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Aus dem Max-Planck-Institut fiir Meeresbiologie, Wilhelmshaven, Laboratorium

Strenzke

Die Analyse limitierender lonenwirkungen bei Meeres- und
Suflwassertieren mit Hilfe 6kologischer, physiologischer und
zlichterischer Methoden")

Von DierricH NEUMANN?)

Dem Gedenken an Professor Dr. Karl Strenzke gewidmet.

Zusammenfassung: Bei der Analyse der 6kologisch-physiologischen Differenzierung aquatischer
Tiere ist zu fragen, ob die Verbreitung der Meeres- und Sii3wassertiere neben dem Salzgehaltsfaktor
auch durch die spezifische Wirkung bestimmter Ionen oder Ionenrelationen begrenzt wird. Limi-
tierende Ionenwirkungen sind in solchen Medien zu erwarten, in denen eine Tierart nicht {iber die
notwendigen ionenregulatorischen Mechanismen verfiigt, um einen Mangel oder ein Uberangebot
eines Ions kompensieren und in seinen Zellen ein definiertes Ionengleichgewicht aufrechterhalten
zu kénnen. Da sich im Freiland zwei unterschiedlich besiedelte Standorte stets in mehreren physio-
graphischen Bedingungen unterscheiden, ist die deskriptiv und vergleichend arbeitende 6kologische
Methode im allgemeinen iiberfordert, um ohne die Hilfe experimenteller Untersuchungen limitie-
rende Ionenwirkungen bestimmen zu koénnen. Die Befunde, die vorwiegend wihrend des letzten
Jahrzehnts mit physiologischen und ziichterischen Methoden erarbeitet wurden, eréfinen nunmehr
einen Einblick in die komplexe Struktur des Mineralhaushaltes der Tiere und erméglichen —im
Rahmen 6kologisch-physiologischer Fragestellungen — Riickschliisse auf die Freilandbedingungen.
Neben den mit der Isotopenmethode durchgefiihrten Messungen tiber die aktive Ionenaufnahme
bieten hierbei besonders Zuchtversuche den wesentlichen Vorteil, die Ionenwirkungen iiber den
gesamten Individualzyklus priifen und gleichzeitig die tiber die Nahrung erfolgende Ionenaufnahme
mitberiicksichtigen zu kénnen. Die bisher durchgefiihrten Untersuchungen lassen erkennen, dafl
limitierende Ionenwirkungen besonders im SiiBwasserbereich, daneben aber vermutlich auch im
oligohalinen Brackwasserbereich sowie in binnenldndischen Brackgewidssern und in vereinzelten
Fillen wie die Analyse der Kupferwirkungen belegt — auch im Meerwasser die unterschiedliche
okologische Einnischung von Wassertieren mitbestimmen.

Analysis of limiting ionic effects concerning marine and fresh-water animals by ecological,
physiological and breeding methods (Summary): With the analysis of the ecologic-physiological
differentiation of aquatic animals the question arises, to what extent — in addition to effects of salinity
— the distribution of species is limited by the specific effect of certain ions or ionic ratios. Limiting
ionic effects are to be expected in such extcrnal mediums, in which a species doesn’t posess the neces-
sary mechanisms for ionic regulation, in order to compensate either deficiency or excessive supply of
certain ions and to keep a defined salt balance in its cells. As in the field two differently settled locations
are always to be distinguished by several physiographical conditions, the describing and comparing
ecological method is generally overcharged, in defining the limiting ionic effects without the aid of
experimental researches. Results, which have been found by physiological und breeding methods,
are permitting a view at the complexstructure ofthe salt balance of animals. Within ecologic-physiologi-
cal questioning these results thus allow conclusions concerning the conditions in the field. Together
with measurements about active absorption of ions breeding experiments have shown the significant
advantage, in testing the ionic effects in the course of the whole individual development, as well
as the uptake of ions in connection with food. Researches performed uptill now show that specific
ionic effects limit the range of several fresh-water animals. Further more ionic effects may be stated in
oligohaline brackish-waters as well as in inland saline waters and in few cases even in the sea as the
effect of copper ions has proved.

1) Mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft.
2) Neue Anschrift: Wiirzburg, Zoologisches Institut.

38



I. Einleitung

Der Salzgehalt des Wassers, d. h. die Gesamtkonzentration der gelésten anorganischen
Bestandeteile, ist fiir die 6kologische Differenzierung der aquatischen Organismen einer der
limitierenden AuBenfaktoren. Seine Wirkungen werden seit langem an Vertretern aus
nahezu allen systematischen Gruppen eingehend analysiert. Bei der Analyse von Salz-
gehaltswirkungen ist jedoch zu beachten, daf3 1. infolge der grundsitzlich unterschied-
lichen relativen Ionenzusammensetzung von Meer- und SiiBwasser beim Ubergang vom
marinen zum limnischen Bereich — und umgekehrt neben den Anderungen des
Salzgehaltes gleichzeitig Verschiebungen der Ionenrelation auftreten und dal3 2. in
StiBgewdssern und damit auch im oligohalinen Brackwasserbereich deutliche Differenzen
in der relativen Ionenzusammensetzung vorliegen. Es ist daher zu fragen, ob der Ver-
breitungsraum der Meeres- und Siilwassertiere auch durch die spezifische Wirkung
bestimmter Ionen oder Ionenrelationen modifiziert oder sogar vorwiegend bestimmt
werden kann. Auf diese 6kologisch-physiclogische Fragestellung soll dieses Referat aus-
gerichtet sein.

In einer Vielzahl von Laboratoriumsuntersuchungen sind bereits die Wirkungen an-
organischer Ionen auf ausgewihlte Entwicklungs- und Altersstadien des Gesamtorganis-
mus sowie auf isolierte Organe und ihre Funktionen analysiert worden. Untersuchungen
in Einsalzlésungen und {iberhshten Konzentrationen von Spurenelementen erlauben
jedoch nur eine beschrinkte oder iiberhaupt keine Ubertragung auf die Freilandbedin-
gungen. Im Rahmen unseres Themas konnen in erster Linie nur die Untersuchungen
einen Beitrag liefern, in denen das lebende Material ionalen Situationen gegeniiberge-
stellt wurde, wie sie auch unter natiirlichen Bedingungen auftreten. Zu Beginn sei daher
zundchst die Variabilitdt der Ionenzusammensetzung in natiirlichen Medien skizziert.
AnschlieBend werden anhand einer Auswzhl der bisher vorliegenden Freiland- und
Laboratoriumsuntersuchungen die angewendeten Methoden fiir die Analyse limitierender
Ionenwirkungen referiert und ein Uberblick iiber die bisherigen Ergebnisse sowie die
sich abzeichnenden Ansatzpunkte fiir weitere Analysen gegeben.

II. Die Variabilitdt der relativen Ionenzusammensetzung in natiirlichen
Gewdssern

Das Meerwasser besitzt in den offenen Weltmeeren eine sehr konstante relative
Zusammensetzung seiner ionalen Hauptbestandteile (Na, K, Mg, Ca, Cl, Br, SO,,
HCO,). In den StiBgewdssern bestehen hingegen in Abhingigkeit von der jeweiligen
geologischen Beschaffenheitund geographischen Lage des Wassereinzugsgebietes mannigfa-
che Differenzen in der relativen Ionenzusammensetzung. Zwar konnten zuerst CLARKE
(1924) anhand der Ionenzusammensetzung von Fliissen und Seen aus aller Welt und
spaterhin RopHE (1949) fiir schwedische Gewisser nachweisen, dal3 sehr viele Siif3-
gewisser trotz Unterschieden in der Gesamtkonzentration relativ einheitliche Ionenver-
héltnisse besitzen. Die von ihnen errechnete ,,Standardzusammensetzung® des Stif3-
wassers, die sich vorwiegend durch ihren hohen relativen Calciumbicarbonatgehalt vom
Meerwasser unterscheidet, gilt in erster Linie fiir kalk- und elektrolytreiche Gewésser.
Sie tritt innerhalb zahlreicher FluBlsysteme besonders in den Niederungsgebieten auf,
in denen sich die geologisch und geographisch bedingten Unterschiede zwischen den
einzelnen primidren Wassereinzugsgebieten verwischen. Fir die zahlreichen Abwei-
chungen von der Standardzusammensetzung des StiBwassers kann an dieser Stelle nur
eine beschriankte Anzahl von Beispielen aufgefiithrt werden. Eine durch den athmospha-
rischen Transport von Meeressalzen bedingte positive NaCl-Anomalie von meeresnahen
elektrolytarmen Gewdssern ist an der irischen, englischen und schwedischen Kiiste
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nachgewiesen worden (Goruam 1957, 1958; MaALMER 1960). Andersartige Anomalien
finden sich in den elektrolytarmen Gewissern der Moore und der Urgesteinsgebiete.
Abweichungen von der Standardzusammensetzung liegen jedoch nicht nur in zahl-
reichen elektrolytarmen Gewissern vor (Tab. 1). So besitzen in Norddeutschland einige
elektrolytreiche Seen, wie der Ploner See, eine positive NaCl-Anomalie, die — abgesehen
von Abwassereinflissen — in erster Linie durch Randwasser der tiefgelegenen Salz-
lagerstdtten bedingt wird. Eine gleichartige, aber noch stidrkere Verschiebung der
Ionenrelation findet sich im Grundwasser der Geest von Friesland (Feldhausen-Wasser).
Dagegen zeigen viele Seen der Ostalpen — wie z. B. der Lunzer Untersee — eine extrem
negative Chloridanomalie (die alpinen Seen im Salzkammergut und Traunsee besitzen
auf Grund anstehender salzfithrender Schichten héhere Chloridwerte und eine dem
StandardstiBwasser angeglichenere Zusammensetzung ; RurTner 1938).

Tabelle 1

Die relative Zusammensetzung der ionalen Hauptbestandteile (in val9,)
im Meerwasser und StandardsiiBwasser sowie in einigen Sillgewissern

M Standard- Gr. Ploner Feldhausen Lunzer
eerwasser siiBwasser See (Friesland) Untersee
(Holstein) (Ostalpen)
Gesamtkonzentration
(Durchschnitt) in S °/g, . 35%4p 0,1—0,3%/4¢ 0,3% g0 0,1% g9 0,1%40
Cat+ . . .. .. .. 3,4 63,5 61,1 31,0 78,4
Mg+t . 17,6 17,4 10,9 22,5 16,5
Na+u. K+ . 79,0 19,1 28,0 45,5 5,1
HCO; . 0,4 73,9 65,4 20,0 97,2
[ 90,3 10,1 26,3 63,0 0
SOy . 9,3 16,0 8,3 17,0 2,8
Autor CLARKE OBHLE STRENZKE & BrREHM&
1924 1959 NEUMANN RUTTNER
1960 1926

Derartige Differenzen der Ionenrelation sowie hinzutretende Unterschiede in der
Gesamtkonzentration, wie sie in Abhéngigkeit von den geologischen, geographischen und
metereologischen Bedingungen vorliegen, bedingen die weite Variabilitit der Ionen-
zusammensetzung in SitiBgewassern. Die fiir das Gebiet von Niedersachsen durchge-
fihrte kartographische Bearbeitung der Ionenverteilungen (MOLLER 1949) gibt hierfiir
ein anschauliches Beispiel. Die in den einzelnen Grundgewdssern bestehenden Konzen-
trationsunterschiede reichen z. B. beim Calcium von < 10 mg bis 300 mg CaO/1, beim
Chlorid von < 10 bis 1000 mg/1.

In dem Ubergangsgebiet zwischen Meer- und SiiBwasser, im Brackwasserbereich,
beobachten wir aufgrund der unterschiedlichen Ionenrelation von Suf3- und Meer-
wasser gleichfalls Differenzen in den Ionenrelationen, die sich infolge der geringen
Gesamtkonzentration des SiiBwassers vorwiegend bei niedrigen Salinitidtsgraden aus-
wirken. Die Relationsdnderung betrifft in erster Linie das Ca/Mg-Verhiltnis; bezogen
auf die Aquivalentgewichte betrigt das Verhaltnis im Meerwasser 1 : 5 und im Stan-
dardstiBwasser 3,5" 1; bei der Mischung von Meerwasser und StandardsiiBwasser ist
es bel etwa 1%/ S (in bezug auf die Atomgewichte bei 2°/,, S) ausgeglichen. Bei héheren
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Salinititsgraden dominiert im Brackwasser bereits die konstante Ionenrelation des
Meerwassers. Da in StiBgewdssern Gesamtkonzentration und Ionenrelation differieren,
resultiert im oligo- und mesohalinen Brackwasser eine von der geographischen Lage
abhingige unterschiedliche Ionenrelation bei gleichem Salinitidtsgrad. So nehmen in
den norwegischen Fjorden mit elektrolytarmen Zufliissen, die Alkalinitit und der
Calciumgehalt nahezu linear mit der Verdiinnung ab. Ahnliche Verhaltnisse sind nach
den hydrographischen Angaben von HormBeERrG (1935) tiber die elektrolytarmen Suif3-
wasserzuflisse Finnlands an der finnischen Ostseekiiste zu erwarten. In der stidlichen
Ostsee mit ihren elektrolyt- und kalkreichen Zufltissen erreicht dagegen die Alkalinitét
und der Calciumgehalt anomal hohe Werte (Wrrtic 1940, vgl. ScHLIEPER 1958).

Eine Sonderstellung nehmen die binnenldndischen Brackgewdidsser mit ab-
normen Ionenrelationen ein. So besitzen beispielsweise der Aral- und Balkashsee in
StidruBlland (vgl. ScHLIEPER 1958) sowie die Werra in Mitteldeutschland (ScrmiTz
1956) gegentiber dem Meerwasser einen erheblich erhshten Kaliumgehalt.

Die anhand der ionalen Hauptbestandteile aufgefithrten Unterschiede des freien
Mediums lassen sich noch in vier weiteren Punkten erweitern: 1. bei Berticksichtigung
der ionalen Nebenbestandteile und Spurenelemente; 2. bei Hinzuziehen der Wasser-
stoffionenkonzentration; 3. bei Beachtung der an kolloidalen Humusstoffen ablaufenden
Ionenadsorptionen sowie 4. bei Einbeziehung der ionenaustauschenden und mineral-
reichen, von zahlreichen Tieren besiedelten Sedimente.

Zu den Nebenbestandteilen und Spurenelementen sind die Schwermetallionen, wie Fe, Mn, Cu,
zu zdhlen. Die Variabilitit des Fe-Gehaltes veranschaulicht die kartographische Darstellung fiir
Niedersachsen; der Fe-Gehalt reicht hier von << 0,1 mg bis 30 mg/l (MOLLER 1949). Die Cu-Kon-
zentration schwankt im Meerwasser zwischen 0,001—0,01 mg/kg und in SufBgewissern kénnen
Werte iiber 0,2 mg im Liter auftreten (Harry, CumBie & MAaRTINEZ de JEsus 1957). AuBerdem sind
an dieser Stelle der Phosphor-, Stickstoff- und Silikatgehalt zu erwédhnen, welche in den einzelnen
Wasserkérpern betrdchtlichen jahreszeitlichen Schwankungen unterworfen sein kénnen. Niedrige
pH-Werte finden sich im allgemeinen zusammen mit Elektrolytarmut und einem hohen Gehalt
an gelosten Humusstoffen. Die an kolloidalen Humusstoffen und Sedimenten ablaufenden Ionen-
austauschprozesse und Ionenbindungen kénnen zu erheblichen Relationsverschiebungen der frei
gelosten Bestandteile fithren. Wie OHLE (1955, 1959) an holsteinischen Seen belegen konnte, greifen
derartige abiogenen Prozesse aktiv in den Elektrolyt-Haushalt eines Gewissers ein} sie diirfen bei der
Analyse des Mineralhaushaltes der Tiere und bei der Frage nach den limitierenden Ionenwirkungen
nicht unbertcksichtigt bleiben.

III. Methoden zur Analyse von limitierenden Ionenwirkungen

Der Uberblick iiber die Variabilitit der Ionenzusammensetzung fithrt auf die eigent-
liche Frage: Konnen die im Freiland bestehenden Differenzen in der relativen Ionen-
zusammensetzung des Mediums — unabhingig von gleichzeitig gegebenen Differenzen
der Gesamtkonzentration — einen limitierenden EinfluB auf die Existenzgrenzen der
Tiere ausitben? Auf Grund der allgemein erwiesenen physiologischen Tatsache, da@3
in jeder funktionstiichtigen Zelle ein definiertes Gleichgewicht zwischen den einzelnen
anorganischen Bestandteilen gewahrt ist, kénnen wir auf diese Frage allgemein ant-
worten: Limitierende Ionenwirkungen sind fiir einen Organismus in einem solchen
ionalen Milieu zu erwarten, in dem er nicht tiber die notwendigen ionenregulatorischen
Mechanismen verfiigt, um das Uberangebot oder den Mangel eines Ions zu kompen-
sieren und in seinen Zellen ein fiir die Aufrechterhaltung aller lebensnotwendigen
Stoffwechselprozesse erforderliches Ionengleichgewicht einzuhalten. Es gilt daher zu
prifen, welche Methoden im einzelnen vorliegen, um die ionenregulatorischen Po-
tenzen und den Mineralhaushalt der einzelnen Tierarten kennen zu lernen. Da unsere
Fragestellung auf eine Deutung der Freilandverteilung der Meeres- und StiBwassertiere
ausgerichtet ist, wollen wir mit den im Freiland anwendbaren 6kologischen Methoden
beginnen.
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1. Die 6kologische Methode

Die ckologische Methode kann sich in ihrer ersten Phase, in der die physiologischen
Potenzen einer Tierart noch unbekannt und experimentell nicht analysiert sind, allein
auf Freilandbeschreibungen stiitzen. Derartige Beschreibungen sollen neben der fau-
nistischen — moglichst qualitativ und quantitativ erfallten — Zusammensetzung eines
Gewissers alle wesentlichen physiographischen, biologischen und geographischen
Standortangaben enthalten. Man durfte zundchst erwarten, daB3 sich aus dem Vergleich
zahlreicher Standortsbeschreibungen Korrelationen zwischen der Artenzusammen-
setzung oder dem Auftreten einer Art und bestimmten Standortsfaktoren ergeben und
damit auch klare Hinweise auf mdgliche limitierende Ionenwirkungen einstellen
kénnen. Wie kiirzlich Macan (1961) in einem ibersichtlichen und kritischen Referat
iber die limitierenden Einnischungsfaktoren bei StiBwassertieren klarlegte, sind in
dieser Weise zahlreiche, aber — was die chemischen Faktoren anbelangt meistens
fruchtlose Bemiithungen unternommen worden. Damit wird jedoch noch nicht in Frage
gestellt, ob die Freilandverteilung der StBwassertiere tiberhaupt in Beziehungen zur
relativen Tonenzusammensetzung des Mediums steht. Bei den Mollusken z. B. bestehen
im SiiBwasser Beziehungen zum Kalkgehalt und es kénnen wenigstens zwei Gruppen
unterschieden werden; die eine Gruppe bevorzugt hartes Wasser und ist in Gewéssern
mit weniger als 20 mgCa/l anzutreffen; die zweite Gruppe besiedelt bevorzugt kalkarme
Gewisser (Bovykort 1936). Aber die in verschiedenen geographischen Gebieten ge-
wonnenen Ergebnisse sowie die daran gekniipften Deutungen und Auffassungen der
einzelnen Autoren weichen vielfach voneinander ab (vgl. Macan 1961). Das liegt nicht
zuletzt mit daran, daf} in vielen Fillen neben den aufgefundenen Korrelationen zum
Ca-Gehalt ein EinfluB anderer ionaler Komponenten nicht beachtet wurde oder —
infolge mangelnder hydrographischer Unterlagen — nicht berticksichtigt werden konnte.
Auch die Beziehungen zur Wasserstoffionenkonzentration des Wassers konnten aufgrund
der Freilandverteilung nicht gekldrt werden, da niedrige Wasserstoffionenkonzentra-
tionen hdufig mit Calcium- und Chloridarmut oder allgemeiner Salzarmut sowie mit
einem hohen Gehalt an Humusstoffen kombiniert sind (vgl. STRENZKE 1956, MAGAN
1961). So ergaben sich auch bei Beriicksichtigung simtlicher Ionenbestandteile bisher
keine klaren Befunde. Epmonpson (1944) untersuchte die Freilandverteilung von
sessilenRotatorien, MAGKERETH, LunD & MAacaN (1957) priiften die Verbreitung von Siif3-
wasseralgen, Coorixiden (Hemiptera) und Stiwasserschnecken im Lake District von Eng-
land, ohne limitierende Ionenwirkungen eindeutig bestimmen zu kénnen. Da sich zwei
unterschiedlich besiedelte Standorte wohl stets in mehreren 6kologisch wirksamen
physiographischen Bedingungen unterscheiden, die dartiber hinaus noch mehr oder
weniger zufilligen sowie jahreszeitlich gebundenen Schwankungen unterworfen sein
konnen, ist die deskriptiv und vergleichend arbeitende 6kologische Methode einfach
tiberfordert, wenn man allein mit ihrer Hilfe exakte Aussagen iiber limitierende Ionen-
wirkungen sucht. Das Fehlen eindeutiger positiver Nachweise darf daher noch nicht zu
der Folgerung fithren, daf3 limitierende Ionenwirkungen im Freiland keine Bedeutung
haben. Nur mit Hilfe des Experimentes wird eine befriedigende kausale Kldrung erreicht
werden konnen. Damit kann und darf die Notwendigkeit sowie der Wert der 6kologi-
schen Methode nicht bestritten werden. Sie ist die unersetzliche Vorbedingung fir
das Laboratoriumsexperiment, in dem sie den ersten notwendigen Einblick in die
mannigfaltigen Umweltbeziehungen der Arten vermittelt, moglicherweise physiogra-
phische und historisch bedingte Unterschiede bereits voneinander trennt und Frage-
stellungen sowie Ansatzpunkte fir die experimentelle Analyse liefert.

Dartiberhinaus wird der 6kologischen Methode in einer zweiten Phase, in der die
physiologischen Potenzen einer Tierart bekannt und die korrespondierenden limi-
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tierenden Auflenfaktoren gefaf3t sind, die wesentliche Aufgabe zu kommen, anhand
der Freilandverteilung nun die Existenzspanne gegeniiber dem betreffenden Faktor
zu uUberprifen und beim Vorliegen gréBerer Diskrepanzen zwischen Freiland- und
Laboratoriumsbefunden auf weitere bisher unberticksichtigte Faktoren aufmerksam
zu machen.

2. Die experimentellen Methoden

Mit dem fir eine Analyse 6kologisch-physiologischer Fragestellungen unumgehbaren
Laboratoriumsexperiment wenden wir uns den physiologischen Methoden zu. Mit
ihrer Hilfe kénnen die Wirkungen nur eines Auflenfaktors durch quantitative Abstufung
bei sonst konstant gehaltenen Bedingungen bestimmt und — soweit die Reproduzier-
barkeit der Versuche gewihrleistet ist — klarere Ergebnisse erzielt werden. Es ist zweck-
miBig und Ublich zwischen den auf relativ kurzfristige Laboratoriumsexperimente
gestiitzten ,,physiologischen Methoden® im engeren Sinne und den — eine Sonder-
stellung einnehmenden — ,,ziichterischen Methoden‘ zu unterscheiden. Eine
wesentliche Vorbedingung fiir sdmtliche Laboratoriumsversuche ist eine genetische
Einheitlichkeit des Lebendmaterials. Da die auf morphologischen Merkmalen beruhende
taxonomische Signifikanz vielfach beschriankt ist und eine physiologische Differenzie-
rung an den verschiedenen Standorten einer Art niemals vorher ausgeschlossen werden
kann, muB3 die genaue Herkunft der Versuchstiere berticksichtigt werden.

a) Die physiologischen Methoden

Resistenzversuche. Bei der Analyse der osmotischen Resistenz aquatischer Tiere
wird die Uberlebensdauer der Tiere in Medien unterschiedlicher Gesamtkonzentration
gepriift und der tolerierte Salzgehaltsbereich festgestellt. Gleichartige Versuche kénnen
auch in Medien mit verschiedener relativer Ionenzusammensetzung durchgefiihrt
werden. Mit dieser Methode konnten bei mehreren Tieren spezifische Jonenwirkungen
erfal3t werden.

Der in Astuaren lebende euryhaline Turbellar Gunda ulvae toleriert eine voriibergehende véllige
Ausstissung des Mediums nur bei hohem Calcium-Gehalt des SiiBwassers, Im calciumarmen SiB-
wasser sowie im calciumarmen Brackwasser von niedriger Salinitét erfolgen eine starke Wasserauf-
nahme und ein unbeschrankter Salzverlust (PANTIN 1931, WEIL& PANTIN 1931). Auch bei marinen
Fischen fiihrt ein Calciummangel zu einer Einengung der Salzgehaltstoleranz (BREDER 1933). — Bei
Uberfithrung des StiBwasseramphipoden Bikerogammarus haemobaphus in Aralwasser von 12°/y, S iiber-
lebten mehr als 509, der eingesetzten Tiere, wihrend bei Uberfithrung in Balkashseewasser von 9,5%/g S
nach 6 Tagen samtliche Tiere abgestorben waren — wahrscheinlich infolge der héheren Kalium-
konzentration des Balkashwassers (BIERSTEIN & BELIAEV 1946). Die vermutete limitierende Wirkung
der hohen Kalium-Konzentration binnenldndischer Brackgewdsser bestdtigen auch die Versuche
mit der Mysidee Mesomysis kowalevskyi, die im Balkashseewasser nur einen Salinitdtsbereich von
0 bis 1,5%,, S gegeniiber einem Bereich von 0—10°,, S im Aralwasser toleriert (KARPEVICH 1958).
—Mit Hilfe von Resistenzversuchen konnten auch die einzigen, bisher vorliegenden Nachweise fiir
die limitierende Wirkung der Wasserstoff- bzw. Hydroxylionen-Konzentrationen erbracht
werden. Der Ciliat Spirostomum ambiguum ist allein im pH-Bereich von 6,0—7,6 lebensfiahig (SAUNDERS
1924). Die untere pH-Grenze fiir den Lachs, die See- und die Bachforelle liegt im Alter von 7 bis
30 Tagen bei pH 6,0—6,2, die obere Grenze liegt etwa bei pH 9 (Bisaar 1960).

Kupfer-Konzentrationen von 1 mg pro Liter StiBwasser t6ten die Schnecke Australorbis glabratus
innerhalb weniger Stunden. Da in einigen Siilgewissern von Puerto Rico Konzentrationen von
0,2 bis 3 mg pro Liter auftreten, konnte das Fehlen der Schnecke in diesen Gewéssern auf den hohen
Kupfergehalt zuriickgefiihrt werden (HARRY, CuMBIE& MARTINEZ DE JEsus 1957). Uber die toxische
Wirkung der Kupferionen im Meerwasser sind bei Seeigellarven sehr genaue Angaben gewonnen
worden. Bei 15 ¥ Cu im Liter Meerwasser ist die Larvalentwicklung von Paracentrotus lividus bereits
deutlich verzégert, bei 25 ¥ Cu wird sie geschadigt (Boucts 1959). Da diese Konzentrationen inner-
nerhalb des natiirlichen Variabilititsbereiches des Meerwassers liegen, konnte Boucis hier-
durch die Befunde von WiLson & ARMSTRONG (1958) deuten. Diese Autoren stellten eine Stérung
der Seeigelentwicklung (Echinus esculentus) in bodennahem Wasser aus bestimmten Meeresgebieten
fest, in dem nach Boucis Kupferkonzentrationen bis 25 Y/l auftreten. Da WiLsoN & ARMSTRONG in
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den von ihnen gepriiften Meerwasserproben mit ,,schédigender (hoher Cu-Gehalt) bzw. ,,nicht
schidigender (geringer Cu-Gehalt) Wirkung gleichzeitig unterschiedliche Planktonpopulationen
fanden, die durch die Leitformen Sagitia selosa bzw. Sagilla elegans charakterisiert waren, ist mit dem
Kupferion vermutlich ein wichtiger limitierender chemischer Faktor im Rahmen der marinen Plank-
tonokologie festgestellt worden.

In anderen Féllen konnte nur die schiadigende Wirkung natiirlicher Medien konstatiert werden,
ohne dafl der betreffende chemische Faktor bisher gefal3t werden konnte. So zeigte Harniscit {1929)
die abtétende Wirkung des Moorwassers bei Mollusken, Turbellarien, Cladoceren und anderen
moorfremden Siilwassertieren,

Die Anwendbarkeit der Resistenzversuche ist jedoch beschriankt. In zahlreichen
Fillen reichten die zu priifenden Unterschiede der Ionenzusammensetzung nicht aus,
um eine letale Wirkung innerhalb weniger Stunden oder Tage zu erzielen. Die aus
derartigen negativ verlaufenden Versuchen hiufig abgeleitete SchluBfolgerung einer
fehlenden 6kologisch-physiologischen Bedeutung der unterschiedlichen Ionenzusammen-
setzung diirfte jedoch einer Uberpriifung mit anderen physiologischen Methoden nicht
unbedingt standhalten. Dies sei an zwei Beispielen belegt. Die bereits erwdhnte Schnecke
Australorbis glabratus, die in StiBgewissern von Puerto Rico niemals unter 0,15% S
vorkommt, tibersteht einen absoluten Ionenmangel im destillierten Wasser immerhin
14 Tage, obwohl gerade die Mollusken durch ihre groBe Oberfliche einem steten
Ionenverlust besonders ausgesetzt sind (Harry u. a. 1957). In Zuchtversuchen mit der
Schnecke Theodoxus fluviatilis zeigte sich, daB im Brackwasser ein zu hoher relativer Gehalt
sowohl an Mg-Ionen als auch an K-Ionen das Wachstum reversibel hemmt, obwohl
an den Tieren tber mehrere Wochen keinerlei sichtbare Vitalitdsminderung
zu beobachten war (NEumMaANN 1959). So muB bei kurzfristigen Resistenzver-
suchen an herausgegriffenen Altersstadien hiufig ungeklidrt bleiben, in welchem
Umfang spezifische Ionenwirkungen tiberhaupt vorhanden sind. AuBlerdem erschweren
unterschiedliche Vorbehandlung und mégliche Adaptationen die Auswertung. Momen-
tane Schockwirkungen kénnen potentiell mégliche Kompensationsprozesse oder Adap-
tationen verhindern. So konnten z. B. Paramecien an normalerweise letale Konzen-
trationen einer CaCly-Losung durch Vorbehandlung mit subletalen Konzentrationen
adaptiert werden (Brurkowska 1959). Bei der komplexen Struktur des Mineralhaus-
haltes, den wir noch bei keinem Wassertier vollstindig tiberschauen, diirfen an ein-
fache Resistenzversuche keine allzu hohen Erwartungen gekniipft werden.

Analyse einzelner Stoffwechselleistungen bei poikilosmotischen Tie-
ren. Bei der Untersuchung einzelner Stoffwechselleistungen kénnen feinere Beziechungen
zwischen der Ionenzusammensetzung des Mediums und dem Organismus festgestellt
werden. Einen geeigneten Ansatzpunkt bieten im Brackwasserbereich die Gewebe
poikilosmotischer Tiere, bei denen Verdnderungen im Aussenmedium infolge mangeln-
der osmo- und ionenregulatorischer Potenzen unmittelbar auf das Innenmedium iiber-
greifen.

Als geeignetes Modellbeispiel {iir zellphysiologische Untersuchungen erwies sich das isolierte
Kiemengewebe der Miesmuschel Mytilus edulis. Hier konnten ScHLIEPER u. KowaLskr (1956) zahl-
reiche spezifische Ionenwirkungen beobachten, indem sie in verdiinntem Meerwasser die Konzen-
tration einzelner Hauptbestandteile variierten. So wird die Hitzetoleranz bei 35°C, die sich als Maf3
fir die Stabilitdt der plasmatischen Strukturen des Kiemengewebes bewihrte, durch einen Zusatz
von 1009, Ca oder 1009% Mg zu 50%igem Meerwasser erhéht und zwar auf den gleichen Wert wie
er in 1009,-Meerwasser beobachtet wurde. Ein Zusatz von 1009 Kalium zu 50%-Meerwasser be-
wirkte hingegen eine Herabsetzung der Hitzetoleranz. In anderer Weise wird die Transportleistung
der frontalen Kiemencilien, die sich als Maf} {iir die mechanische Aktivitidt des Kiemengewebes be-
wihrte, beeinflufit. Ein K-Zusatz bewirkte hier eine Aktivitdtserhthung, Ca- und Mg-Zusatz eine
Erniedrigung.

Ein EinfluB} der relativen Ionenzusammensetzung zeigte sich bei der Schnecke Theodoxus fluviatilis,

die Salzgehalte bis 24°/y, S toleriert (NEUMANN 1960). Bei Tieren aus einer binnenldndischen Brack-
wasserpopulation wird die I'arbmustervariabilitit im Salzgehaltshereich um 4°/y, S, in dem sich die
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Schnecke bereits poikilosmotisch verhélt, durch Verschiebungen im Ca/Mg-Verhéltnis des Mediums
modifiziert (NEUMANN 1959). Diese Anderungen in der Ionenzusammensetzung des Mediums 16sen
einen spezifischen Wechsel der im Mantelrandgewebe der Schnecke determinierten Mustergliederun-
gen und damit einen Farbmusterumschlag auf dem Schalenzuwachs aus. Obwohl diese Farbmuster-
untersuchungen nur an wachsenden Tieren durchfiithrbar sind, kénnen wir diese Befunde unter die
kurzfristigen Laboratoriumsversuche einreihen, da der reversible Einflufl der Ionenzusammensetzung
bereits innerhalb weniger Tage auf dem Schalenzuwachs sichtbar wurde.

Bei dem Polychiten Nereis diversicolor, der sich im Brackwasserbereich oberhalb von 15,4, S weit-
gehend poikilosmotisch verhilt (Smita 1955), wurden im Meerwasser die Regenerationsleistungen
der Caudalregion in Abhéngigkeit vom Calciumgehalt des Mediums gepriift (StEpHAN-DUBOIS 1958).
Das Regenerationsvermégen wird bei verminderten Calciumkonzentrationen, die 50% und weniger
des Normalwertes betragen, gehemmt. In calciumfreiem Meerwasser sind Regeneration, Bewegung
sowie Nahrungsaufnahme unterbunden und die Tiere iiberleben durchschnittlich nur 5 Tage.

Derartige zellphysiologische und entwicklungsphysiologische Analysen ermdéglichten
bei poikilosmotischen Tieren den Nachweis spezifischer Ionenwirkungen, wie sie auch
im Freiland in Brackwassern mit unterschiedlicher Ionenrelation (s. S. 41) zu erwarten
sind. Es bleibt zu hoffen, daB sich eines Tages Methoden erarbeiten lassen, um hierbei
auch fir den Gesamtorganismus quantitative Aussagen Uiber die limitierenden Ionen-
konzentrationen gewinnen zu kénnen.

Analyse des Mineralhaushaltes bei homoiosmotischen Tieren. Die
homoiosmotischen Tiere verfiigen tiber osmo- und ionenregulatorische Mechanismen,
mit deren Hilfe sie in hypotonischen und — soweit sie auch die Fahigkeit zur Hypo-
tonieregulation besitzen — in hypertonischen Medien einen mehr oder weniger gut
ausgewogenen Mineralhaushalt aufrechterhalten koénnen. Limitierende Ionenwir-
kungen sind hier sowohl im unteren als auch im oberen Grenzbereich ihrer Existenz-
spanne dann zu erwarten, wenn der Mangel oder das Uberangebot eines bestimmten
Ions nicht mehr durch die Regulationsprozesse behoben werden kann. Die Gesamt-
bilanz des Mineralhaushaltes der homoiosmotischen Tiere ist von zahlreichen physiolo-
gischen Eigenschaften abhingig. Neben den Permeabilititseigenschaften und den
Regulationsprozessen, die den Wasserhaushalt bestimmen, wird das ionale Gleichge-
wicht des Innenmediums in hypotonischen Medien bedingt: 1. durch eine aktive Ionen-
aufnahme direkt aus dem Medium tber besonders differenzierte Bezirke der Korper-
haut, 2. durch eine Ionenaufnahme aus der Nahrung tiber den Darm, 3. durch eine
Riickresorption von Ionen in den Exkretionsorganen oder in dem Enddarm, 4. durch
Diffusions- und Exkretionsverluste. Bei einer Hypotonieregulation treten noch weitere
physiologische Eigenschaften hinzu. AuBlerdem ist zu beachten, daf3 in der Bilanz des
Mineralhaushaltes die einzelnen anorganischen Komponenten getrennt zu betrachten
sind. Die hiermit angedeutete komplexe Struktur des Mineralhaushaltes macht es
verstiandlich, daB3 wir bis heute noch von keiner Tierart ein vollstindiges Bild besitzen.
Und sie macht gleichzeitig deutlich, wie schwierig es im einzelnen ist, limitierende
Tonenwirkungen auch mit experimentellen Methoden exakt zu fassen.

In der letzten Zeit wird von physiologischer Seite der aktiven Ionenabsorption und
den ihr zugrundeliegenden Mechanismen besondere Aufmerksamkeit gewidmet. Da
hierbei auch deren Abhingigkeit von der Ionenkonzentration des Mediums eingehende
Beachtung findet, sind diese Untersuchungen im Rahmen unseres Themas von groer
Wichtigkeit.

Es sind zwei Methoden angewendet worden. Die éltere ist von Krocgr (1939) und
seiner Schule entwickelt worden und beruht auf der Moglichkeit, bei aquatischen Tieren
durch anhaltendes Spiilen in destilliertem Wasser den Chloridgehalt des Blutes ohne
Schidigungen voriibergehend herabsetzen zu kénnen. Nach Uberfithrung der chlorid-
armen Tiere in chloridhaltige Medien unterschiedlicher Konzentration kann dann die
aktive Chloridaufnahme durch Messung des ansteigenden Blutchloridspiegels bzw.
der abnehmenden Chloridkonzentration des Auflenmedium bestimmt werden. Wie
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bereits von anderen Autoren nachgewiesen oder vermutet wurde, bestidtigten diese
Versuche, daf} viele aquatische Tiere, wie Mollusken, Krebse und Fische, in der Lage
sind, Chlorid an bestimmten Bezirken der Kérperhaut aktiv aufzunehmen. Weiterhin
konnten bei diesen Arten erstmals untere Grenzkonzentrationen des Mediums bestimmi
werden (Tab. 2), unterhalb derer die ausreichende aktive Absorption des Chlorides
nicht mehr méglich ist und die Tiere auf die Dauer einem letalen Chloridverlust ausge-
liefert sind, soweit nicht eine zusitzliche Chloridaufnahme iiber die Nahrung gewihr-
leistet wird.

Tabelle 2
Untere Grenzkonzentrationen (in mMol/l) fir die Aufrechterhaltung
eines ausbalancierten Natrium-, Kalium- und Chloridhaushaltes bei
Wassertieren

Spezies Na K al Autor
mMol/l mMol/l mMol/l
Mollusca Limnaea stag.
Paludina vivip. 0,1 KrocH 1939
Dreissensia polym. >
Unio pictorum
Crustacea Gammarus duebeni 0,2 SHAw & SuTcLIFFE 1961
Asellus aquaticus 0,09 Lockwoop 1960
Gammarus pulex 0,06 SuAW & SUTCLIFFE 1961
Potamon niloticus 0,05 0,07 SHAW 1959
Astacus fluviatilis 0,05 KrocH 1939
Astacus pallipes 0,04 0,03 SHAW 1960
Potamon john-
stoni (?) 0,01—0,02 SHAW 1959
Pisces Gasterosteus acul. 0,2—0,4 KrocH 1939
Perea fluv. 0.1--0.2 ‘WIKGREN 1953
Leuciscus rutilus ’ ? KrocH 1939
Petromyzon fluv. 0,05 WIKGREN 1953

Die zweite, modernere und genauere Methode zur Bestimmung der aktiven Ionen-
aufnahme bedient sich der Isotopentechnik. Mit ihrer Hilfe ist in der letzten Zeit vor-
wiegend mit markiertem Natrium ein klares Bild {iber den Natriumhaushalt zahlreicher
Crustaceen gewonnen worden. Es sind hier vor allem die sorgfiltigen und umfangreichen
Untersuchungen von Suaw (1961) zu erwidhnen. Sie belegen, daB3 die beiden Haupt-
faktoren fir die Anpassung der Crustaceen an das SiiBwasser erstens eine Reduktion der
Korperhautpermeabilitit sowie zweitens die Erwerbung der aktiven Ionenaufnahme
mit zunehmender Ionenaffinitdt der Transportmechanismen sind. Bei den einzelnen
Arten wurden verschiedene untere Grenzkonzentrationen, bis zu denen der artspezifische
Na-Gehalt noch aufrecht erhalten werden kann, festgestellt (Tab. 2). Bei diesen Grenz-
konzentrationen ist die Rate der aktiven Ionenaufnahme allerdings recht gering. Sie
nimmt jedoch mit steigender AuBlenkonzentration bis zum Erreichen eines oberen
Grenzwertes zu. Vergleicht man bei den untersuchten Arten die Auflenkonzentra-
tionen, bei denen der Aufnahmemechanismus zu 509, gesittigt ist, so treten die art-
spezifischen Leistungsunterschiede noch deutlicher hervor (Tab. 3).

Mit diesen Befunden gewinnen wir gleichzeitig sehr genaue Ansatzpunkte fir die
Frage nach dem Bestehen limitierender Ionenwirkungen im Siilwasserbereich. Da im
Stiwasser gerade der relative Anteil an Alkali- und Chloridionen recht unterschied-
lich sein kann (S. 39/40), miiSten sich auf diese Weise limitierende Ionenwirkungen im
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Tabelle 3

Die Natriumkonzentrationen des Mediums, bei denen der Transport-
mechanismus verschiedener Crustaceen fiir die aktive Natriumauf-
nahme zu 509, gesdttigt ist (n. Smaw 1961)

Spezies Na-Konzentration Autor
mMol/l
Carcinus maenas . . . . . . . . . . . ca. 20 SHAW 1961
Eriocheir sinensis . . . . . . . . .. ca. 1,0 SHAW 1961
Gammarus duebeni . . . . . . . . . . 1,5 SHAW & SUTCLIFFE 1961
Astacus pallipes . . . . . . . . .. 0,2—0,3 SHAW 1959, 1960
Gammarus pulex . . . . . . . . . .. 0,15 SHAW & SUTCLIFFE 1961

Freiland aufdecken lassen. Noch ist allerdings eine 6kologische Verallgemeinerung
der ermittelten Grenzkonzentrationen verfritht, da in diesen Untersuchungen die iber
die Nahrung erfolgende Ionenaufnahme nicht berticksichtigt werden konnte. AuBlerdem
fehlen noch erginzende Freilanduntersuchungen in ausreichendem MafGe.

Ein iiberzeugendes Beispiel fiir die ckologische Bedeutung der ermittelten Grenzkonzentrationen
erwdhnt aber bereits SHAW (1959). So fehlt die ostafrikanische SiiBwasserkrabbe Potamon niloticus
in dem FluBgebiet unterhalb der Sezibwa-Fille, in welchem das Wasser 0,11 mMol Na und nur
0,02 mMol K enthielt. Die Kaliumkonzentration ist fiir die Aufrechterhaltung des Kaliumgleichge-
wichts von Potamon niloticus (vgl. Tab. 2) zu gering. In diesem FluB3gebiet lebt dagegen eine andere
StiBwasserkrabbe (vermutlich Potamon johnstoni), bei der die untere Grenzkonzentration fiir das

Natriumgleichgewicht — und damit vermutlich auch fiir das Kaliumgleichgewicht — wesentlich
niedriger bei 0,01 bis 0,02 mMol liegt.

Eine Uberpriifung der von KrogH und seinen Mitarbeitern fiir die Chloridaufnahme angegebenen
unteren Grenzkonzentrationen bei Fischen in chloridarmen finnischen Gewiéssern durch WikGren
(1953) lieBen keine Ubereinstimmung zwischen Laboratoriumsbefunden und Freilandverteilung
erkennen. Auch Kroga vertrat fir Fische und fir den FluBkrebs die Auffassung, daf3 bei diesen in
elektrolytarmen Gewéssern der Ionenbedarf moglicherweise tiber die Nahrung gedeckt werden kann.
Die Befunde miissen jedoch noch an weiterem Material iiberpriift und diirfen sicher nicht fiir andere
StiBwassertiere verallgemeinert werden.

Zu dem geduBlerten Einwand, ob eine unzureichende aktive Ionenaufnahme aus
dem Medium tiber die Nahrung kompensiert werden kann, geben die mit der ziichte-
rischen Methode durchgefithrten Untersuchungen eingehendere Anhaltspunkte.

b) Die ziichterische Methode

Der Zuchtversuch soll sich nach Moglichkeit iiber den gesamten Individualzyklus einer
Tierart, einschlielich der Fortpflanzung, erstrecken. Mit seiner Hilfe kann die Potenz
einer Tierart gegeniiber einem einzelnen AuBlenfaktor unter Einschluf3 simtlicher
Stoffwechsel- und Wachstumsprozesse gepriift werden. Diese Methode kann naturgemi(3
nur in beschrinktem Umfang angewendet werden. Sie verlangt Tierarten von geeig-
neter Grof3e und Entwicklungsdauer sowie eine fundierte Kenntnis der Biologie dieser
Arten und sie erfordert vor allem eine hinreichende Standardisierung moglichst aller
AuBenfaktoren. Bei der Analyse von Ionenwirkungen ist besonders auf eine definierte
und unverdnderliche Ionenzusammensetzung des Mediums sowie auf den Mineral-
gehalt der Nahrung zu achten. Da fir den Mineralhaushalt der Tiere durch die Nah-
rung und ihre Remineralisation schwer kontrollierbare Bedingungen gegeben sind,
bietet ein Experimentieren mit den autotrophen Algen und hoéheren Pflanzen wesent-
liche Vorteile. Werden jedoch genau analysierte oder synthetische Medien verwendet,
das Medium hiufig gewechselt und die verfittterte Nahrungsmenge und -art bertick-
sichtigt, so kann auch in Tierversuchen eine ausreichend gute Einstellung kontrollierter
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Zuchtbedingungen erreicht werden. Ich mochte 4 Beispiele anfithren, bei denen mit
der ziichterischen Methode limitierende Ionenwirkungen untersucht wurden. Drei
Beispiele beziehen sich auf Untersuchungen an limnischen homoiosmotischen Ghironomus-
Larven, das vierte Beispiel bezieht sich auf Versuche an der Sti3- und Brackwasserschnecke
Theodoxus fluviatlis.

1. Chloridhaushaltder Larve von Chironomus thummi. Bei Aufzucht der Larven von Chironomus
thummi thummi in einem natiirlichen und synthetischen Alpenseewasser, welches durch einen extremen
Chloridmangel gekennzeichnet war (s.S. 40), konnten STRENZKE u. NEUMANN (1960) zeigen, daf3
die Analpapillen dieser Art stark vergroBert werden, und zwar in einer GréBenordnung, wie sie auch
bei der alpinen Art Chironomus alpestris sowie bei den in chloridarmen Moorgewissern beheimateten
Chironomus-Arten festgestellt wurde. Da die Analpapillen der Chironomus- und Culicidenlarven nach
den Untersuchungen von Kocu (1938) der aktiven Chloridaufnahme aus lhiypotonischen Medien
dienen, darf angenommen werden, daf3 die unter dem EinfluB des Chloridmangels stark hypertro-
phierten Analpapillen die Chloridaufnahme in chloridarmen Medien erleichtern und biologisch
sinnvoll sind. Im Zusammenhang mit der Hypertrophie der Analpapillen wurde im Zuchtversuch
zusdtzlich eine Wachstums- und Vitalititsminderung der thwmmi-Larven beobachtet. Bei akutem
Chloridmangel starben die Larven mit maximal hypertrophierten Analpapillen im Verlauf des
letzten (IV.) Larvenstadiums. Dieser Befund ist von besonderem Gkologischen Interesse und zeigt,
daB diese Art die entwicklungshemmenden Wirkungen des weitgehend chloridfreien Mediums trotz
der hypertrophierten Analpapillen und trotz der Verfiitterung von Brennesselbldttern mit 0,04%,
Chlorid im Trockengewicht (NEUMANN, 1. c.) nicht zu kompensieren vermag. Durch Vergleich mit
faunistischen Angaben von THIENEMANN (1950) aus dem Alpengebiet konnte belegt werden, dal3
das Fehlen dieser Art in den alpinen Almtimpeln der Umgebung von Lunz/Osterreich allein durch
den Mangel eines ionalen Bestandteiles, und zwar des Chlorides, erkldrt werden kann. Chironomus
alpestris kann unter diesen Bedingungen noch gut existieren und ist in der Lage, geringste Chlorid-
spuren, die ohne Zweifel in den Almtiimpeln der Lunzer Umgebung vorhanden sind (auch wenn die
Analysenwerte vielfach mit 0 angegeben werden), noch auszunutzen. Analog zu den Crustaceen-
Befunden (S. 46) darf angenommen werden, daB sich bei den Chironomus-Arten anhand der unteren
Grenzkonzentration, bis zu der dev artspezifische Chloridhaushalt noch aufrecht erhalten werden
kann, zablreiche Fragen der unterschiedlichen Freilandverteilung der Arten und ihrer unterschied-
lichen 6kologischen Einnischung erklart werden kénnen. In einem gewissen Grenzbereich verfiigen
die Chironomus-Arten durch die Hypertrophie der Analpapillen {iber Kompensationsmoglichkeiten.

Die Befunde gelten nicht nur fiir die chloridarmen alpinen Standorte, sondern ebenso fiir andere
chloridarme Standorte, wie z. B. vicle Moorgewisser. Es konnte somit belegt werden, daf3 die viel-
fach vertretene Meinung, der Chloridkonzentration komme im StiBwasser keine Bedeutung als limi-
tierender Gkologischer Faktor zu, nicht richtig ist.

Gleichartige Ergebnisse ergaben sich in Zuchtversuchen mit Chironomus thummi sowohl bei Na-
trium- als auch bei Kaliummangel (STRENZKE u. NEUMANN 1960, NEuMANN 1. c.). Die aktive
Ionenaufnahme beider Ionenarten iiber die Analpapillen bewies erstmals Ramsay (1953). Da auch
die Konzentration dieser beiden Ionen im SiiBwasserbereich sehr unterschiedlich sein kann und
Chironomus thummi den Mangel dieser Ionen im Medium nicht iiber die Nahrung kompensieren kann,
diirfen Beziehungen zwischen den unterschiedlichen Natrium- und Kaliumkonzentrationen in Stf3-
gewissern und der Freilandverteilung der Chironomus-Arten wie bei den Crustaceen erwartet werden.

2. Calciumhaushalt der Larven von Chironomus thummi. Die Frage nach dem EinfluB des
Mineralgehaltes der Nahrung mufB fiir jede Ionenart getrennt gepriift werden. Dieses lie$3 sich bereits
in Versuchen mit Chironomus thummi belegen, in denen die Larven in calciumfreien Medien aufgezogen
wurden (STRENZKE u. NEUMANN 1960). Hier verlief das Analpapillenwachstum und die Entwicklung
der Larven véllig normal. Auch die osmoregulatorischen Potenzen der Larven waren durch den
Calciummangel des Mediums wie durch mikrokryoskopische Blutbestimmungen festgestellt
wurde — in keiner Weise beschriankt. Die Calciumaufnahme erfolgte ausschlieSlich iiber den Darm
aus dem Futter., Der Calciumgehalt des Brennesselfutters muf3 mit 49, im Trockengewicht fiir die
Larven véllig ausreichend sein. Es mag hinzukommen, daB das Calcium im Organismus fester als
die leicht in destelliertem Wasser herauszuspiilenden Alkali- und Chloridionen gebunden wird.
Der Calciumgehalt des Mediums hat also keinen unmittelbaren EinfluB auf die Entwicklung der
Chironomus-Larven. Dieses zweite Beispiel zeigt fiir das Calciumion, welchen entscheidenden Einfluf3
der Mineralgehalt der Nahrung auf den Mineralhaushalt eines StiBwassertieres ausiiben kann.

3. Eisenhaushalt der Larven von Chironomus thummi. Der EinfluB, der dem Mineralgehalt
der Nahrung zuzusprechen ist, lie} sich auch bei der Analyse des Eisenhaushaltes der Chironomus-
Larven feststellen (NEUMANN 1961). Werden die Larven von Chironomus thummi thummi mit Brennessel-
pulver gefiittert, so sind die Larven wie im Freiland kriftig rot gefdarbt. Bei Fiitterung mit Erlenblatt-
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pulver blieb das Larvenblut dagegen blafBrosa oder im Extrem sogar farblos (Tab. 4). Durch Zugabe
von loslichen und unléslichen Eisensalzen konnte eine normale Hamoglobin-Synthese jederzeit

Tabelle 4
Die Himoglobinkonzentration der Larven von Chironomus th. thummi in
Abhidngigkeit vom FEisengehalt des Futters nach Aufzucht unter opti-
malen O,-Bedingungen (Neumann 1961)

Futterangebot Hb-Konzentration
—_— - in gHb/100 ml
Art Fe-Gehalt der Blut
Trockensubstanz
Brennessel . . . . . . 0,17 % 2,2
Erle . . . . . . . .. 0,0149%, 0,5

wieder eingeleitet werden. Die Analyse der Aschenstoffe beider Futterarten ergab, dal das Erlen-
blattpulver gegeniiber dem Brennesselpulver sehr eisenarm ist (Tab. 4). Die Zuchtversuche bei
erhéhtem Eisenangebot und die Futteranalysen zeigen daher, dal3 der Einflu3 des Erlenblattfutters
auf die Hb-Synthese durch seine Eisenarmut zu erklédren ist. Zucht- und Resistenzversuche mit den
Hb-armen Larven bestitigten den Befund anderer Autoren, dal das Chironomus-Hamoglobin allein
bei niedrigen O,-Partialdrucken respiratorisch wirksam ist. Da die Chironomus-Larven im Freiland je-
doch stets an die Sedimentschicht der Gewiasser gebunden sind, in der stets Sauerstoffarmut auftritt,
ist ein optimaler Eisenstoffwechsel und eine uneingeschrankte Hb-Synthese ein unerldBlicher 6kolo-
gischer Faktor fiir die 6kologische Einnischung der Chironomus-Larven. Wie die Fiitterungsversuche
mit Erlenbléttern belegen, ist der niedrige Eisengehalt in den Blattern zahlreicher Laubbdume, die
im Freiland vielfach die Hauptnahrung der Larven darstellen, fiir die normale Hb-Synthese nicht
ausreichend. Es darf daher erwartet werden, daf3 das Eisen zum limitierenden Faktor fiir die Ver-
breitung der Chironomus-Larven werden kann, wenn keine anderweitigen Eisenquellen zur Verfiigung
stehen. Bisher ist diese Méglichkeit fiir die limnologisch wichtige Gattung Chironomus im Freiland
nicht eingehender tiberpriift und analysiert worden. Da aber in Siilgewéssern ein akuter Eisenmangel
herrschen kann, darf die Bedeutung des Eisenions als Minimumfaktor nicht unterschitzt werden.
Allerdings darf bei einer Untersuchung des zur Verfiigung stehenden Eisenangebotes nicht allein
der im Medium vorliegende Eisengehalt beriicksichtigt werden. Im neutralen und alkalischen Bereich
kann es z. B. im Sediment zur Anreichung von unléslichem Eisensulfid kommen, welches dort den
Larven zur Verfiigung steht. Der gesamte Eisenhaushalt eines Gewassers ist daher bei der Analyse
zu berticksichtigen. Es darf aber festgehalten werden, daB3 innerhalb der Verwandschaftsgruppe der
aquatischen Chironomiden die G6kologisch-physiologische Differenzierung der Chironomus-Larven
zu einer euroxybionten Lebensweise, die an die Reduktion des Tracheensystems und den Besitz von
Hiamoglobin gekoppelt ist, nur in dem Freilandbereich méglich war, in dem die Larven ein ausreichen-
des Eisenangebot vorfanden. Es ist nicht unwahrscheinlich, daf3 die an Chironomus thummi gewonnenen
Ergebnisse, auch auf andere hamoglobinhaltige Siiwasserwirbellose, wie Daphnia und Planorbis,
tibertragen werden kénnen.

Dieses dritte Beispiel zeigt, daB3 mit dem Eisen ein weiterer anorganischer Bestandteil erfaBt ist,
der die Freilandverteilung einiger aquatischer Organismen regulieren kann. Die Versuche machen
darauf aufmerksam, dafl neben der Mediumzusammensetzung auch der unterschiedliche Mineral-
gehalt der Futterpflanzen und der Sedimente mitberticksichtigt werden mufl.

4. Wachstum der Schnecke Theodoxus im oligohalinen Brackwasser. Bei Zuchtversuchen
mit der Siifl- und Brackwasserschnecke Theodoxus fluviatilis (NEUMANN 1959, 1960) konnten sich die
Tiere aus der Werra, einer binnenléndischen Brackwasserpopulation, in einem standardisierten Brack-
wasser bis zu Salzgehalten von 10°/4, S uneingeschrankt entwickeln und fortpflanzen. Das standardi-
sierte Brackwasser war durch Mischung von natiirlichem Meerwasser und synthetischem Standardsiif3-
wasser von 0,2°/,, S bereitet worden. Im Werrawasser, welches sich in seiner relativen Ionenzusammen-
setzung von der des standardisierten Brackwassers durch einen hoheren Kaliumanteil unterschied,
trat dagegen auch bei Salzgehalten unter 10°/4, S bereits eine Wachstumshemmung auf. Diese ver-
ringerte Salzgehalispotenz konnte auf den relativ hohen Kaliumanteil des Werrawassers zuriickge-
fihrt werden. In anderen Versuchen mit einer tiberhghten relativen Mg-Konzentration wurde die
Schalenbildung der Tiere gestort. Trotz der gestérten Wachstumsleistungen war die Vitalitat der
Tiere in beiden Versuchen nicht eingeschrénkt.
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Dieses vierte Beispiel zeigt, daB3 sich mit der ziichterischen Methode nicht nur Mangelerscheinun-
gen bestimmter Ionen im StiBBwasser prifen lassen; mit ihrer Hilfe konnen bei poikilosmotischen
Tieren im Brackwasser limitierende Ionenwirkungen analysiert werden, die sich mit anderen Metho-
den bisher nicht fassen lieBen.

So bietet die ziichterische Methode gerade fiir die Behandlung 6kologisch-physiolo-
gischer Fragestellungen entscheidende Vorteile. Aber auch ihr sind Grenzen gesetzt,
da sie ohne Hilfe anderer Methoden wenigstens im Rahmen der Untersuchungen
an homoiosmotischen Tieren -— keine ausreichenden Angaben tiber die genaue Lage
der wirksamen Grenzkonzentrationen liefern kann.

IV. SchluBbetiachtung

AbschlieBend sei ein zusammenfassender Uberblick {iber die erarbeiteten Befunde
und sichtbar gewordenen Ansatzpunkte gegeben. Unter den nachgewiesenen limi-
tierenden Ionenwirkungen koénnen drei Méglichkeiten unterschieden werden.

1. Die Konzentration eines Ions sinkt unter das artspezifisch lebens-
notwendige Minimum. Diese Moglichkeit ist ohne Zweifel in SiiBgewassern ver-
wirklicht und gilt fiir direkt aus dem Medium absorbierte Ionen, wie Natrium-, Kalium-
ionen und das Chlorid. Dieses belegen die mit Chironomus-Larven durchgefiihrten
Zuchtversuche und mit groBer Wahrscheinlichkeit die bei Mollusken und Crustaceen
ausgefiihrten Messungen der aktiven Ionenaufnahme. Da hiernach die einzelnen Sif3-
wasserarten {iber unterschiedliche ionenregulatorische Potenzen verfiigen und dement-
sprechend die unteren Grenzkonzentrationen, bis zu denen sie den artspezifisch defi-
nierten Mineralgehalt ihres Innenmediums aufrechterhalten kénnen, verschieden sind,
darf erwartet werden, daB sich manche Fragen der unterschiedlichen Freilandver-
teilung der StiBwassertiere in Abhingigkeit von der weiten Variabilitdt der relativen
Ionenzusamimensetzung der Gewdsser kldaren lassen. In zukiinftigen Untersuchungen
wird hierbei zusitzlich der mit der Nahrung {iber den Darm erfolgenden Ionenauf-
nahme besondere Aufmerksamkeit gezollt werden miissen. Da die vegetabilische Nah-
rung wesentlich gréflere Unterschiede im Mineralgehalt als die animalische aufweist
und vielfach — vorwiegend an elektrolytarmen Standorten — einen recht geringen
Mineralgehalt besitzt, wire zu beachten, ob moglicherweise die carnivoren Tierarten
bei einem bestimmten Ionenmangel im Wasser im Gegensatz zu den herbivoren Tier-
arten den fehlenden Bedarf tiber ihre mineralreichere Nahrung — wenigstens in ge-
wissen Grenzen — decken kénnen und in geringerem Umfang von der Ionenzusammen-
setzung des Wassers abhéngig sind.

Schwieriger gestaltet sich bisher im SuBwasserbereich der eindeutige Nachweis
limitierender unterer Grenzkonzentrationen bei den FErdalkaliionen Calcium und
Magnesium. Wie die Zuchtversuche mit Chironomus-Larven zeigen, kann ihr Mangel
im Medium iiber die Nahrung ausgeglichen werden. Dieser Befund darf sicher nicht
verallgemeinert und auf die Freilandverhéltnisse nicht ohne Einschrdnkungen tber-
tragen werden. Es darf erwartet werden, daf3 der anhand der Freilanduntersuchungen
bei mehreren Tiergruppen vermutete EinfluB des Calciumgehaltes im StiBwasser eines
Tages durch eingehendere Untersuchungen ihres Mineralhaushaltes und durch Zucht-
versuche gefalt werden kann. Auch bei den marinen Brackwassertieren sind im oligo-
halinen Brackwasserbereich limitierende Ionenwirkungen zu erwarten. So kann anhand
der bei Mytilus edulis und Nereis diversicolor durchgefiihrten experimentellen Untersuchun-
gen vermutet werden, dal3 im oligohalinen Brackwasserbereich dem unterschiedlichen
Calciumgehalt (S. 41) eine ©kologische Bedeutung zugemessen werden mufl. Die
Befunde, die bei der Analyse des Eisenhaushaltes der Chironomus-Larven gewonnen
wurden, deuten jedoch an, mit welchen komplexen Beziehungen zwischen der Ionen-
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zusammensetzung des Mediums und dem Mineralhaushalt der Tiere in einzelnen
Fillen gerechnet werden muf3.

Es ist seit langem erwiesen, daf3 eine Reihe von anorganischen Nebenbestandteilen
sowohl im Meer- als auch im StBBwasser Minimumstoffe sind. Es sind dieses in erster
Linie die Stickstoff- und Phosphorverbindungen sowie das Silikat. Thr Einflu3 erstreckt
sich primar auf die Produktivitidt der autotrophen Organismen. Da diese Bestandteile
im pflanzlichen Organismus weitgehend fest eingebaut werden, wird bei ihrem vortiber-
gehenden Mangel im Aulenmedium vorwiegend nur der Aufbaustoffwechsel gehemmt.
Fir die heterotrophen Organismen haben diese Minimumstoffe keine direkte 6kologi-
sche Bedeutung; sie koénnen vermutlich nur indirekt tiber die pflanzliche Nahrung
wirksam werden und beeinflussen gleichfalls in erster Linie die Individuendichte nicht
aber das Verteilungshild der Arten.

2. Die Konzentration eines Ions iibersteigt das artspezifisch tole-
rierbare Maximum. Mit derartigen Ionenwirkungen ist sowohl im Meer- als auch
im Siiflwasser bei toxisch wirkenden Konzentrationen von Nebenbestandteilen und
Spurenelementen zu rechnen. Die bei Seeigeln und bei Mollusken erfaf3ten schidigen-
den Kupferkonzentrationen liegen im Bereich der im Freiland auftretenden Konzen-
trationen. Hierher sind auch die in industriellen Abwissern auftretenden letalen Ionen-
wirkungen zu stellen. Weiterhin miissen hier die Wirkungen der Wasserstoff- und
Hydroxylionenkonzentrationen erwidhnt werden. Bei poikilosmotischen, aus dem lim-
nischen Bereich stammenden Tieren kénnen im Brackwasserbereich limitierende obere
Grenzkonzentrationen erwartet werden. So wirkt sich bei der Schnecke Theodoxus
Sluviatilis ein gegeniiber den Standardverhiltnissen erhéhter Kalium- und Magnesium-
gehalt hemmend auf das Wachstum aus. Untersuchungen an den homoiosmotischen
Chironomus-Larven ergaben dagegen, dal3 die obere Grenze ihrer Salzgehaltspotenz im
Brackwasserbereich durch Verschiebungen der relativen Ionenzusammensetzung, die
im Bereich der natiirlichen Variabilitdt des Brackwassers liegen, nicht modifiziert wird.

Anomal hohe Kalium-Konzentrationen in binnenldndischen Brackgewissern limi-
tieren vermutlich die Verbreitung von Gammarus haemobaphus und Mesomysis kowalevskyi.
Da der Einflu erhthter Kaliumkonzentrationen mdéglicherweise auch durch antago-
nistisch wirkende Ionen kompensiert werden kann, sind diese Ionenwirkungen vielleicht
bereits der dritten Méglichkeit zuzuordnen.

3. Die Relation zwischen zwei oder mehreren Ionen wirkt limitierend,.
AuBer den erwdhnten in binnenldndischen Brackgewissern auftretenden Kalium-
wirkungen (S. 43, 49) wird diese dritte Moglichkeit im oligo- und mesohalinen Brack-
wasserbereich vorwiegend fiir die poikilosmotischen Tiere von besonderer Wichtigkeit
sein (S. 44), die in diesem Salzgehaltsbereich {iber keine ausreichenden osmo- und
ionenregulatorischen Potenzen zwischen Auflenmedium und Innenmedium verfiigen
und deren Gewebe und Zellen einer unterschiedlichen relativen Ionenzusammensetzung
unmittelbar ausgesetzt werden.

Die noch vereinzelt dastehenden, bisher durchgefithrten Untersuchungen lassen
erkennen, daf3 limitierende Ionenwirkungen besonders im Stilwasserbereich, daneben
aber auch im unteren Brackwasserbereich sowie in binnenldndischen Brackgewassern
und in vereinzelten Féllen — wie die Analyse der Kupfer-Wirkungen belegen — auch
im Meerwasser die okologische Einnischung der Tiere mitbestimmen. Thr Nachweis
kann im allgemeinen nicht allein durch vergleichende Freilanduntersuchungen oder
kurzfristige Resistenzversuche erbracht werden. Die Analyse der limitierenden Ionen-
wirkungen erfordert einen moglichst quantitativen Einblick in den tierischen Mineral-
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haushalt, dessen komplexe Struktur uns sowohl bei Meerestieren als auch bei StiBwasser-
tieren noch in weiten Teilen unbekannt ist. Hierbei wird es nicht ausreichen, allein
die ionenregulatorischen Potenzen festzustellen. Es ist gleichzeitig nach den physiologi-
schen Mechanismen zu fragen, um von einer letzten Endes zellphysiologischen Basis
aus ubersehen zu kénnen, welche weiteren abiotischen Faktoren — wie z. B. Temperatur
und O,-Gehalt — die ionenregulatorischen Potenzen der Wassertiere hemmend oder
fordernd modifizieren kénnen. Bei einer in dieser Weise ausgerichteten experimentellen
Analyse 6kologisch-physiologischer Differenzierungen kommt einer giinstigen Wahl
von ergiebigen und methodisch aufschlusselbaren Modellbeispielen besondere Be-
deutung zu. Weiterhin ist zu beachten, dal auch die chemische Umgebung der Wasser-
tiere eine komplexe Struktur aufweist, die selten mit einer einmaligen Wasseranalyse
erfafit werden kann. Die im Jahresablauf auftretenden Schwankungen, die unterschied-
lichen Bedingungen in den einzelnen Regionen eines Gewissers und der indirekte Ein-
fluB iber die Futterorganismen miissen beriicksichtigt werden. So erfordert eine 6kolo-
gisch und physiologisch befriedigende Kausalanalyse limitierender Ionenwirkungen
ein enges Zusammenwirken vielseitiger physiologischer, hydrographischer und &kolo-
gischer Untersuchungen.

Diskussion
H. W. JannascH (Géttingen): Zu den verschiedenen Abhingigkeiten der Salinitits-
optima mdchte ich noch eine eigene — mir selbst nicht erklirbare — Beobachtung

hinzufiigen. Mit Hilfe von Wachstumsmessungen an Mikroorganismen in temperatur-
konstanten FlieBkulturen haben wir festgestellt, daB die Salztoleranz mit zunehmender
FlieBgeschwindigkeit des Mediums zunimmt. In anderen Worten, Salzmangel wurde
durch die Erhéhung der Bewegung des fliissigen Mediums aufgehoben. Gibt es eine
Erklarung fir diese Erscheinung oder sind Thnen Parallelfdlle bekannt?

NeumanN (Wilhelmshaven): Ein EinfluB der FlieBgeschwindigkeit des Mediums auf
die untere Grenzkonzentration der Salztoleranz ist bei Tieren experimentell noch nicht
gepriift worden. Es gibt aber 6kologische Freilandbeobachtungen, die dieses Problem
anschneiden. So bevorzugen einige euryhaline limnische Tiere und Pflanzen, die mit
marinen Arten nahe verwandt sind, in Stilgewéssern Standorte mit stromendem oder
bewegtem Wasser. Diese Erscheinung wird sicherlich auf verschiedene Ursachen zu-
riickzufiihren sein, und es wire zunéchst in jedem Einzelfall experimentell zu priifen,
ob an diesen Standorten der wirksame limitierende AuBenfaktor tatsichlich die FlieBge-
schwindigkeit oder aber eine andere Bedingung wie die Temperatur, der Oy-Gehalt
oder der Untergrund ist. Ein néher untersuchtes Beispiel ist die euryhaline StiBwasser-
schnecke Theodoxus fluviatilts. Der limitierende Faktor ist bei ihr aus erndhrungsbiologi-
schen Griinden der ,,steinige Untergrund‘‘, welcher nur bei hinreichender Wasserbewe-
gung stabil ausgebildet ist. Mdéglicherweise werden sich aber auch bei Tieren Beispiele
auffinden lassen, bei denen die FlieBgeschwindigkeit des Mediums die Salztoleranz
beeinflult. Diese Abhéngigkeit kénnte physiologisch darin begriindet sein, dal im Be-
reich der unteren Grenzkonzentration das Ausmall der aktiven Ionenaufnahme nicht
durch die Ionenkonzentration des Mediums sondern durch die pro Zeiteinheit auf die
absorbierende Grenzfliche treffende Ionenzahl definiert wire und daher mit steigender
FlieBgeschwindigkeit innerhalb bestimmter Grenzen zunimmt. Auf diese Weise lieBe
sich erkldaren, dal diese Tierart ihren ausbalancierten Ionenhaushalt im flieBenden
Wasser bei geringeren Mediumkonzentrationen als in stehenden Gewédssern aufrecht
erhalten kann. Mit Hilfe der Isotopenmethode miiB3te sich diese Frage priifen lassen.
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