler
Forde, Tonne C, bei 8 m Wassertiefe) kann die Wassertemperatur im Winter, also
wihrend der Hauptvegetationszeit der von uns untersuchten Algen, bis um 0° sinken,
wihrend die obere Grenze von 20° C nur bei sehr lange dauernder Vegetationsperiode
in recht warmen Sommern erreicht wird. In der Regel werden bei normaler Vegetations-
periode beispielsweise fiir Delesseria sanguinea zwischen Januar und Ende Mai kaum
mehr als 10° C in Rechnung zu stellen sein.

Die experimentelle Prifung der Temperaturabhingigkeit des Resistenzverhaltens
unter Laboratoriumsbedingungen trifft auf dieselbe Schwierigkeit wie alle langfristigen
Resistenzuntersuchungen: eine exakte Reproduktion der natiirlichen Bedingungen ist
unmoglich, Daher gelten die Ergebnisse strenggenommen nur fiir die jeweiligen Ver-
suchsbedingungen. Thre Bedeutung und ihr Wert liegen jedoch in der Vergleichs-
moglichkeit der Versuchsvarianten unter eben diesen Bedingungen.

Tabelle 1 zeigt nun das Ergebnis eines solchen langfristigen Versuchs mit Delesseria
sanguinea. Die Algen wurden in viereckigen Kunststoffschalen in den drei temperatur-
konstanten Riumen des Instituts aufgestellt und der natiirlichen Tagesldnge entsprechend
mit Leuchtstoffréhren von etwa 500 Lux belichtet. Das Seewasser wurde alle 4 Wochen
erneuert. (Es ist eine alte Erfahrung, daB3 hiufiger Wasserwechsel unter Umstidnden
schlecht vertragen wird!.)

1) Ein gewisser Verdunstungsverlust 143t sich nicht vermeiden. Die dabei auftretenden Salzgehalts-
erhéhungen bleiben jedoch im Bereich der Standortschwankungen bzw. im Bereich des hypertonisch
Vertraglichen und sind fir den vorliegenden Versuch ohne Bedeutung.
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Tabelle 1

Langfristiger Resistenzversuch mit Delesseria sanguinea aus 8 m Tiefe
in Ostsee- und Nordseewasser bei 5, 10 und 15°C

11: Algen in gutem Zustand; +-: Auftreten schwerer Schidigungen
1: Auftreten leichter Schidigungen; + +: Algen sind tot.
Ostseewasser, S = 13,5, Nordseewasser, S = 30%o
Monate —
5°C ‘ 10°C ! 15° G 5°C 10°C 15°C

1 1l oo 1l 1l 1l 1l

2 1 ‘ 11 + 1 1l 11

3 11 1 ++ 11 11 1

4 11 ‘ ++ ++ 11 11 1

Gleichzeitig haben wir Parallelversuche mit Nordseewasser von 30°/,, angesetzt.

In dem Versuch zeigt sich in den Ostseewasserreihen eine deutliche Abhingigkeit
der Uberlebensdauer von der Temperatur. Das muB3 jedoch nicht immer so ausgeprigt
sein. Bringt man Delesseria-Exemplare in Ostseewasser von 15 oder gar 20° C, so pflegt
ein Teil der Algen bald abzusterben. Die tiberlebenden aber erweisen sich meist als
recht resistent und ertragen — am besten ganz ruhig stehend und ohne Wasserwechsel —
die genannten Temperaturen ebenfalls monatelang. Wir werden aus diesen Versuchen
also nur den SchluB3 ziehen diirfen, da3 Delesseria sanguinea Temperaturen des 6kologischen
Bereichs zwischen fast 0° C (geprift wurde: 1° C im beleuchteten Kiihlschrank) und
(15—) 20° C monatelang ertragen kann, wobei allerdings damit zu rechnen ist, daf die
Belastung in der oberen Hilfte dieses Bereichs (zwischen 10 und 20° C) wesentlich
groBer ist als in der unteren Hilfte zwischen o und 10° C. In Nordseewasser von 30°/q,
wird diese Temperaturbelastung mindestens ebenso gut ertragen, nach der Tabelle 1
sogar mit Sicherheit besser.

Was ergibt sich nun fir das Resistenzverhalten, wenn zu der thermischen eine
osmotische Belastung durch hypotonische Seewasserverdiinnungen hinzukommt? Die
okologischen Salzgehaltsschwankungen koénnen im Untersuchungsgebiet betrdchtlich
sein. So wurden im Herbst des Jahres 1958 eine Zeitlang 23—24%/y, gemessen, wihrend
im Frithjahr 1958 Monate hindurch nur 11—13°/y, vorlagen. Gelegentlich kann der
Salzgehalt sogar unter 10°,, sinken. Man kann nun fragen, ob es Sinn hat, im Rahmen
der genannten Skologischen Bereiche von Temperatur- bzw. Salzgehaltsresistenz zu
sprechen. Zweifellos ist die Plastizitdt der in solchen Verhilinissen lebenden Formen
so groB, daB3 unter Laboratoriumsbedingungen das Wechselspiel der Faktorenbeziehungen
innerhalb der 6kologischen Bereiche gar nicht zu erfassen ist. Geht man tber diese
Bereiche hinaus, so ist es eine Frage des jeweiligen Gesichtspunktes, ob man von Tem-
peraturabhéngigkeit der Osmoresistenz oder von Salzgehaltsabhédngigkeit der Ther-
moresistenz sprechen will. Den Faktor, auf den die Abhéingigkeitsbeziehung zielt,
wird man dann zweckmiBig als zusitzlichen Belastungsmodus auffassen. In diesem
Sinne also stellen wir die oben formulierte Frage: wie verhilt es sich mit der Tem-
peraturresistenz unter zusitzlicher osmotischer Belastung?

Untersucht wurden vergleichend Delesseria sanguinea und Phycodrys sinuosa bei Tempera-
turen von 0—20° C und bei Salzgehalten von 1—10°/,.

Die Tabelle 2 zeigt zunéchst das Resistenzverhalten wéhrend der ersten 24 Stunden
bei g Temperaturstufen (2—3°, 10°, 20° C).

(In der folgenden und allen weiteren Tabellen bedeuten: 1: alle Zellen lebend, 4-: alle Zellen tot.
Die Zahlen geben den Schidigungsgrad in Prozenten an.)
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Tabelle 2

Resistenzverhalten wéhrend der ersten 24 Stunden bei osmotischer und
thermischer Belastung (Mérz 1958)

Delesseria sanguinea Phycodrys sinuosa T
S %0 Stunden S %4 em-
T ] peratur
v l2 s |4 | L2 |3 |4 | o5
|
1 1 1 17 1 3 1 1 1 1 1| 2—3°C
1 1 1 1 1 6 1 1 1 1 1
1 1 1 1 1 12 <10 | <10 | <10 1 1
1 1 1 1 1 24 10 | <10 | <10 | <10 1
{
1 | o 1 3 1 1 1 1] 00
<10 1 1 1 1 6 <10 | <10 1 1 1
10 1 1 1 1 12 50 25 | <10 1 1
50 | <10 1 1 1 24 9o | <50 10 10 1
1 I 1o 1 3 1 o 1 1 20°C
10 10 1 1 1 6 25 10 | 25 10 1
50 10 1 1 1 12 go 50 50 25 10
+ 50 | >25 10 1 24 -+ 9o | >75 25 | <25

Phycodrys sinuosa erweist sich in diesem kurzfristigen Vergleichsversuch als empfind-
licher; ob osmotisch oder thermisch, 148t sich so nicht entscheiden. Das ist jedoch
besser moglich, wenn man die in der Abb. 1, Tafel 7, zusammengestellten Versuchs-
ergebnisse fiir die ersten 8 Tage betrachtet. (Mittelwerte aus verschiedenen Versuchen).

DaB3 Phycodrys sinuosa vergleichsweise hypotonieempfindlicher ist, konnte in fritheren
Untersuchungen bereits gezeigt werden (vergl. SCHWENKE 1957, 1958). Die untere
Grenze der kurziristigen Hypotonieresistenz von Delesseria sanguinea liegt bei etwa 49/,
die von Phycodrys sinuosa bei 6—8%/o,. Die in Abb. 1 wiedergegebenen Versuchsergebnisse
lassen nun deutlich erkennen, daf3 in der unteren Hilfte des 6kologischen Temperatur-
bereichs vorwiegend dieser Unterschied der Osmoresistenz eine Rolle spielt; in der
oberen Hilfte (10—20° C) tiberwiegt eindeutig die gréBere Temperaturempfindlichkeit
von Phycodrys.

Fur beide Versuchsalgen gilt hinsichtlich der Beziehung zwischen Temperatur- und
Salzgehaltsresistenz, daf3 mit steigender Temperatur die Osmoresistenz abnimmt.
Dieser Effekt wird mit zunehmender Versuchsdauer immer deutlicher. Das zeigt auch
Abb. 2, Tafel 8, in der die Versuchsergebnisse fiir 20 und 30 Tage wiedergegeben sind.

Wir haben nun bereits darauf hingewiesen, daf3 an der oberen Grenze des tkologischen
Temperaturbereichs die physiologische Belastung des Organismus zweifellos grofer ist
als bei niedrigen Temperaturen. Man wird sich also fragen, ob damit die Grenze der
Belastbarkeit tiberhaupt erreicht ist. Durch einfache Versuche 143t sich zeigen, daf3
das nicht der Fall ist. Wir haben Delesseria sanguinea in Ostseewasser 30 Tage lang bei
20° C (mit Beleuchtung) aufgestellt. Dann wurden die abgestorbenen Exemplare aus-
gesondert und mit den Uberlebenden Hypotonieresistenzversuche (1—10°/,,) durch-
gefiithrt.

Ein Beispiel zeigt die Tabelle 3. Sieht man von der durchgidngigen Schiddigung von
etwa 109, ab, so ist der Versuchsausfall durchaus nicht viel schlechter als bei ent-
sprechenden Versuchen in niedrigen Temperaturen.

Legende zu der nebenstehenden Tafel 7

Abb. 1: Beziehungen zwischen Osmo- und Thermoresistenz von Delesseria sanguinea und Phycodrys
sinwosa im Temperaturbereich von 0—20° C und bei Salzgehalten von 1—10%,, wihrend
der ersten 8 Versuchstage.
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Tabelle g

Delesseria sanguinea: 30 Tage bei 20°C und beleuchtet aufgestelltes Material
(S = 15%40) in Resistenzreihe von 1—10%,, (bei 20° C). (April 1958)

Tage SUw| 1 | 2 | 3 | 4 |5 | 6 ]2 [ 8 |09 | w0
I, 90 ‘ 10 25 10 10 10 10 10 10 10
2, -+ 50 75 10 10 10 10 10 10 10
3. 90 90 25 10 10 10 10 10 10
4 . + + 25 | 10 10 10 10 10 10

Noch deutlicher wird dieses Bild, wenn man die Versuchsalgen einer rhythmischen
Wechselbelastung unterwirft, die praktisch den ganzen &kologischen Temperatur-
bereich umspannt. Es wurde in 24-Stunden-Perioden zwischen 2° und 20° C gewechselt
(bei Direktiibertragung). Die Abb. 3, Fig. 1—3, Tafel 8, zeigt einige Ergebnisse dieser
Versuche. Der Versuchsgang ist aus der Darstellung leicht abzulesen. Delesseria sanguinea
ertragt diesen Belastungsmodus innerhalb unserer Versuchszeiten praktisch ungeschi-
digt, Phycodrys sinuosa erweist sich auch hier als empfindlicher. Die Schidigungen treten
vorwiegend wihrend der 20°-Periode auf.

Uberblicken wir nun die Ergebnisse der bisher dargestellten Versuchsreihen, so ergibt
sich, daB zwei Tiefenrotalgen, Delesseria sanguinea und Phycodrys sinuosa, die den Haupt-
anteil der winterlichen Vegetation in etwa 8 m Tiefe ausmachen und deren optimaler
Temperaturbereich unter diesen Standortbedingungen um etwa 5° C liegt, auch Tem-
peraturen bis 20° C, denen sie unter natiirlichen Bedingungen nur selten ausgesetzt
sind, im allgemeinen lingere Zeit ertragen konnen.

Sicherlich bedingt diese Situation eine stidrkere physiologische Beanspruchung, aber
es ergibt sich weiter, da3 die Grenze der Belastbarkeit bei diesen Temperaturen noch
nicht erreicht ist. Wie Hypotonieresistenzversuche und rhythmische Wechselbelastungen
zeigen, bleiben die Algen auffallend reaktions- und anpassungsfihig.

In jeder Hinsicht treten aber deutliche Verhaltensunterschiede zwischen den beiden
untersuchten Algenarten zutage, obwohl sie zur selben Zeit unter denselben Standort-
bedingungen vorkommen und sich systematisch immerhin so nahe stehen, da} sie frither
zur einen Gattung Delesseria gestellt wurden. Phycodrys sinuosa ist deutlich salzgehalts-,
aber auch wiarmeempfindlicher als Delesseria sanguinea. Fragt man nach der Moglichkeit
einer nidheren Begriindung solcher genetisch fixierten Resistenzunterschiede, so wire
daran zu denken, daf3 Phycodrys pflanzengeographisch als subarktisch, Delesseria aber als
kaltboreal eingeordnet wird (vergl. LEVRING 1940).

III. Das Thermoresistenzverhalten im Bereich nichtékologischer Tempe-
raturen

LaBt sich experimentell zeigen, daBl an den Grenzen des von uns als 6kologisch

bezeichneten Temperaturbereichs keineswegs auch die Grenzen der physiologischen

Belastbarkeit erreicht sind, so wird man nach dem Resistenzverhalten unter solchen

Temperaturen fragen, die unter natiirlichen Bedingungen nicht auf unsere Versuchs-

Legende zu der nebenstehenden Tafel 8

Abb. 2: Beziehungen zwischen Osmo- und Thermoresistenz von Delesseria sanguinea und Phycodrys
sinuosa im Temperaturbereich von 0—20° C und bei Salzgehalten von 1—r10%y, nach
20 und 30 Versuchstagen.

Abb. g: Periodisch wechselnde Temperaturbelastung von Delesseria sanguinea und Phycodrys sinuosa.
Gestrichelte Linien: Vorleben (oder in Fig. 1 Anpassung) und Nachkontrollen. Ausgezogene
Linien: Belastungsversuch. Senkrechte Verbindung der Perioden: Direktiiberfithrung;
schrige Verbindung bezeichnet Temperaturangleichung innerhalb der angegebenen Zeit.
Zahlenangaben bei einzelnen Perioden: Schidigungsgrad in Prozenten; keine Zahlen-
angaben: Versuchsalgen iiberlebten ungeschadigt.
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algen einwirken. Es handelt sich also um eine dhnliche Fragestellung wie bei Osmo-
resistenzuntersuchungen im hypo- bzw. hypertonischen, aber nichtékologischen Salz-
gehaltsbereich,

Die Versuche dieses Abschnittes wurden mit Herbstmaterial durchgefiihrt. Wegen der niedrigen
Frithjahrs- und Sommertemperaturen war das Jahr 1958 fiir die Rotalgenvegetation besonders
giinstig. Im Vergleich zu den Vorversuchen im Friihjahr erwies sich das Herbstmaterial als etwas
resistenter. I'tir die Ergebnisse aber bleibt dieser Unterschied ohne groe Bedeutung.

a) Thermoresistenz bei Temperaturen unter 0° G

Uber diesen ,,nichtskologischen Temperaturbereich ist hinsichtlich der von uns
untersuchten Tiefenrotalgen nur wenig zu sagen. Denn sowohl fiir Delesseria sanguinea
als auch fir Phycodrys sinuosa (und sicherlich auch fir die weiteren Tiefenformen der
charakteristischen Wintervegetation) liegt der optimale Temperaturbereich zwischen
o und etwa 5°, allenfalls 10° G, und bei Salzgehalten unseres Untersuchungsgebietes
bleibt somit unter 0o° bis zum Einsetzen der Eisbildung nur noch ein Temperaturspiel-
raum von 1—=2°. In orientierenden Versuchen haben wir keine Anhaltspunkte finr eine
schiadigende Wirkung solcher Temperaturen gefunden. Es war uns dartiber hinaus
moglich, die Versuchsalgen bei behutsamer Behandlung im Kiihlschrank bei ver-
schiedenen Salzgehalten ohne Eisbildung bis auf —5° G zu unterkiithlen. Auch unter
diesen ungewohnlichen Bedingungen traten innerhalb einer Woche keine Schiadigungen
auf. Hingegen starben die Versuchsalgen immer dann ab, wenn doch eine Eisbildung
eingetreten war, und zwar wurden die Algen nicht erst beim Wiederauftauen getétet,
sondern nach einigen Stunden bereits wihrend des Einfrierens.

Um auch in diesem Falle einen Test fiir die Belastungsfidhigkeit und damit fiir den
Vitalitdtsgrad (oder die Aktivitit) zu haben, wurden Exemplare von Delesseria und Phycodrys
einer rhythmischen Wechselbelastung zwischen —5 und -5° in 12-Stunden-Perioden
bei Salzgehalten von s, 10, 15, 20, 25, 30y, unterworfen. Der Versuchsverlauf ist in
Abb.3,Fig.4,Tafel 8, wiedergegeben.Beide Versuchsalgen ertrugen diesen Belastungsmodus
tber 16 Perioden, also 8 Tage, ungeschiddigt. Hinsichtlich des Salzgehalts ergaben
sich wihrend dieser Versuchszeit keine Unterschiede.

Unsere Befunde stimmen also vollkommen mit den Ergebnissen der Untersuchungen
Kvrins (1917) zur Kilteresistenz von Meeresalgen iiberein. Der Kiltetod tritt aus
physikochemischen Griinden nur bei Eisbildung ein (bei Delesseria sanguinea z. B. nach
Kyrin bei —3,9° C), dagegen konnten wir bei —5° G ohne Eisbildung weder eine
Schidigung noch eine merkliche Vitalitdtsminderung feststellen. KyrLin hat ferner eine
geringere Kilteempfindlichkeit fiir Phycodrys (= Delesseria) sinuosa gefunden, erklért
diese jedoch damit, daf3 von Delesseria junge, von Phycodrys alte Thalli geprift wurden.
Zweifellos gibt es beil Phycodrys einen deutlich stiarkeren Resistenzgradienten als bei
Delesseria, alte Phycodyys-Bléttchen sind resistenter als sehr junge. Dennoch habe ich bei
besser vergleichbarem Material den Eindruck einer groéferen Kilteresistenz von
Phycodrys gewonnen.

b) Thermoresistenz bei Temperaturen tiber 20°C

Ungleich gréBer als unterhalb 0° C ist jedoch der Temperaturspielraum jenseits der
oberen Grenze des ©kologischen Temperaturbereichs. Werden nun unter glinstigen
Bedingungen 20° C wochenlang ertragen, wo liegt dann eine obere Temperaturgrenze?

1. Zur Frage der oberen Temperaturgrenze

Die Festsetzung einer oberen Temperaturgrenze ist abhiingig von der Zeit, die minde-
stens liberlebt werden soll. BieBL (1939) ist beiseinen Temperaturr es1stenzuntelsuchungen
an Mittelmeeralgen von der Uberlegung ausgegangen, daf3 unter natiirlichen Bedmgun—
gen hohe Temperaturen (infolge der Sonneneinstrahlung) hochstens 12 Stunden ein-
wirken koénnten. Dieser 6kologisch orientierten Begrenzung schlielen wir uns an.
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BieBL (1939) hat gefunden, daf3 Tiefenalgen aus dem Golf von Neapel fir diesen
Zeitraum von 12 Stunden Temperaturen bis 27° C tiberleben. Zwischen 27 und 30° C
werden solche Algen stark geschidigt oder getétet, nur Algen der Ebbelinie und der
Gezeitenzone sind gegen Temperaturen bis etwa 35° C und gelegentlich hoher resistent.

Die Tabelle 4 zeigt nun einen entsprechenden Versuch mit Tiefenrotalgen aus der
Kieler Forde. Die Algen wurden aus 5° C direkt in Seewasser von 15°, bei 26,5, 28
und g0° C ubertragen. Die 10 untersuchten Rotalgenarten sind in vier Gruppen unter-
teilt: Die Delesseria-Gruppe mit Delesseria sanguinea, Phycodrys sinuosa und Membranoptera
alata ist die temperaturempfindlichste. Thre obere Temperaturgrenze deckt sich voll-
kommen mit der von BieBL fir Mittelmeer-Tiefenalgen ermittelten. In der zweiten
Gruppe stehen drei Vertreter der winterlichen Tiefenvegetation vom biischeligen
Formtyp. Sie sind etwas temperaturresistenter als die flichig-einschichtigen Algen
der ersten Gruppe. Dann folgen zwei derbere Tiefenrotalgen, Phyllophora membranifolia
und Furcellaria fastigiata, die auch 30° C noch ungeschidigt oder nur wenig geschiadigt
uberleben. Schlieflich sind zum Vergleich zwei Vertreter der winterlichen Oberflichen-
flora aufgenommen, Dumontia incrassata und Ceramium spec.!), die zumindest temperatur-
resistenter sind als die Tiefenformen der Delesseria-Gruppe.

Tabelle 4
Zur Frage der oberen Temperaturgrenze fiir 12 Stunden (S = 15%,,)
26,5° C ‘ 28° C 30° C

Delesseria sanguinea . T 1 90— 4 +
Phycodrys sinuosa . T 75— + + +
Membranoptera alata . . T <10 50 +
Ceramium rubrum . T 1 1 75
Polysiphonia nigrescens . T 1 1 25
Rhodomela subfusca . T 1 25 75
Phyllophora membranifolia . . T 1 10 25
Fucellaria fastigiata . . T 1 1 1
Ceramium strictum. . . O 1 1 <10
Dumontia incrassata . O 1 1 >50

Wir haben dann weiter untersucht, wie sich Tiefenrotalgen unter hypotonischen
Bedingungen bei hsheren nichtékologischen Temperaturen verhalten. In der Tabelle 5
ist ein solcher Versuch fur Delesseria sanguinea, Phycodrys sinuosa und Ceramium rubrum
bei 20, 25 und 30° C fiir 24 Stunden wiedergegeben. Zugleich sollte gepriift werden,
ob bei Leitungswasserverdiinnung der Hypotonierreihe ein dhnlicher resistenzerhéhender
Effekt auftritt (als Folge des hoheren Ca-Gehaltes, vergl. SCHWENKE 1958a, b) wie im
Falle der hypotonischen Osmoresistenz, Wir sehen jedoch, daB das nicht der Fall ist.
Allerdings ist daran zu denken, dafl3 sekundire Giftwirkungen des Leistungswassers,
die sich auch bei langfristigen Osmoresistenzversuchen bemerkbar machen, durch die
hohere Temperatur verstarkt werden kénnten. Im iibrigen ergibt sich wieder die groBere
Empfindlichkeit von Phycodrys sinuosa. Nimmt man 8—10°,, als noch hinreichend
,;normalen‘ Salzgehalt an (bei Phycodrys ist das jedoch kaum méglich), so ergibt sich
in Ubereinstimmung mit dem oben dargestellten Versuch, daB — in diesem Falle —
nach 24 Stunden in 20° keine oder nur geringe Schidigungen eintreten, in 25° G nur
Ceramium praktisch ungeschidigt iiberlebt, und 30° C in keinem Falle ertragen werden.

1) Eine Art vom diaphanum-Typ, am ehesten C. strictum. Diese Art ist jedoch keine ausgesprochene
Oberflachenform.
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Tabelle 5

Thermoresistenzbei Temperaturen iiber20° Cfiir 24 Stunden in Hypotonie-
reihen von 1—10%y, Aqua dest.- und Leitungswasserverdiinnung

S 94 Aqua dest. Leitungswasser | Temp.
1 2 3 4 6 8 1001 2 3 4 6 8 10!
Delesseria sanguinea . | 50 50 50 25 10 I 1|%5 50 50 25 1 1 1 20°
90 50 50 50 50 50 25| + 75 75 75 50 50 25 25°
+ + + + + + +1 4+ + + + + + + 30°
Phycodrys sinwosa . . . | 50 50 50 50 50 25 25 75 75 50 25 25 25 I0 20°
+ + + + + + 75 + + + + + + + 25°
+ + + + + + ++ + + + + + + 30°
CGeramium rubrum . . | 50 25 25 10 10 1 1|+ %5 75 50 25 1 1 20°
75 50 50 25 25 10 Il | 4+ go %5 50 10 10 1 25°
+ + + + + + +/+ + + + + + + 30°

Oberhalb 30° C fillt bei Delesseria sanguinea die Temperaturresistenz dann schnell
ab, wie aus der folgenden Tabelle 6 hervorgeht.

Tabelle 6

Temperaturresistenz von Delesseria sanguinea bei Ubertragung aus 5°C in
35 und 40° C bei S = 159,

Minuten k 15 30 l 45 L 6o % 75 l 90 ] Temp.
Schéadigungsgrad . . 1 l—s50 50 50 + + 35° G
um 50 + + 40° G

2. Zur Frage der Anpassung an héhere Temperaturen

Das Vorhandensein temperaturkonstanter Raume erméglichte es, die Versuchsalgen
langere Zeit bei den urspriinglichen Standorttemperaturen aufzubewahren und sie fir
die jeweiligen Resistenzversuche aus dieser Ausgangstemperatur — in der Regel 5° G —
direkt in die hoheren Temperaturstufen zu tibertragen. Das ist bei dhnlichen Versuchen
— vorwiegend aus technischen Griinden — bisher kaum mdgglich gewesen. Werden
Tiefenrotalgen etwa bei 14—15° G aufbewahrt (z. B. MonrtrorT und RieD, 1955, 1957),
so mul3 mit der Mdglichkeit eines Adaptationseffektes, bzw. mit einer héheren Stoft-
wechselbelastung mindestens gerechnet werden. Bei den BieBLschen Versuchen mit
Mittelmeeralgen betrug die Ausgangstemperatur sogar 17° C.

Orientierende Vorversuche zeigten nun, daf3 lingere Zeit an 20° angepallte Algen
bei Ubertragung in Temperaturen zwischen 25 und 30° C eine etwas bessere Temperatur-
resistenz aufwiesen als solche, die direkt aus 3° C tibertragen wurden.

In der Tabelle 7 wird ein entsprechender Versuch mit Delesseria sanguinea und Phycodrys
sinuosa bei 30° C in verschiedenen Salzgehalten dargestellt.

In beiden Fillen sind Unterschiede nicht zu verkennen: ein gewisser Anpassungs-
effekt liegt vor, aber wir mécht n ihn als auffallend geringfiigig bezeichnen. Die gréflere
Empfindlichkeit von Phycodrys tritt auch hier in Erscheinung. Andererseits scheint die
Temperaturresistenz dieser Alge stdrker vom Salzgehalt abzuhidngen als die von
Delesseria. DaB3 die Resistenz in beiden Féllen bei 5°,, am geringsten ist, war zu er-
warten, aber Plycodrys zeigt bei 30°/y, eine deutliche Resistenzerh6hung gegeniiber 15°/4q.
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Tabelle %

Anpassungsversuch bei 30° C

Zeit 1 Stunde 2 Stunden 3 Stunden 4 Stunden
S %o 5 15 30 5 1530 5 15 30 5 15 30

Delesseria sang. 10 1 1| 2550 1 1 50 10 10 | 50-75 10-25 10-50 | 1. aus 5°C

Phycodrys sin. 25-50 1 1 + 50 50 + + 75 + + 75 (15 %40)

Delesseria sang. 1 11 25 1 1! 5075 1 1 90 25-50 10 2. aus 15° C

Phycodrys sin. 1 11 + 11 + 10-25 10 + 75 50 (15%00)
Anpassung
4 Wochen

Delesseria sang. 1 I 1] 1025 1 1 25 1 10 | 25-50 1 50 3. aus 20° C

Phycodrys sin. 1 11 4+ 25 10 + 25 25 + 90 50 (15%00)
Anpassung
2 Wochen

Die Tabelle 8 zeigt einen Parallelversuch bei 35° C.
Tabelle 8
Anpassungsversuch bei 35°C
Zeit | 1 Stunde 2 Stunden
S /oo 5 15 30 5 15 30

Delesseria sanguinea + 50 9o +  + 1. aus 5° G (15%g)

Phycodrys sinuosa + 4+ +

Delesseria sanguinea + + 4+ 2. aus 15° C (15%g9)

Phycodrys sinuosa + + + Anpassung: 4 Wochen

Delesseria sanguinea <50 <25 QO -+ 50 -+ 3. aus 20° G (15%4,)

Phycodrys sinuosa + 9o 25 + 4+ 4+ Anpassung: 2 Wochen

In Analogie zu Osmoresistenzuntersuchungen dréngt sich in solchem Zusammenhang immer
wieder die Frage auf, ob auch hinsichtlich der Temperaturresistenz ein hoheres Ca-Angebot resistenz-
férdernd sein kénnte. Wir haben daher fiir cinen orientierenden Versuch Nordseewasser von 30%/,
einmal mit aqua destillata und einmal mit Kieler Leitungswasser (etwa 16 DH®; rund 100 mg Ca/l)
auf 5 und 15%/y, verdiinnt. Ein solcher Versuch bei 30° C ist in Tabelle g dargestellt.

Tabelle g
Zur Beziehung zwischen Ca-Angebet und Temperaturresistenz
Zeit 1 Stunde 2 Stunden 3 Stunden 4 Stunden
S %foo 5 15 5 15 5 15 5 15
Delesseria sang. 25 1 50 1 >50 10 75 25 1. aus 5° C (15%g)
Phycodrys sin. 50 1 + 50 + 4+ bei Verdiinnung
von 30%/y0 auf 5 u.
15%g mit aqua
destillata
Delesseria sang. 1 1 1 1 10 1 25 1 2. aus 5° C (15%0)
Phycodrys sin. 10 1 + 50 + 4+ bei Verdiinnung
von 30%/g auf 5 u.
15%90 m. Kieler
‘ i Leitungswasser

Ein etwas giinstigerer Versuchsausfall bei Leitungswasserverdiinnung macht sich bemerkbar,
besonders bei 5%,. Wir werden diese Frage in einer Untersuchung zur Physiologie der Temperatur-
resistenz wieder aufgreifen und wenden uns nun der Frage zu, ob sich mit einfachen Mitteln etwas
iber die Nachwirkung des Aufenthaltes in héheren Temperaturen auf unsere Versuchsalgen fest-

stellen 14t.
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3. Zur Frage der Nachwirkung thermischer Belastung

Eine einfache Methode zur Feststellung eventueller Nachwirkungen der thermischen
Belastung besteht darin, die Versuchsalgen nach gewissen Zeiten in die Ausgangs-
temperatur zuriickzubringen. Bleiben die Algen nach dieser Riickiibertragung hin-
reichend lange — mindestens 24 Stunden, am besten mehrere Tage — am Leben,
so darf mit einiger Berechtigung geschlossen werden, daf3 sie die thermische Belastung
ohne Nachwirkung tberstanden haben. Allerdings ist zu diesem Belastungsmodus
neben der Zeitdauer des Aufenthaltes in der Versuchstemperatur auch die zweimalige
Bewiltigung der Differenz Ausgangstemperatur—Versuchstemperatur zu rechnen.

In der folgenden Tabelle 10 sehen wir zwei Parallelversuche dieser Art dargestellt.
Die Ausgangstemperatur betrug 5° C, der Salzgehalt 159/, Die Riickiibertragungs-
versuche nach dem Aufenthalt in Seewasser von 30° C wurden nach einem, nach zwei
und nach sechs Tagen kontrolliert.

Tabelle 10
Delesseria sanguinea: Temperaturbelastung bei 30° C (15%,) und Riickiiber-
tragung in 5° G (15%)

Kontrolle nach der Kontrolle nach der
In 30° C Riickiibertragung in 5° C In 30° G Riickiibertragung in 5° C
Min. »Sg:‘z;((ll.- nach 24 Stdn. | nach 48 Stdn. || Min. '88:‘:31" nach 24 Stdn. | nach 6 Tagen

15 1 10 10 15 ! 1 25 75

30 1 10 25 30 1 25 75

45 1 75 9o 45 1 50 75

60 10 90 + 60 1 50 75

75 10 + 90 10 +

90 10 + 120 10 +
120 25 + 150 | 25 +
180 50 + 180 | 50 +

Auf Grund des Versuchsverlaufes miissen wir schlieBen, dal3 Delesseria sanguinea selbst
eine kurzfristige Temperaturbelastung von 30° C nicht ohne Nachwirkungen iibersteht.
45—60 Minuten bei 30° werden zunichst ungeschidigt ertragen, 24 Stunden nach der
Riickiibertragung in 5° C bei 15°/,, sind jedoch deutliche Schidigungen zu verzeichnen,
die sich in den folgenden Tagen noch verstidrken. Nach 1—g Stunden in g0° C betragen
die Schidigungsgrade zunichst <10—50%,. Die Nachwirkung dieser Belastungszeit
ist jedoch so stark, daf3 die Riickiibertragung in 5° C nicht iiberlebt wird, die Versuchs-
algen sind nach 24 Stunden tot. Vielleicht kann man sagen, dal 15—30 Minuten in
30° C einigermafen unschidlich sind.

Wir haben dann diesen Versuch wiederholt bei 30° C in Nordseewasser von 30°4,
mit Delesseria-Exemplaren, die 3 Wochen lang an diesen Salzgehalt angepaf3t waren.
In diesem Falle war der leitende Gedanke, daf3 das hohere Ca-Angebot resistenzerhéhend
wirken konnte. Aus der Tabelle 11 geht jedoch hervor, daf} sich diese Erwartung nicht
bestitigte, es ist praktisch kein Unterschied gegeniiber den vorhergehenden Versuchen
zu verzeichnen.

Aber nicht nur bei erhéhtem, sondern auch bei herabgesetztem Salzgehalt ergab
sich kein wesentlicher Unterschied (S == 5°/y,, allerdings ohne vorherige Anpassung).
Bei Leitungswasserverdiinnung war der Versuchsausfall nach der Riickiibertragung
etwas guinstiger als bei Verdiinnung mit destilliertem Wasser.
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Tabelle 11
Delesseria sanguinea: Temperaturbelastung bei 30° C (30%y) nach 3 Wochen
Anpassung an Nordseewasser (30%,,) und Riickiibertragung in Nordsee-
wasser von 5° G

o Kontrolle nach der
In 30° G Riickiibertragung in 5° G (30%/49)
Minuten Schid.-Grad nach 24 Stunden
30 1
6o 1 50
90 1 +
120 10 +
150 10 +
180 50 +
210 50 +
240 50 +

Recht eindrucksvoll ist schlieBlich der in Tabelle 12 dargestellte Versuch bei 35° C.
30 Minuten wurden zunichst ungeschidigt tiberstanden, 60 Minuten bei nur gering-
figigen Schiden. Eine Riickiibertragungskontrolle nach g Tagen zeigt jedoch, daf3
nur die ersten 10 Minuten ohne weseniliche Nachwirkung geblieben sind. Jeder Jingere
Aufenthalt in 35° C hat tédlich wirkende Schidigungen hinterlassen.

Tabelle 12

Delesseria sanguinea: Temperaturbelastung bei 35° G (15%,) und Riickiiber-
tragung in 5°C

o Kontrolle nach der
In 35° G Riickiibertragung in 5° C
Minuten Schid.-Grad nach g Tagen
10 1 1
20 1 +
30 1 +
40 10 +
50 10 +
6o 10 +
75 10 +
90 50 +

IV. Diskussion der Ergebnisse

Die vorliegende Arbeit befaf3t sich mit der Untersuchung des allgemeinen Thermo-
resistenzverhaltens von Tiefenrotalgen der westlichen Ostsee. Mit Delesseria sanguinea
und Phycodrys sinuwosa standen uns zwei Vertreter der charakteristischen winterlichen
Tiefenvegetation zur Verfiigung, die deren weitaus groten Anteil ausmachen. Es handelt
sich ferner um Algen des gleichen fldchig-einschichtigen Bautyps, die sich zudem systema-
tisch recht nahe stehen und unter praktisch gleichen Standortbedingungen wachsen,
unter Bedingungen allerdings, die in unserem Untersuchungsgebiet selbst in der Tiefe
mehr der milieuinkonstanten Art als der mil eukonstanten zuzurechnen sind.

Fragen wir zunichst vergleichend nach dem Temperaturresistentverhalten der beiden
oben genannten Arten, so ergeben sich recht charakteristische Unterschiede. Wie
besonders aus den Abb. I und 2 hervorging, ist Phycodrys sowohl in osmotischer als auch
in thermischer Hinsicht empfindlicher als Delesseria. Aber auch die Belastungsversuche
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aus Abb. 3 bestitigten diese Tatsache, und die Tabelle %7 (vergl. p. ...) lieB deutlich
erkennen, daf3 die Thermoresistenz von Phycodrys weit salzgehaltsabhingiger ist als die
von Delesseria: zeigten sich doch in diesem Falle bemerkenswerte Unterschiede zwischen
15 und 30°/y, S. Ich halte es auch fiir wahrscheinlich, daB3 Phycodrys etwas kélteresistenter
ist als Delesseria (vergl. dazu KyLIN 1917).

Es wurde bereits darauf hingewiesen, daf3 diese Erscheinung, zumindest was die
Temperaturresistenz betrifft, in Zusammenhang stehen kénnte mit der verschiedenen
pflanzengeographischen Einordnung beider Algen (Phycodrys: subarktisch; Delesseria:
kaltboreal), letztlich also mit der unterschiedlichen Herkunft. Insofern verweisen uns
diese Ergebnisse auf den urspriinglichen Gedanken HOrLErs (1931, 1932), in der
Resistenzforschung plasmatische Unterschiede der verschiedenen Pflanzengruppen auf-
zuzeigen. Daf} solche Unterschiede ohne Zweifel vorhanden sind, selbst herab bis zu
Gattungen und Arten, zeigen auch die vorliegenden Untersuchungen.

Hinsichtlich der beiden in Rede stehenden Arten diirfen wir vielleicht sagen, daf3
Delesseria den mehr resistenzstabilen, Phycodyys einen mehr resistenzlabilen Typ reprasen-
tiert, was letztlich besagen soll, daf3 sich Delesseria den milieuinkonstanten, osmotisch
und in gewissem MaBe auch thermisch ,,rauhen® Bedingungen der westlichen Ostsee
besser angepal3t hat als Phycodrys. Zu einer solchen Charakterisierung 148t sich auch die
Tatsache des steileren ontogenetischen Resistenzgradienten von Phycodrys heranziehen.

Wie verhilt es sich nun aber mit der Temperaturresistenz von Algen aus verschiedenen
Meeren, besonders aus verschiedenen Klimazonen? BIieBL (1937) stie3 bei seinen Algen-
studien an der englischen Siidkiiste auf eine Rotalge stidlicher Herkunft, Sphondylothamnium
multifidum Naeg., die bereits in Seewasser von +2—3° C innerhalb einer halben Stunde
getotet wurde. Bei seinen Untersuchungen im Golf von Neapel fand BiesL (1939) dann
seine Erwartung, eine gréBere Anzahl derart kilteempfindlicher Algen aufzufinden,
zwar nicht bestétigt, aber eine ganze Reihe von Arten hatte doch bei 42 bis —2° C
(ohne Eisbildung) ihre kritische Temperaturgrenze erreicht. (Griffithsia furcellata, Gr.
setacea, Callithamnium scopulorum, Pleonosporium Borreri, Geramium Beineri, Nitophyllum
punctatum, Acrosorium uncinatum). Die von uns untersuchten Arten Delesseria sanguinea
und Phycodrys sinwosa wurden bei niedrigen Temperaturen (bis —5° C) nur nach vor-
heriger Eisbildung getotet, wie es nach den Befunden von KyLiN (1917) zu erwarten ist.

Aulffallend ist nun hinsichtlich der oberen Temperaturgrenze fir 12 Stunden, dal3
diese bei den von uns untersuchten typischen Tiefenrotalgen (auBBer den oben genannten
Arten noch Membranoptera alata, vergl. Tabelle 4) praktisch genau mit der von BieEBL
(1939) gefundenen von 27—30° C fir Tiefenformen zusammenfillt. Wir kommen daher
mit BieBL zu dem Schluf3, dafl wohl eine Bezichung besteht zwischen Thermoresistenz
und Standort (BieBL hat diese Frage eingehender untersucht, wir haben sie bisher nur
orientierend gepriift), daBl aber keine solche auffallende Beziehung festzustellen ist
zwischen Thermoresistenz und Klimazonen.

Im Zusammenhang mit dieser steht die andere, oft diskutierte Frage nach der Ab-
hingigkeit der Osmoresistenz von der Temperatur. BiesL (1939) hat im Golf von Ncapcl
diese Frage an 5 Rotalgen untersucht (Griffithsia furcellata, Gr. setacea, Pleonosporium
Borreri, Nitophyllum punctatum, Plocamium coccineum bei 417 und +2° G) und bei +2° C
eine herabgesetzte osmotische Resistenz gefunden. Nun sind dies Arten, die (vergl.
oben) in diesem Bereich ihre kritische Temperaturgrenze erreichen, zudem liegt die
Versuchstemperatur aullerhalb des 6kologischen Temperaturbereiches dieser Formen.
In unseren Versuchen haben wir bei Arten, deren 6kologisches Temperaturoptimum
um 5° C liegt, in diesem Bereich auch stets die optimale Osmoresistenz gefunden; mit
steigender Temperatur ergab sich eine deutliche Resistenzminderung.
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Wir haben ferner zu fragen, ob mit der fiir unsere Versuchsalgen nachgewiesenen
groBeren osmotischen Plastizitdt (vergl. SCHWENKE 1957, 1958a, b) eine entsprechende
groflere thermische Plastizitdt parallel geht. Auch diese Frage steht im Zusammenhang
mit dem eben Dargestellten. Sie ist nicht ganz einfach zu kldren. Beziiglich der Abhingig-
keit von der Tiefenzonierung der Standorte besteht zweifellos eine Parallelitit zwischen
Osmo- und Thermoresistenz, ebenso hinsichtlich der Trockenresistenz (vergl. dazu
besonders die betreffenden Arbeiten von BiesL). Vergleicht man jedoch die winte:lichen
bzw. tiberdauernden Algen nordlicher Meere untereinander in ihren mittleren Standort-
temperaturen, so liegen diese so niedrig, da3 innerhalb des Bereiches weniger Grade bis
zum Einsetzen der Eisbildung ein viel zu geringer Spielraum bleibt, um deutliche
Plastizitdtsunterschiede zu zeigen. Will man Vergleiche anstellen mit Algen anderer
Klimazonen, so sind die entsprechenden osmotischen und thermischen Verhiltnisse
gerade entgegengesetzt: Nimmt man die Bierschen Mittelmeeruntersuchungen, so
liegen die jeweiligen Standortstemperaturen um gut 10° C hoher als die der nérdlichen
Algen, diese letzteren aber liegen  wie gesagt  so niedrig, daf3 aus physikochemischen
Griinden fiir die untere Temperaturgrenze kein Plastizititsspielraum bleibt, Betrachtet
man dagegen die obere Temperaturgrenze, so wire bei Mittelmeeralgen eher eine
grofere Plastizitit zu erwarten. Diese ist jedoch — wie von BIEBL gezeigt  nicht vor-
handen. Aus den Standortsmittel- und Grenzwerten ist also wenig zu folgern. Anders
ist die Situation, wenn man beim Vergleich von Standortsmittel- und Grenzwerten den
Belastungsmodus betrachtet, der sich aus dem im Experiment verlangten Temperatur-

sprung ergibt. Unsere Versuchsalgen wurden aus +5° C in Temperaturen ab 27° C

gebracht. Sie hatten also mit 22° das doppelte zu bewéltigen wie die Versuchsalgen
BieBLs bei einer Ausgangstemperatur von 17° C. Andererseits bedeuten Kilteresistenz-
versuche fiir die Algen unseres Untersuchungsgebietes im technisch moglichen Bereich
(Eisbildung!) keine wesentliche Belastung, wohl aber fiir die Mittelmeeralgen bei ihrer
hohen Ausgangstemperatur.

Es hat demnach den Anschein, als ob Unterschiede in der Thermoplastizitdt im
obigen Sinne nicht aufzufinden sind; die 6kologischen Bedingungen des Osmo- und
Thermoresistenz sind nicht ohne weiteres vergleichbar. Vielmehr gewinnt man aus
der vergleichenden Analyse des Resistenzverhaltens den Eindruck, daf} fiir Rotalgen
unter vergleichbaren Standortbedingungen (z. B. Tiefenformen) selbst bei Algen ver-
schiedener Klimazonen ein hinsichtlich seines Umfanges — vielleicht auch seiner
physiologischen Struktur nach — erstaunlich einheitlicher Resistenzspielraum zur Ver-
fliigung steht.

Wenn das der Fallist, so ist auch die Frage nach der Wirkung thermischer Adaptation
von besonderem Interesse. Unsere Untersuchungen von Temperatur- (und auch von
Salzgehalts-) anpassungen bei Zeiten bis zu mehreren Wochen zeigen, daB3 zwar gewisse
Anpassungseffekte vorhanden, daf3 diese aber in threm Ausmaf} auffallend geringfiigig
sind. Experimentelle Anpassungen, die auf eine merkliche Erweiterung der oben
diskutierten Grenzen des Resistenzspielraumes abzielen, scheinen mir nur in sehr
geringem Mafle moglich.

Stufenweise durchgefiihrten kurzfristigen Anpassungsschritten kann jedoch insofern
einige Bedeutung zukommen, als der bei sehr steilen Temperaturiitbergingen mogliche
Schock gemildert wird, Auf Grund meiner bisherigen Erfahrungen glaube ich allerdings
kaum, daB8 Direktiiberfiihrungen in den experimentell gepriiften Bereichen (z. B.
zwischen 2 und 20° C) Schockwirkungen mit irreversiblen Folgen hervorrufen. Unter
anderen scheint mir auch diese Méglichkeit fiir eine vergleichsweise einheitliche physio-
logische Struktur innerhalb der Grenzen des Resistenzspielraumes zu sprechen.
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Orientierende Schliisse dieser Art erscheinen uns wichtig als Vorbereitung fiir eine
anzuschlieBende Analyse der physiologischen Faktoren der Thermoresistenz (vergl.
unsere einleitenden Ausfithrungen p. ..). Es ist einleuchtend, daf3 die Méoglichkeiten
der kausalen, physiologischen Untersuchung giinstiger liegen, wenn ein Organismus
im Experiment hohe ,,Reaktionsfreudigkeit** und als deren Folge deutliche Reaktions-
indikationen zeigt. Wir diirfen ferner annehmen, daf3 diese Momente in betrichtlichem
Mafle von der Entwicklungshéhe und damit von der physiologischen IKompliziertheit
des Organismus abhingen.

Das wird besonders deutlich, wenn wir unsere Ergebnisse in Beziehung setzen zu
solchen von zoologischer Seite, die in biologischer und 6kologischer Hinsicht demselben
Problemkreis angehéren. So hat ScHLIEPER (1956) gefunden, daf3 die Thermoresistenz
des Kiemengewebes von Mytilus edulis aus der Ostsee in Nordseewasser von 30°/,, gegen-
iber der in Ostseewasser von 15°/,, ganz wesentlich erhsht ist (gemessen an der Schlag-
dauer der terminalen Kiemencilien bei g5° C). Entsprechend fallen solche Versuche
auch bei der physiologischen Faktorenanalyse in Abhingigkeit etwa vom Ca-Gehalt
des (Innen-) Mediums aus. Ebenso ist umgekehrt die Thermoresistenz von Nordsee-
Mytilus in Ostseewasser von 15%, sehr deutlich herabgesetzt. Der Zoologe verfiigt
also bei geeigneten Versuchstieren tiber Leistungskriterien, die bei Salzgehaltsdifferenzen
solchen Ausmafles, wie sie fiir das Untersuchungsgebiet besonders interessant sind (man
beachte den Salzgehaltsunterschied zwischen Nord- und Ostsee mit 30 und 15°,,!)
gut quantifizierbare Reaktionen anzeigen. Das wiegt sicher den Nachteil auf, daf3 auf
die zellphysiologischen Grundvorgéinge nur indirekt geschlossen werden kann. Obwohl
wir also bei unseren Versuchsalgen die Zellen direkt beobachten kénnen, vermissen
wir vorldufig einfache, aber eindeutige Kriterien, die auf den physiologischen Me-
chanismus der Thermo- und Osmoregulation zu schlieBen gestatten.

Was nun die Reaktion der Zellfunktionen auf thermische Belastung anbelangt,
so haben MonTtrorT, RIED und RIED (1955, 195%) ihre Nachwirkung auf Atmung
und Assimilation ausfiithrlich untersucht. Bei unseren eigenen Experimenten haben wir
versucht, einen Eindruck von der Nachwirkung thermischer Belastung durch die einfache
Methode der Riickiibertragung zu erlangen. Die Ergebnisse zeigen, daf3 solche Versuche
immerhin zweierlei aussagen: die Versuchsalgen kénnen durch Thermobelastung weit-
gehend geschidigt sein, auch wenn solche Schidigungen zunichst dullerlich nicht zu
erkennen sind; und zweitens: es ergeben sich wiederum Verhaltensunterschiede zwischen
verschiedenen Arten gleicher 6kolo:sischer Herkunft. Der Belastungsmodus ist im tibrigen
bei MonTFORT, RIED und RieD der gleiche wie in unseren Versuchen, auch diese Autoren
haben die Nachwirkung nach der Riickiibertragung in das Ausgangsmedium untersucht.

Wir werden auf die oben angefithrten Arbeiten bei der Untersuchung der physio-
logischen Resistenzfaktoren ausfithrlich einzugehen haben; hier seien zunichst die
allgemeinen Ubereinstimmungen angedeutet. So ergaben sich zunichst ,,unverkennbare
Parallelen zwischen Resistenz und Standortanspriichen der einzelnen Arten‘* (MONTFORT,
RiED und RIED, 1957, p. 285). Ferner — und das interessiert hier ganz besonders —
zeigten sich keine véllig einheitlichen Reaktionsweisen bei Besiedlern eines bestimmten
Fundortes. ,,Uberall lieBen sich offensichtlich genotypische Resistenzabstufungen nach-
weisen. Diese Resistenzunterschiede sind besonders grof3 bei Bewohnern von Tiefen-
standorten, wo der Temperaturresistenz keine 6kologische Bedeutung als Auslesefaktor
zukommen kann.* (a.a. O., p.286). SchlieBlich kommen die genannten Autoren zu
dem Ergebnis, daB3 ein ins Gewicht fallender modifikativer Einflul des Vorlebens kaum
zu verzeichnen ist.

Fassen wir abschlieBend diese Gesichtspunkte mit Bezug auf unsere Frage nach den
Folgerungen fiir die vorgesehene Prifung der physiologischen Resistenzfaktoren zu-
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sammen, so scheint alles dafiir zu sprechen, daf} bei unseren Versuchsobjekten die Struktur
des Resistenzmechanismus eine andere ist als etwa bei komplizierteren tierischen Objekten.
Sie ist wahrscheinlich durch groB3e Reaktionstrigheit und damit beziiglich der experimen-
tellen Moglichkeiten schwichere Reaktionsindikationen gekennzeichnet. Die charak-
teristischen Plastizitdtsverhéltnisse lassen daher im Bereich standortgemidf3er Tempera-
turen kaum gut faBbare physiologische Reaktionen erwarten.

Andererseits glauben wir, dall gerade unter solchen Umstinden der Analyse des
allgemeinen Resistenzverhaltens eine Bedeutung zukommen kann, die tiber die reine
vergleichende Beschreibung hinausgeht. Wir hoffen, dafB3 der Erfolg die einleitend um-
rissene theoretische Auffassung rechtfertigt.

Zusammenfassung

An zwei charakteristischen winterlichen Tiefenrotalgen der Kieler Forde, Delesseria
sanguinea und Phycodrys sinuosa, werden Untersuchungen iiber ihr Temperaturresistenz-
verhalten angestellt.

Im Bereich umweltgeméBer Temperaturen zwischen o und etwa 20° G werden die
Beziehungen zwischen Osmo- und Thermoresistenz untersucht.

Dabei ergeben sich

1. eine Abhingigkeit der Osmoresistenz von der Temperatur: im vorliegenden Falle
ist die Osmoresistenz bei 0—5° C am gréfiten, und

2. deutliche Unterschiede im Resistenzverhalten beider Arten: Phycodrys ist sowohl
osmotisch als auch thermisch empfindlicher.

Bei der Prifung des Resistenzverhaltens in den Bereichen nicht umweltgewohnter
Temperaturen ergibt sich:

1. die Befunde zur Kilteresistenz stimmen mit denen Kyrins (1917) tberein: eine
zum Tode fihrende Schédigung tritt nur bei Eisbildung ein.

2. Die obere Temperaturgrenze stimmt praktisch vollstéindig mit der von BieBL (1939)
fiir Mittelmeer-Tiefenalgen gefundenen iiberein (27—g0° C fiir I2 Stunden).

3. Anpassung an héhere Temperaturen ist nur in auffallend geringem Mafe moglich.
Die Bereiche der Temperaturtoleranz scheinen bei Tiefenformen von klimatischen
Zonen weitgehend unabhingig zu sein.

4. Die Nachwirkung thermischer Belastung wird durch Riickiibertragungsversuche
gepriift.
Abschliefend werden die Ergebnisse diskutiert, vor allem im Hinblick auf eine
anzuschlieBende Analyse der physiologischen Resistenzfaktoren.
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