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Aus dem Institut f ür J\!Ieereskunde der Universität Kiel 

Untersuchungen zur Frage der Ionenregulation 
bei in Brackwasser lebenden Evertebraten':') 

Von Charlotte SEcK 

1. Einle i tung

Euryhaline J\!Ieeresevertebraten können sich in Brackwasser von mittlerem Salzgehalt 
poikilosmotisch oder homoiosmotisch verhalten (Sw-ILIEPER 1929a). Ihre Lebensfähigkeit 
in Brackwasser hängt u. a. von dem Ionengehalt ihrer Körperflüssigkeiten und Gewebe 
bei den veränderten Außenbedingungen ab. 

Leider sind unsere Kenntnisse in dieser Frage noch lückenhaft. Zwar ist der Ionen­
gehalt der Körperflüssigkeiten und Gewebe euryhaliner mariner Evertebraten, die aus 
normalem J\!Ieerwasser stammen und zum Teil kurze Zeit in Brackwasser gehalten 
worden sind, schon mehrfach von anderen Autoren untersucht worden (VVEBB 1940, 
RonERTSON 1953, S1-IAW 1955). Es fehlen aber noch Analysen des Ionengehaltes der 
Körpersäfte und Gewebe von solchen Individuen der betreffenden Arten, die in Brack­
wasser aufgewachsen sind. Nur bei derartigen maximal an verdünntes l\1eerwasser 
angepaßten Exemplaren wird man einen zutreffenden Einblick in die Beziehungen 
zwischen dem Ionengehalt des Außen- und Innenmediums dieser Arten und eine 
richtige Vorstellung von dem Ausmaß ihrer ionenregulatorischen Fähigkeiten bekommen 
können. Auch im Zusammenhang mit der Frage nach den physiologischen Wirkungen 
der im Brackwasser vorhandenen Ionen (ScHLIEPER u. Ko,vALSKI 1956 b) ist eme 
derartige Untersuchung von Bedeutung. 

In der Kieler Förde (westliche Ostsee) kommen der Seestern Asterias rubem L., die 
J\!Iiesmuschel J11)'tilus edulis L. und die Strandkrabbe Carcinus maenas L. in Brackwasser 
von durchschnittlich 12 bis 18°/

00 Salzgehalt nebeneinander vor. Alle drei Arten sind 
hier auch fortpflanzungsfähig. Zahlreiche Exemplare dieser Tierarten wurden von mir 
in den Jahren 1955 und 1956 teils nach Hälterung in Fundortwasser, teils nach Über­
f ührung und kurzfristiger Anpassung an höher konzentriertes J\!Ieerwasser untersucht. 
Zum Vergleich wurden außerdem aus normalem J\!Ieerwasser (Nordsee) stammende 
Individuen herangezogen. 

2. IVIaterial  u n d  :Methoden 1)

Sämtliche zur Untersuchung verwandten Ostseetiere stammten aus der Kieler Förde: Die See­
sterne wurden bei Tonne Kiel C in der Strander Bucht vom Forschungskutter „Südfall" gedredgt. 
Die i'viiesmuscheln konnten von den Pfählen der Kieler Anlegebrücken gesammelt werden. Ein 
Fischer fing die Strandkrabben in seinen Reusen. - Die aus der Nordsee stammenden Krabben 
wurden von der Biologischen Anstalt Helgoland aus List auf Sylt bezogen. 

Die Tiere wurden in Aquarien gehalten, deren i'vicerwasser einen dem Herkunftsbereich ent­
sprechenden Salzgehalt hatte. Für die Ostseetiere schwankte er zwischen 15,8 und 16,2°/

00, für die 
Nordseetiere zwischen 31 ,6 und 32, 1 °/

00• Vor jeder Untersuchung wurden die Seesterne und i'viies­
muscheln mindestens 24 Stunden, die Strandkrabben mindestens 48 Stunden in i'vieerwasser bzw. 
Brackwasser von entsprechendem, konstantem Salzgehalt aufbewahrt. Außerdem wurden Kieler 
i'viiesmuscheln durch stufenweise Überführung aus 16°/

00 
an einen Salzgehalt von 31,6 bis 32,1 °/00 

*) Gekürzte und wenig geänderte Fassung einer Dissertation (1957), die auf Anregung und 
mit Unterstützung von Herrn Prof. Dr. C. ScHLIEPER, dem ich zu großem Dank verpflichtet bin, 
entstanden ist. 

1) Eine ausführliche Beschreibung der angewandten Methoden enthält das Original der Dissertation.
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angepaßt. Der Salzgehalt der Zwischenstufe betrug 24°/00• Die Anpassung erstreckte sich über mehrere 
Tage. Die für die Untersuchungen während der \\lintermonatc im Stufenaquarium des Instituts 
gehälterten Strandkrabben wurden regelmäßig mit Seefisch- und :tviicsmuschclf-leisch gefüttert. 

Die Einstellung des Ostseewassers auf einen Salzgehalt von 15,8 bis 16,2°/00 geschah durch Ver­
dünnen mit Kieler Leitungswasser (16,5 DH). Das ivicerwasser von 31,6 bis 32,1°/00 S wurde durch 
Zufügen der fehlenden Salze zu natürlichem Ostseewasser aus der Kieler Förde hergestellt. 

:tvieerwasser von 32°/00 S und Brackwasser von 16°/00 S sind folgendermaßen zusammengesetzt 
(berechnet nach BARNES 1954): 

Na . 
K .  
Ca . 
lvig 
Cl . 
S04 

Ionen 

32°/oo S 160/00 s

m!Vfol/kg H
2
0 

+l-2,4 
9,367 
9,642 

50,41 
515,8 

26,6 

217,3 
4,600 
4,927 

24,79 
253,4 

13,08 

Das benutzte natürliche Brackwasser aus der Kieler Förde war etwas abweichend von den hier 
angegebenen \Verten zusammengesetzt. Besonders der Calcium- und Kaliumgehalt waren um einige 
Prozent höher (vgl. H. \V1TTIG 1940). Die genaue Zusammensetzung der benutzten Außenmedien 
(:tVIeer- und Brackwasser) ist aus den unten wiedergegebenen Tabellen zu ersehen. 

Die Gewinnung der Körperflüssigkeiten geschah folgendermaßen: Die gut abgetrockneten See­
sterne wurden auf der Oberseite an den Armspitzen vorsichtig angeschnitten. Die austretende Flüssig­
keit wurde in Bechergläsern aufgefangen. Bei iviytilus wurde nach Abtrocknen der Schalen und 
kräftigem Ausschwenken des eingeschlossenen \·Vassers der hintere Schließmuskel durchtrennt. Ein 
leichter Einschnitt in den :tvfantel genügte für den Austritt des Blutes. Bei den ebenfalls gründlich 
abgetrockneten Strandkrabben trat nach Durchschneiden eines Schreitbeingliedes die Blutflüssigkeit 
tropfenweise aus. Sämtliche Körperflüssigkeiten wurden unmittelbar nach ihrer Gewinnung zentrifu­
giert und gleichzeitig mit den jeweiligen Außenmedien der Tiere mit Hilfe der nachstehend be­
schriebenen :tvicthoden untersucht. 

Die Gewebsanalysen wurden an den Scherenmuskeln von Carcinus und dem großen Schließmuskel 
von :tviytilus durchgeführt. Nach vorsichtigem Herauspräparieren wurde mit Filtrierpapier die an­
haftende Körperflüssigkeit sorgfältig entfernt. 

Die Trockenveraschung des Untersuchungsmaterials erfolgte im elektrischen Glühofen bei einer 
Temperatur von ca. 500°C. 

Für die Bestimmung des \'\lassergehaltes wurde das iVIaterial bei !OI bis w5°C bis zur Gewichts­
konstanz im Trockenschrank getrocknet. 

Eiweiß wurde titrimetrisch nach KJELDAHL bestimmt. 
Natrium und Kalium wurden flammenphotometrisch mit einer nach dem ivfodell von BELKE 

und DIERKESMANN konstruierten Apparatur im Institut für physiologische Chemie der Universität Kiel 
gemessen.*) 

C�lcium und i\{agnesium wurden titrimetrisch mit Titriplex III (ivierck), dem Dinatriumsalz 
der Athylendiamintetraessigsäurc, ermittelt. Als methodische Grundlagen für den Analysengang sind 
die Angaben von FLASCHKA u. HoLASEK (1951 und 1952) und SJJDERIUS (1952) verwendet und der 
chemischen Zusammensetzung des Untersuchungsmaterials entsprechend modifiziert worden. 

Zur Choridbestimmung wurde die i\'1ethode nach VoLHARD benutzt. 
Der Sulfatgehalt wurde nach dem von RoBERTSON u. ,VEBB ( 1939) ausgearbeiteten Verfahren 

ermittelt. 

3. I on e n g ehal t  der  Körperflüss igke i ten

a) Asterias rubens

Die ionale Zusammensetzung der Körperflüs,igkeit von Asterias rubens in normalem
Nleerwasser ist bereits zweimal untersucht worden. In Tab. r sind die von SMITH (1927) 
und CoLE ( 1940) an Asterias rubens, sowie die von RoBERTSON ( 1949) an einer nahe 
verwandten Art ermittelten Werte wiedergegeben. 

*) Herrn Prof. Dr. H. N e t t e r  schulde ich besonderen Dank für wertvolle methodische Hin­
weise und für die Erlaubnis zur Benutzung eines Flammenphotometers in seinem Institut. 
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Tabelle I 

Relat ive Ionenkonzentrat ionen d e r  K örperflüss igkei ten  v o n  Asterias rubens 

und 1\1art/zasterias glacialis 

Ionenkonzentrationen des Außenmediums = 100 

Species Autor Na K Ca Mg Cl S01 

Aslerias rubens SMITH 99 105 99 101 101 99 

Aslerias rubens Cou; 100 97 93 91 103 100 

1Warlhas/erias glacialis. ROBERTSON 100 III 101 98 101 99 

Nach Si\nTI-I ist mit Ausnahme des Kaliums die Konzentration der Ionen innen und 
außen nahezu gleich. Der Kaliumgehalt des Innenmediums liegt nach diesem Autor 
um s% höher als der des Außenmediums. Nach C oLE hingegen differieren bei Asterias 
die Ionenkonzentrationen des Innen- und Außenmediums wesentlich stärker. Der 
Kaliumgehalt liegt hier etwas unter dem des Seewassers. Besonders auffallend sind die 
für Calcium und l\!Iagnesium gefundenen Werte, die 7 bis 9% unter den entsprechenden 
vVerten des Außenmilieus liegen. RoBERTSON fand bei 1\1art/zasterias glacialis L. Werte, 
die sich denen des Seewassers eng anschließen. Nur l\1agnesium hat nach ihm einen 
etwas geringeren Wert, Kalium hingegen ist deutlich erhöht. 

Die Unterschiedlichkeit der bei Asterias rubens gefundenen vVerte ist wohl eher metho­
disch zu verstehen, als aus einer natürlichen Verschiedenheit der von beiden Autoren 
untersuchten Tiere herzuleiten, zumal es sich um den gleichen Fundort handelt. Einzig 
im Falle des Kaliums wäre, wie an späterer Stelle wiederholt gezeigt werden wird, bei 
der vielleicht geringen Zahl der Analysen auf Grund der Variationsbreite des Kalium­
gehaltes ein Unterschied der vorliegenden Größenordnung denkbar. 

Diese Möglichkeit wird ebenfalls gestützt durch die bei j\1art/zasterias glacialis von 
RoBERTSON ( 1949) gemachten Beobachtungen. Er stellte fest, daß der Kaliumgehalt der 
Peri,;isceralflüssigkeit ein und desselben Tieres ohne Variierung des Außenmilieus 
8 Tage nach der ersten Analyse von 11 I 01,

J 
auf 103°/

0 
des Seewasserwertes gefallen war.

Auch Bestimmungen an Echinus eswlen/us erbrachten eine auffallende Verschiedenheit des Kalium­
gehalts der Körperflüssigkeit. Während BETHE u. BERGER (1931) eine beachtliche Erhöhung kon­
statierten, fand RoBERTSON (1939) bei seiner ersten Untersuchung Gleichheit zwischen den ,,verten 
des Seewassers und denen seiner Versuchstiere; bei einer späteren Analyse ( 1949) ergab sich dagegen 
eine geringe Erhöhung des Kaliumgehalts in der Körperflüssigkeit. Da die Untersuchungen jedoch 
zu verschiedenen Zeiten des Jahres erfolgten, hält RoBERTSON es für möglich, daß ein Zusammen­
hang zwischen dem Kaliumgehalt der Körperflüssigkeit und dem Reifczustand der Gonaden besteht. 

Vergleicht man diese Befunde mit den an anderen i\'1eeresechinoclermen gewonnenen Ergebnissen, 
insbesondere mit denen von BETHE u. BERGER (1931), Kmzuw (1935) und RollERTSON (1939, 1949, 
1953), so liegt es nahe, den von s�nTH gefundenen ,-verten größere ,,vahrscheinlichkeit zuzubilligen 
und Kalium als das einzige in der Körperflüssigkeit von Aslerias rubens aus normalem Seewasser 
angereicherte Ion anzusehen. 

v\Tie der i\,Iechanismus einer solchen Regulation funktioniert, erhellt nicht aus den vorliegenden 
Daten. Es können darüber vorläufig nur Vermutungen ausgesprochen werden. 

Bei Echinus eswlentus (BETHE u. BERG ER l 93 l) und LVIarthas/erias glacialis (RonERTSON 1949) konnte 
gezeigt werden, daß der Kaliumgehalt im ,,vassergefäßsystem höher ist als in der Perivisceralflüssig­
keit. Nach der Hypothese RoBERTSON3 (1949) kommt bei Echinodermen der relativ hohe Kalium­
gehalt im ,vassergefäßsystem durch aktive Absorption dieses Ions aus dem umgebenden :tvieerwasser 
durch die Füßchcnwandungen zustande. Aus dem Gefäßsystem sollen die Kaliumionen dann durch 
einfache Diffusion in die Pcrivisceralflüssigkcit gelangen. Da ein Teil des aktiv resorbierten Kaliums 
durch Exosmose auf eiern vVcge über die Kiemen der Dorsalseite (1Warlhaslerias) oder des Laternen­
coeloms (Echinus) wieder verlorengeht, muß der Kaliumgehalt der Perivisceralflüssigkeit entsprechend 
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niedriger ausfallen. RoBERTSON hält es aber für ebensogut möglich, daß entweder die Kiemen der 
Sitz der aktiven Kaliumabsorption sind, oder aber beide Prozesse gemeinsam den Kaliumgehalt 
in der Perivisceralflüssigkeit regulieren. 

Tabelle 2 

Ionengehal t  der  Körperflüss igkei t  v o n  Asterias rube11s a u s  Brackwasser  

von r6°1ou S (Ki eler F örde) 

Na 

K 

Ca 

Mg 

Cl. 

s 

E 

\ 

'
0

4 

1 iweiß. 

•\lasser . 

mMol/kg H
2
0 

Außen- Innen-
medium medium 

215 216,1 ±2 

4,98 5,44±0,05 

5,56 5,6 ±0,04 

24,05 24,22 ±0,2 

252,8 255,0 ±2 

13,08 13,05 ± 0,1 
- 0,7 ±0,12 g/1 

994 g/l 993 ±o,2 g/l 

- -
Binnenkonzentration 

in% der 
Außenkonzentration 

1 

100,4 

!09,2 

IOo,7 

100,7 

100,9 

99,8 
-

-

N!it Hilfe der im vorhergehenden Kapitel beschriebenen :Methoden wurde der Ionen­
gehalt der Perivisceralflüssigkeit von Asterias rnbens an Tieren der Kieler Förde bestimmt. 
Der Durchmesser der untersuchten Tiere betrug r o bis 15 cm. Nach mindestens ein­
tägiger Anpassung an da3 VVa,3er der Aquarien, deren Salzgehalt zwischen 15,8 und 
16,2 °/00 schwankte, wurden Parallelbestimmungen der Ionen des umgebenden Brack­
wassers und der Perivisceralflüssigkeit durchgeführt. Die ermittelten \,Verte enthält 
Tabelle 2. Durch Umrechnung des Ionengehaltes der Perivisceralflüssigkeit in Prozente 
des Ionengehaltes im Außenmedium. werden die Zahlen besser vergleichbar. Spalte 3 
der Tabelle macht deutlich, daß die prozentualen Abweichungen der Ionenwerte der 
Perivisceralflüssigkeit von denen des Brackwassers mit Ausnahme der für Kalium er­
mittelten vVerte innerhalb der Fehlergrenzen der Bestimmungsmethoden lagen. Das 
Kalium dagege.n zeigte im Innenmedium eine merkliche Erhöhung, die auf einer 
positiven Regulation beruhen kann. 

Diese Ergebnisse stimmen mit den bei l\!Ieeresasterien henschenden Verhältnissen 
überein: Dem osmotischen Gleichgewicht zwischen Innen- und Außenmedium der 
Tiere entspricht mit Ausnahme des leicht erhöhten Kaliumgehaltes eine weitgehende 
Übereinstimm.ung der einzelnen Ionenkonzentrationen innen und außen. 

Vergleicht man den bei Brachvasserasterias gefundenen Kaliumwert mit dem von 
St.nTH bei Atlantiktieren bestimmten, so zeigt sich bei Verdünnung des Außenmilieus im 
Innenmedium eine ansteigende Tendenz zur Kaliurnkonzentration: 

Asterias/Atlantik w5% des Seewasserwertes 
Asterias/Ostsee r 09% des Brackwasserwertes. 

Trotz langfristiger Anpassung an das Leben im Brackwasser zeigt abo Asterias rube11s

in diesem 1\iiilieu weder osrnoregulatorische noch zusätzliche ionenregulatorische Fähig­
keiten. Seine Körperwände sind demgemäß für die Ionen des Außenmilieus permeabel. 
l\!Iit Ausnahme einer wahrJcheinlichen Kaliumregulation stellt sich durch Diffusion ein 
passives Gleichgewicht ein, das durch den DoNNAN-Effekt keine meßbare Verschiebung 
erfährt, da der Eiweißgehalt der Periviscera!Aüssigkeit minimal ist: o, 7 g/1. 
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Der 1\!Iechanismus der Kaliumregulation funktioniert wohl bei hoher ,vie bei niedriger 
Salzkonzentration der Umgebung in gleicher Yl'eise. ·wenn also das von RoBERTSON 
theoretisch erwogene Prinzip für Echinodermen in normalem Seewasser zutrif

f

t, dürfte 
es auch für Brackwassertiere Gültigkeit haben. 

Der Grnnd für die verstärkte Regulation des Kaliums bei den Asterien der salzärmeren Ostsee 
bleibt noch ungeklärt. Auf eine mögliche Kausalbeziehung zwischen der positiven Regulation des 
Kaliums und dem hohen Kaliumbedarfder Füßchen- und Ampullenmuskeln hat RoBERTSON (1949) 
verwiesen. Sie würde auch die verstärkte Regulation im Brackwasser verständlich erscheinen lassen. 

b) Mj,tilus edulü

Zu den marinen Evertebraten, deren Körperflüssigkeit ebenfalls schon von mehreren
Autoren analysiert wurde, gehört auch klytilus edulis. Die Untersuchungsergebnisse 
dieser Forscher sind in Tabelle 3 zusammengestellt. 

Sämtliche Tiere lebten im Bereich normal konzentrierten JVIeerwassers. BETI-IE u. 
BERGER ( 1931) veröffentlichten zwar Ionenwerte des Seewassers, die aber nicht parallel 
zur Analyse der Körperflüssigkeiten ermittelt wurden. Durch Interpolation wurde von 
mir die Konzentration der einzelnen Ionen für den Zeitpunkt der Blutuntersuchung 
errechnet. Die Gültigkeit dieser Zahlen setzt jedoch voraus, daß die Konzentrations­
änderungen im Fundortwasser, die nach den Analysen von BETHE u. BERGER für Kalium 
sehr erheblich sind, sich kontinuierlich vollzogen. Überdies kann den vVerten von 
BETHE u. BERGER, wie auch denen KROGHS (1939), keine hinlängliche statistische 
Sicherheit zuerkannt werden, da die Zahl der Bestimmungen zu gering ist (eine bis drei). 

RoBERTSON ( 1953) gibt die Ionenkonzentrationen der Körperflüssigkeiten in Pro­
zenten der entsprechenden Konzentration im dialysierten Plasma an. Die Exaktheit 
seiner Bestimmungsmethoden läßt auf große Genauigkeit der Werte schließen. POTTS 
( 1954) bediente sich zur Hauptsache der gleichen :Methoden für seine vergleichenden 
Bestimmungen an l\!Iytilus und Anodonta. 

Tabelle 3 

Relat iv e  I o n e n k o n zentrat ionen d e r  K ö r perflüs s igke i t  v o n  Nl)'tilus edulis. 

Ionenkonzentrationen des Außenmediums (1, 2, 4,) bzw. des dialysierten Plasmas (3) = 100 

2 3 4 

I BETHE LI. BERGER 

I
KROGH 

1 

RODERTSON POTTS 
(1931) (1939) (1953) (1954) 

Na 96 99 100 99 

K .  87 175 135 118 

Ca 110 - 99,5 113 

Mg - - 99,5 97 

Cl 101 94 100,5 99 

SO,i - 87 98 
1 

100 

Nach 2 Bestimmungen von FLORKIN u. BLUM (1934) beträgt der P r ote ingehalt  des 
Mytilus-Blutes 1,2 (Blut von 39 Tieren) bzw. r,7 mg/rnl (Blut von 8 Tieren). RoBERTSON 
ermittelte 0,3 rng/ml. Diese Größenordnung bedingt noch keinen merklichen Donnan­
effekt, so daß nach Dialyse die Ionenkonzentrationen der beiden dialysierten Flüssig­
keiten - Plasma und Seewasser - untereinander und mit denen des ursprünglichen 
Seewassers nahezu übereinstimmen. Demzufolge ist es gleich, ob man die Binnen­
konzentration der Ionen in Prozenten der Konzentration des Außenmediums oder des 
dialysierten Plasmas berechnet. 
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Für Na  tr i  um ermittelten sämtliche Autoren außer BETIIE u. BERGER in der Körper­
flüssigkeit eine Konzentration, die nur innerhalb der Fehlergrenzen von der des Außen­
mediums abweicht. Der von BETHE u. BERGER für das Innenmedium angegebene 
Natriumgehalt liegt tiefer als der für das Außenmedium errechnete. Die von ihnen 
ermittelten 1,Verte sind jedoch wenig wahrscheinlich. Natrium. dürfte demnach als ein 
nicht reguliertes Kation im Blut von iVIytilus anzusehen sein. 

Die Kal i  u m  werte der einzelnen Autoren liegen auffallend weit auseinander. So
übersteigt der aus den KRoGHschen Zahlen errechnete prozentuale Gehalt des Innen­
mediums den nach BETHE u. BERGER um ca. '.200°/

0 • Bei Richtigkeit der Angaben beider
Autoren müßte es sich um physiologisch verschiedene Rassen mit entgegengesetzter
Regulation von l(aliun1 handeln. Für eine solche .:i:i.1.nnahrne läßt sich jedoch keine
Begründung anführen. Abgesehen vo11 BETHE u. BERGER geht aus den Angaben aller
Autoren eine gewisse, wenn auch verschiedene Erhöhung des Kaliums in der Körper­
flüssigkeit hervor.

Nach BETHE u. BERGER, wie auch nach PoTTs, ist der Calc iumgehalt der Körper­
flüssigkeit höher als der des Außenrn.ediums. Von RonERTSON ist demgegenüber für 
Calcium keine Erhöhung festgestellt worden. 

Für l\!Iagnes ium hat RonERTSON ebenfalls innen und außen gleiche vVerte gefunden, 
während PoTTS eine geringe Verschiedenheit konstatierte, die auf eine negative Regu­
lation schließen ließe. Iviöglicherweise hat sich der von BETHE u. BERGER und PoTTS 
angegebene relativ höhere Calciumgehalt in der Körperflüssigkeit durch l'viitfällen von 
l\!Iagnesium bei der Ausfällung des Calciums iin Analysengang ergeben. Daraus würde 
für l\!Iagnesium eine scheinbare l\!Iinderung der Konzentration im Innenmedium 
folgen. 

Die Chlor idwerte der Körperflüssigkeit stimmen mit Ausnahme des von KRoGH 
ermittelten, der nur 94 '% des Seewasserwertes beträgt, fast mit denen des jeweiligen 
Außenmediums überein. 

Der Sulfa tgehalt des Innenmediurns ist nach KROGH gegenüber dem des Außenme­
diums vermindert. Dagegen fanden RonERTSON und POTTS gleiche Konzentrationen in 
l\!Ieerwasser und Körperflüssigkeit. Es ist möglich, daß in diesem Falle die unterschied­
liche Genauigkeit der Bestimmungsmethoden zu verschiedenen Ergebnissen geführt hat. 

Im Zusarnrn.enhang mit später zu besprechenden Gewebsuntersuchungen ergab 
sich die Notwendigkeit, die Ionenkonzentrationen in der Körperflüssigkeit von JVIies­
muscheln, die in normal konzentriertem Iviilieu gelebt hatten, erneut zu bestimmen. 
Zum Unterschied von den Tieren der vorgenannten Autoren handelte es sich um nur 
kurzfristig an einen Salzgehalt von ca. 32°/00 angepaßte Individuen, die der Kieler Förde 
(Brackwasser von durchschnittlich 15°/00 S) entstammten. Die Schalenlänge der Tiere 
betrug 6 bis 8 cm. 

Sämtliche ermittelten Ionenkonzentrationen des Blutes waren denen des Seewassers 
fast gleich. Eine Ausnahme machte lediglich das Kalium, das in der Körperflüssigkeit 
der untersuchten Tiere merklich erhöht war. Ein Vergleich der in Tab. 3 und 4 ent­
haltenen Zahlen zeigt, daß eine weitgehende Übereinstimmung zwischen den an Tieren 
der Kieler Förde gewonnenen Ergebnissen und denjenigen RoBERTSONS besteht. Nur 
die Kaliumwerte weichen etwas stärker voneinander ab, was wohl aus der großen 
individuellen Streuung zu erklären ist. Es besteht sonach eine Gleichheit der Ionen­
relationen von Innen- zu Außen1nedium zwischen l\!Iiesmuscheln, die nur kurzfristig an 
normal konzentriertes Seewasser adaptiert wurden, und solchen, die darin aufwuchsen. 
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Tabelle 4 

Ionengehal t  d e r  Körperflüs s igke i t  von 111)'tilus edulis aus  Brackwasser  

von durchschnit t l ich  12 b i s  18° /00 S (Kieler Förde), k u r zfr i s t ig  angepaßt  a n

l'VIeerwasser  von 32° /00 S 

Na 

K .

Ca . 

Mg 

CI 

S04 

,,vasser . 

Außen-
medium 

432,1 

9,57 

10,61 

48,35 

5°3,5 

26,3 

988 g/1 

Innen-
medium 

434,4 ± 4 

12,53 ± 0„3 

rn,71 ± 0,1 

48,8 ± 0,4 

26,6 ± 0,3 

± 0,2 g/1 
---- ·· 

Binnenkonzentration 
in% der 

Außenkonzentration 

100,5 

130,9 

100,9 

100,9 

I00,8 

101,1 

Das vorliegende Zahlenmaterial läßt selbstverständlich keine direkten Rückschlüsse auf den i'viecha­
nismus einer möglichen Kaliumregulation zu. RoBERTSON (1949) führt Analysen der Nierensack­
flüssigkeit von Cephalopoclen als Stütze für seine vage formulierte Theorie der Ionenregulation in 
der Körperflüssigkeit von JVIollusken an. Nach seiner Auffassung soll sich die ins Pericard diffundierte 
Körperflüssigkeit dort mit dem Sekret der Pericardialdrüsen mischen und von hier in die Exkretions­
kanäle fließen, deren Sekrete dann bei möglicherweise gleichzeitiger Ionenresorption durch das 
Epithel dieser Kanäle eine weitere Konzentrationsänderung bewirken sollen. Da bezüglich der 
Aufnahme von \'\lasser und Ionen keine Versuchsergebnisse vorliegen, muß hier die Frage offen­
gelassen werden, ob und inwieweit mehr oder weniger permeable Oberflächen, Pericardialdrüsen 
und Exkretionskanäle an einer positiven Regulation von Kalium im Blut von Mytilus in normal 
konzentriertem Seewasser beteiligt sind. 

Bestimmungen der Ionenkonzentrationen in der Körperflüssigkeit von Tieren, die 
kurzfristig an verdünntes Ivleerwasser angepaßt worden waren, sind von KROGH ( 1938, 
1939) durchgeführt worden. Auf die statistische Unzulänglichkeit seiner Ergebnisse ist 
bereits hingewiesen worden. - Den KRoGIISchen Angaben für Natrium ist eine ab­
nehmende Tendenz des Konzentrationsverhältnisses I/A bei fortschreitender Verdünnung 
des Ivieerwasser zu entnehmen. Es müßten demnach auch für Natrium unter diesen 
Umständen regulierende :tvlechanismen in Funktion treten. Eine zunehmende Tendenz 
der Konzentrationen ergibt sich dagegen aus dem Vergleich seiner Kaliumwerte. Es 

Tabelle 5 

Relat ive I o n enkonzentrat ionen der  Körperflüs s igke i t  von kl)'tilus edulis 

(kurzfristig an Brackwasser angepaßt) 

Ionenkonzentrationen des Außenmediums = 100 

(nach KROGH 1938, 1939) 

Salzgehalt 
des Außenm. 

Na K Ca Mg Cl 

rn% 93 488 !04

25 % 94 16! !03 96 97 

33 % 99 175 94 
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ist allerdiags schwerlich einzusehen, weshalb bei 25°/00 S des Außenmediums die Re­
gulation schwächer sein soll als bei 33°/00 S, während sie dann bei weiterer Verdünnung 
auf rn°/00 S wieder um ca. 300% zunehmen soll (vgl. Tab. 5). Eine Schädigung der 
kaliumregulierenden .i\!Iechanismen ist unwahrscheinlich und würde auch eher eine 
Angleichung der v\Terte des Innen- und Außenmediums zur Folge haben. Der Chlorid­
gehalt der Körperflüssigkeit erhöht sich gegenüber dem des Außenmilieus mit zuneh­
mender Verdünnung. Für dieses Verhalten bietet sich schon eher eine Erklärungs­
möglichkeit: Auf Grund der elektrostatischen Anziehung muß nämlich das Chlorid 
dem positiv regulierten Kalium zur v\Tahrung der Elektroneutralität folgen. - Das für 
Tiere in normalem l'vieerwasser ermittelte Verhältnis der Sulfatkonzentration I/A 
erfährt in salzärmerem .Milieu keine Änderung. 

Die e i g e n e n  Unte r s u c h u ng en wurden im Gegensatz zu den Arbeiten KROGHS an 
Tieren durchgeführt, die im Brackwasser (Kieler Förde) aufgewachsen waren. Ihre 
Schalenlänge betrug ebenfalls 6 bis 8 cm. Die Parallelbestimmungen der äußeren und 
inneren Ionenkonzentrationen erfolgten frühestens einen Tag nach dem Einsetzen der 
Tiere in die Stufenbecken des Instituts, deren Salzgehalt zwischen 15,8 und 16°/00 lag 
(vgl. Tab. 6). 

Tabelle 6 

I o n e n g e h a l t  der  K ö r p er fl ü s s i g k e i t  v o n  iW)'tilus edulis a u s  B r a c k w a ss e r  

v o n  16° / 0 0  S (Kieler Förde) 

Na 
K 

Ca.
IVIg
Cl.
SO,l 

Eiweiß
,,vasser .

mMol/kg H
2
0 Binnenkonzentration

Außen-
medium

215 

5,08 

5,69
24,2

253,1
13,18

994 g/l

Innen­
medium

213,4 ± 2,0 
7,51 ± 0,2
5,77 :t:: 0,04

24,46 ± 0,2
252,6 ±2 

13,22 ± 0,1 

· in% der
i Außenkonzentrationi 

99,3
147,8
101,4
IOl,l 

99,8
I00,3

1,4 ± 0,1 g/1:
993 ± 0,2 g/l:

------------- -

Die Bestimmung des Prote ingehaltes ergab eine weite Streuung der Einzelwerte, 
deren l'viittel 1 ,4 mg/ml betrug. Der Unterschied gegenüber dem Wert, den RonERTSON 
bei Tieren aus normal konzentriertem Seewasser gravimetrisch nach PETERS u. VAN 
SLYKE (1932) bestimmte, ist beträchtlich. Die beiden Werte, die von FLORKIN u. 
BLUM nach der l'viethode von GurLLAUMIN, \i\TAI-IL u. LAURENCIN (1929) ermittelt wurden, 
fallen in die Variationsbreite der eigenen l'viessungen. In Ermangelung genauerer 
Daten kann hier nicht entschieden werden, ob die Ursache für das unterschiedliche 
Ergebnis der RonERTSONschen und der eigenen Tviessungen methodischer oder anderer 
Art ist. 

Die I o n e n  k o n  z en trat  ion  en der Körperflüssigkeiten und des Brackwassers stimmten 
- von Kalium abgesehen - mit nur geringfügigen Abweichungen, die methodisch
bedingt sind, überein.

Ein Vergleich rn.it den zuvor besprochenen Ergebnissen zeigt, daß sowohl im normal 
konzer,trierten Seewasser als auch im Brackwasser dem osmotischen Gleichgewicht 
zwischen Innen- und Außenmilieu auch ein Gleichgewicht der einzelnen Ionen mit 
Ausnahme des in beiden Fällen im Innenmedium erhöhten Kaliums entspricht. 
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Aus den Kali umwerten könnte auf eine z u n e h m e n d e  R egulat ion  bei abnehmender 
Salzkonzentration des v\lassers geschlossen werden: 

IVIytilus/32 °/00 S: r 3 r % des Seewasserwertes 
Mytilus/ r 6 0Jo0 S: r 48% des Brackwasserwertes. 

Es läßt sich aber ebensogut denken, daß der durch das gewaltsame Öffnen der 
Schalen ausgelöste Reiz, der das Tier zu stärkster JVIuskelkontraktion veranlaßt, eine 
Kaliumregulation vortäuscht. Jeder Reiz geht nämlich mit einer starken Grenzflächen­
hydratation Hand in Hand, die ihrerseits eine erhöhte Permeabilität der von diesem 
Reiz erfaßten Zellmembranen zur Folge hat. Auf Grund dieser Tatsache wäre e i n  
Konzentrat ionsausgle ich  z w i s c h e n  intra- u n d  extraze l lu lärer  Flüss ig­
k eit während des Erregungszustandes möglich, wie  von IVIoND u. NETTER (1932) u .  a. 
für erregte lviuskeln nachgewiesen wurde. Dieses Verhalten könnte einmal den erhöhten 
Kaliumgehalt der Körperflüssigkeit an sich erklären, zum anderen aber auch zum Teil 
die Ursache für die unterschiedlichen Ergebnisse der einzelnen Autoren sein, da der 
ausgeübte Reiz sicher nicht überall gleich ist, bzw. die Tiere sehr unterschiedlich darauf 
reagieren dürften. So wäre auch die im Vergleich zu IVIeerwasserindividuen stärkere 
relative Erhöhung des Kaliumgehaltes in der Körperflüssigkeit von Brackwassertieren 
zu erklären, da die Kaliumkonzentration ihrer Zellen, wie später ausgeführt wird, 
nur etwa ein Drittel geringer ist als die von Tieren aus IVIeerwasser von 32°/00 S. Dem­
gemäß dürfte der Austritt von Kalium aus den Zellen nach erfolgter Erregung eine 
,, verstärkte Kaliumregula tion" vortäuschen. 

Ahnliches könnte dann auch für Asterias gelten. Allerdings scheint mir hier der 
ausgeübte Reiz minimal zu sein. Ich möchte deshalb annehmen, daß die bei Asterias 
ermittelten Kaliumwerte in erster Linie aus einer tatsächlichen Regulation zu erklären 
sind. 

Die langfristige Anpassung an das Leben im salzärmeren IVIilieu hat also bei kfytilus 
edulis keine osmoregulatorischen oder zusätzliche ionenregulatorische J\1echanismen in 
Funktio:1 treten lassen. Durch permeable Oberflächen stellt sich demnach infolge 
Diffusion ein passives Gleichgewicht der Ionen ein. Lediglich Kalium wird wahrschein­
lich in der Körperflüssigkeit akkumuliert. Es steht der Annahme, daß sich eine Regulation 
auf gleiche vVeise wie bei J\t!ytilus im normal konzentrierten IVIeerwasser vollzieht, 
nichts entgegen. 

c) Carcinus maenas

Auch der Ionenbestand der Körperflüssigkeit von Carci1111s maenas ist bereits mehrfach
untersucht worden. Es handelte sich dabei immer um Tiere aus normal konzentriertem 
J\1eerwasser, die vor ihrer Untersuchung entweder in ihrem ursprünglichen oder einem 
sehr ähnlichen Milieu gehalten wurden, in einigen Fällen aber auch k urzfrist ig  an 
ein verdünntes oder abnorm zusammengesetztes Seewasser angepaßt worden waren. 

Die Autoren haben teils einen Liter der analysierten Flüssigkeit, teils ein Kilogramm des Lösungs­
mittels als Bezugsgröße gewählt. Die so ermittelten ,,verte weichen um so mehr voneinander ab, je 
höher der Salzgehalt und besonders der Eiweißanteil des untersuchten Iviatcrials sind. Die Ionen­
konzentrationen des proteinreiehcn Blutes von Carcinus sind daher, j c nach Bezugsgröße, unter­
schiedlich. Infolgedessen sind die in Tabelle 7 aufgeführten Ergebnisse von \VErrn nicht ohne weitere, 
mit denen der übrigen Autoren vergleichbar. 

Die Werte der eigenen Bestimmungen, die an Nord- und Ostseetieren vorgenommen 
wurden, sind sowohl auf einen Liter der analysierten Flüssigkeit als auch auf ein Kilo­
gramm des Lösungsmittels bezogen, um sie mit den Ergebnissen aus anderen J\1eeres­
gebieten genau vergleichen zu können. Für sämtliche Analysen wurden etwa je zur 
Hälfte niännliche und weibliche Individuen verwandt. Die Größe der untersuchten 
Tiere war nicht einheitlich. Tiere, die sich kurz zuvor gehäutet hatten oder deren 
Häutung kurz bevorstand, blieben von der Untersuchung ausgeschlossen. 
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Tabelle 7 

R e l a ti v e  Ionenkonzentrat ionen d e r  Körperfl ü s s i g k e i t  v o n  Carcinus maenas,

Na. 

K 

Ca 

lvfg 

Cl. 

so. 

Ionenkonzentrationen des Außenmediums = 100 

A) ursprüngliche vVerte auf rkg H
2
0 bezogen 

B) ursprüngliche ,,vcrtc auf 1 1 Flüssigkeit bezogen 

BETIIE 
(1928) 

(B) 

130 

II9 

46 

98 

BETHE u. BERGER 
(19:31) 

(B) 

125 

74 

119 

54 

101 

BlALASZEWIGZ 
(1933) 

(B) 

119 

79 

103 

93 

vVmm 
(1940) 

(A) 

III 

121 

127 

36 

100 

57 

SHAW 
(1955) 

(B) 

103 

95 

123 

42 

98 

Der Proteingehalt im Blut wurde nur bei Ostseetieren bestimmt. Er betrug im l'viittel 
55,9 mg/ml Blut. Dieser vVert stimmt fast mit demjenigen überein, den WEBB ( 1940) -
freilich nicht mit dem Anspruch großer Genauigkeit als Differenz von Trockengewicht 
und Salzgehalt des Blutes von Tieren aus normal konzentriertem Seewasser errechnete. 
VVEBB fand auf diese \,Yeise einen Durchschnittswert von 55 mg/ml. Die Übereinstimmung 
der vVerte läßt auf eine ungefähre Gleichheit des Proteingehalts der Körperflüssigkeit 
von Tieren aus normalem und verdünntem l'viilieu schließen. Demgegenüber hatte 
DRILHORN-CouRTOIS ( r 934) eine Zunahme des Proteingehaltes bei zunehmender 
Verdünnung des Außenmediums festgestellt. 

D i e  Untersuchungen an  N o r d s e e ti e r e n  wurden in den Herbst- und Winter­
monaten 1955/56 durchgeführt. In Tab. Sa sind die Ionenkonzentrationen der Körper­
flüssigkeit und des Seewassers wiedergegeben. Die Binnenkonzentrationen in Prozenten 
der Außenkonzentrationen enthält Tabelle 8 b. Auf Grund der DoNNAN-Bedingung und 
der Forderung nach Elektroneutralität, die ebenfalls erfüllt sein muß, führt der Eiweiß-

. gehalt des Blutes, dessen p" im vorliegenden Falle größer ist als der des Isoelektrischen 
Punktes seiner Eiweißkomponenten, zu einer passiven Verschiebung der Ionen. Die 
Zahlen der Tab. 8 geben daher nicht ohne weiteres Aufschluß über das Regulations­
vermögen von Carcinus. Zur genauen Beurteilung, ob und in welchem Grade eine 
Ionenregulation vorliegt, ist es notwendig, mit Hilfe des DoNNAN-Faktors die gefundenen 
Zahlen zu korrigieren. vVEBB ( 1940) fand bei Dialyseversuchen einen Durchschnitts-

wert von 1,026 (=NaJNa
0 

= Cl)Cl, JISO,JS0
41 

etc.), der auch für die eigenen 
Werte gelten kann. 

Die Untersuchungen führten zu folgenden Ergebnissen: Der Natr iumgehalt des 
Blutes war, auch unter Berücksichtigung des DoNNAN-Faktors, gegenüber dem. Außen­
medium erhöht und könnte denmach als positiv reguliert angesehen werden. Auch die 
vVerte aus anderen l\!Ieeresgebieten lassen auf eine positive Regulation schließen, deren 
Stärke allerdings unterschiedlich ist. 
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Tabelle 8 

I o n e n g e h a l t  der  K ö r p er flüs s igke i t  v o n  Carcinus maenas a u s  Nle e r w a s s e r  

v o n  32°/00 S (Nordseeindividuen) 

a) Außen- und Innenkonzentrationen

Außenmedium 

A. B. A. 

Innenmedium 

- ---- 1 

B. 

mMol/kg H
2
0 mMol/l mMol/kg H

2
0 mIVfol/l 

Na 431,8 421,7 

K. 9,51 9,40 

Ca 10,53 10,41 

l'VIg 48,02 47,44 

Cl 504,7 498,7 

S0
4

• 26,14 25,83 

\,Vasser 988 g/l 

496,5 ±4 465,9 

9,63 ± 0,1 9,03 

13,30 ± 0,3 l 2,47 

19,02 ± 0,4 17,84 

523,4 ±5 490,9 

17,73 ±0,3 
----- - --- -----

938 ± 2 g/l 

16,63 

b) Binnenkonzentrationen in Prozenten der Außenkonzentrationen

1 
Na K 

--

A .. 
1 

114,9 101,3 

B. 109,2 96,1 

Ca 

126,3 

120,0 

Mg 
- ---------�- -

39,6 

37,6 

----- ---- -------

Cl S0
4 

!03,7 67,8 

98,4 64,4 

Beim Bezug der K a l i  u m werte auf ein Kilogramm Wasser ergibt sich nahezu eine 
Gleichheit der Werte von Innen- und Außenmedium. Wird der Kaliumgehalt auf einen 
Liter der untersuchten Flüssigkeit bezogen, so ist der des Innenmediums sogar etwas 
niedriger. Der Mittelwert wurde aus Werten gebildet, die teils über, teils unter dem 
Seewasserwert lagen, oder aber mit ihm übereinstimmten. Die Streuung der Einzelwerte 
deutet demnach auf ein passives Gleichgewicht. 

Der Calc iumgehalt im Blut der Nordseetiere war etwa um ein Viertel höher als der 
des Seewassers. Bei der Beurteilung des Regulationsvermögens für Calciumionen ist 
außer dem DoNNAN-Gleichgewicht die Neigung des Calciums zur Bildung von Kom­
plexen und undissoziierten Salzen zu berücksichtigen. Ein nichtionisierter Calcium­
anteil im Blut von Carcinus wurde durch die Dialyseversuche WEBBS ( 1940) ermittelt: 
er fand im dialysierten Blut I 17 ,9% der im dialysierten Seewasser vorhandenen Calcium­
menge. Daraus ergibt sich, daß im Innenmedium der Nordseetiere über den komplex 
gebundenen Anteil hinaus ein Überschuß an Calcium vorhanden ist, der wohl durch 
Regulation bewirkt ist. Ein sehr ähnliches Verhältnis der inneren zur äußeren Calcium­
konzentration wurde auch bei Tieren aus anderen Meeresgebieten festgestellt. 

Der NI a g n  es i u m gehalt des Innenmediums der Nordseetiere war nach meinen 
Untersuchungen weitaus geringer al3 der des Seewassers. Auch das Zahlenmaterial 
früherer Autoren läßt auf eine negative Regulation sd1ließen. Jedoch hat diese nach den 
einzelnen Autore1 eine unterschiedliche Stärke. 

Für Chlor id  kann demgegenüber nach den vorliegenden Werten eine geringe 
positive Regulatio:1 angenommen werden. Die Werte der übrigen Autoren sind gleich­
falls nur wenig vom Chloridgehalt des jeweiligen Außenmediums verschieden. 
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Der S u l f a  tgehalt im Blut der Nordseetiere war wesentlich niedriger als der im 
Außenmilieu, was ebenfalls bei Exemplaren anderer :tvieeresgebiete nachgewiesen wurde. 

Die Brackwassert iere  d e r  Ostsee  wurden in zwei Serien untersucht: a) während 
der Sommermonate 1955; b) während der vVintermonate 1955/56. 

Bei den Untersuchungen ergab sich (vgl. Tab. 9), daß der Natr iumgehalt im Blut 
der Ostseetiere um mehr als dir, Hälfte gegenüber dem des Außenmediums erhöht war. 
Der Unterschied zwischen Smmner- und vVintertieren war unbedeutend. Verglichen 
mit den Nordseetieren war die Erhöhung bei den Ostseetieren wesentlich stärker. 

Sowohl bei Sommer- als auch bei vVintertieren ließ sich im Blut ein dem Außen­
medium gegenüber bedeutend höherer K a l i  um gehalt feststellen. Jedoch zeigten sich 
deutliche K o n zentrat ionsunterschiede  zwischen  Sommer  u n d  vVi n t e r­
t ieren ,  die kaum durch die Streuung der Einzelwerte bedingt sein können. Daß die 

Tabelle 9 
I o n e n g e h a l t  der  K ö r p e r f lüs s igke i t  v o n  Carcinus maenas aus  Brackwasser  

v o n  16°/00 S (Ostseeindividuen) 

a) Außen- und Innenkonzentrationen in mwiol/kg H
2
0

Sommertiere ,,vintertiere 

Außenmedium I Innenmedium 

Na 217,9 361,4 ±4 216,2 
K. 4,96 I0,04 ::!: 0,1 5

)
01 8,70 ± 0,2 

Ca 5,70 9,92 ± 0,4 5,(14 10,07 ± 0,3 
Mg 24,6 14,5 ± 0,3 24,2 13,25 ± 0,4 
Cl 252,5 382,7 ±5 252,8 378,8 ±5 
S0

4
• 

13,30 8,22 ± 0,2 13,03 8,54 ::!: 0,2 
Eiweiß 55,9 ± 2 g/l 
,,vasser 994 g/l 947 ± 3 g/1 994 g/1 946 ± 2 g/1 

b) Binnenkonzentrationen in Prozenten der Außenkonzentrationen

Na K Ca :rvig Cl S0,1 

Sommertiere 165,9 202,4 174,1 58,9 151,6 61,8 
\Vintertiere 164,5 173,6 170,0 54,8 149,9 65,6 

Konzentration im Blut der Wintertiere geringer ,var, erklärt vielleicht ihre geringe 
Aktivität in der kalten Jahreszeit. Almliche Beobachtungen machten BETHE u. BERGER 
( 1931) an Cancer jJagurus. Auch die Kaliumkonzentration im Blut des Igels ist nach 
SuoMALAINEN (1954) während des Winterschlafes bedeutend reduziert. Es ist deshalb 
nicht abwegig, anzunehmen, daß der Unterschied zwischen dem Ergebnis der eigenen 
Kaliumbestirnmungen an Nordseetieren, die irn vVinter durchgeführt wurden, und 
eiern von vVEBB (1940) mitgeteilten, der kein Datum f ür seine Analysen angegeben hat, 
wohl auf verschiedene Untersuchungszeiten zurückzuführen ist. Demnach dürften bei 
Carcinus auch in normal konzentrierten Meeren ,iahreszeitlich bedingte Schwankungen 
des Kaliumgehaltes auftreten. 
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Der Calc iumgehalt des Blutes der Sommer- und der Wintertiere ·war in jedem 
Falle bedeutend höher als in den entsprechenden Außenmedien. Vergleicht man die 
ivlittelwerte (in Prozenten des Calciumwertes des dazugehörigen Außenmediums) 
der Sommer- und Wintertiere, so ergeben sich nur geringfügige Unterschiede, denen 
keine physiologische Bedeutung zukommen kann und die sehr wohl aus der Streuung 
der Einzelwerte erklärt werden können. \Vegen der schon erwähnten Neigung des Cal­
ciums zur Bildung von Komplexen und undissoziierten Salzen ist die tatsächliche positive 
Regulationsleistung geringer als der Differenz von Innen- und Außenmedium nach 
Berücksichtigung des DoNNAN-Faktors entspricht. Da nicht anzunehmen ist, daß der 
nichtionisierte Anteil des Calciums prozentual mehr als doppelt so groß ist wie im Blut 
der Nordseetiere, kann auf eine höhere Regulationsleistung gegenüber Nordseetieren 
geschlossen werden. 

Die mittleren lVIagnes iumwerte des Blutes von Sommer- und v\Tintcrtieren unter­
schieden sich nur wenig. In beiden Fällen betrug die Binnenkonzentration zwischen 50 
und 6oo/0 der Außenkonzentration. Im Vergleich zu den Nordseetieren war bei den 
Ostseetieren der IVIagnesiumgehalt im Blut zwar quantitativ geringer, jedoch längst 
nicht so stark negativ reguliert wie bei jenen. Dieses Ergebnis steht im v\Tiderspruch zu 
dem Befund VVEBBS ( 1940), der bei kurzfristig an ein verdünntes l'viedium angepaßten 
Exemplaren eine Zunahme der negativen Regulationsleistung bezüglich lVIagnesium 
feststellte ( vgl. Tab. IO). 

Die Chloridkonzentration im Blut der Ostseetiere überstieg die des Brackwassers um 
rund die Hälfte. Sommer- und Wintertiere zeigten keine Unterschiede. Der Chlorid­
gehalt ist also im Blut der Ostseetiere weitaus stärker erhöht. 

Tabelle 10 

Relat ive Ionenkonzentrat ionen der  K örperflüs s igke i t  v o n  Carci11us 111ae11as, 

kurzfr i s t ig  angepaßt  an 2/
3 

verdünntes  Nleerwasser  (S 20°/00). 

Ionenkonzentrationen des Außenmediums = 100 

(Nach WEnn, 1940) 
-- - - - ---- ------

Na K Ca Mg Cl S0,1

135 142 134 31 125 46 

Die Sulfa t werte des Blutes lagen bei Sommer- und \'\Tintertieren tiefer als die des 
Außenmediums und unterschieden sich untereinander nur auf Grund der Streuung 
der Einzelwerte. Die Stärke der negativen Regulation ·war bei Nord- und Ostseetieren, 
also in normalem und verdünntem Nlilieu gleich. WEBE ( 1940) hatte hingegen auch für 
Sulfat eine noch stärker negative Regulation bei kurzfristig an 2/

3 
verdünntes ]\:[eer­

,.vasser angepaßten Individuen gefunden. 
Aus diesen Einzelergebnissen ist zu folgern, daß der Ionengehalt im Blut von Carci11us 

maenas mit Ausnahme des Kaliums im Laufe eines Jahres konstant bleibt. Da sich alle 
Individuen in der Normalphase ( = zwischen zwei Häutungen) befanden, wurden 
kurzfristig auftretende Schwankungen des Calciumgehaltes, die mit der Häutung im 
Zusammenhang stehen (RoBERTSON 1937), nicht miterfaßt. Im Blut der Brackwasser­
tiere ist also im Sommer und im v\Tinter die Konzentration an Natrium, Kalium, Calcium 
und Chlorid höher als im Außenmedium, an l\1agnesium und Sulfat dagegen niedriger. 

Um einen genauen Vergleich mit den Nordseetieren zu ermöglichen, wurden die 
Binnenkonzentrat ionen d er Ostsee individuen (v\Tintertiere) auf ein Außen-
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medium bezogen, daß genau 50% der im Außenmedium der Nordseetiere bestimmten 
Ionenmengen enthielt. Die so erhaltenen VVerte wurden i n  Prozent der  i m  B l u t  der  
Nordsee tiere gemessenen I 011 e nkon zen t r  a t i  onen umgerechnet. 

Natriun1: 71,7% l\fagnesium: 69,1 °/,, 
Kalium: 85,8% Chlorid: 72,4% 
Calcium: 67,3'% Sulfat: 48,3';<) 

Bei relativ gleicher Einstellung hätte sich für alle Ionenkonzentrationen ein VVert von 
5o'Y

0 
ergeben müssen! 

Zur Klärung des Problems der Ionenregulation wurden von zahlreichen Autoren Beiträge geleistet 
(BETHE 1929, SCI!LlEPER 1929b, ßETHE Ll, BERGER 1931, i'v!ARGARIA 1931, PANTJN 1931, ScIIOLLES 1933, 
NAGEL 1934, BETI-m, v. HoLsTu.Hm, 1935,vVEim 1940).NacheinervonNAGELcntwickcltenund vonvVEim 
erweiterten I-Iypothcse wcnleu �uwuhl in nonnaicn 1 ais auch in vcrdünntern Iviilieu Natriu1n, I(aliu111, 
Cal�ium und Chlorid aktiv absorbiert, und zwar in stärkerem l\faße, als sie durch Diffüsion wieder 
verlorengehen. l\'1agncsium und Sulfat können dagegen passiv entsprechend dem Konzentrations­
gradienten durch Diffusion eindringen. In dem blutisotonischen Harn, der von den Antennendrüsen 
ausgeschieden wird (ScHLIEPER 1929b, NAGEL 193,1) ermittelte \'VEim (1940) eine geringere Konzen­
tration an Kalium als im Blut, dagegen eine höhere anl\fagnesium (ähnlich wie bereits vorhcr ScHOLLES 
1933 bei Eriochcir in l\'1cerwasser gezeigt hatte) und an Sulfat, Hieraus schloß \'\/mm, daß aktive 
Kräfte diese Konzentrationsunterschiede bewirken und nimmt für die übrigen Ionen ein passives, 
durch Diffusion bewirktes Gleichgewicht zwischen Blut und Harn an, Die Ausscheidungsrate für 
Harn ist um so höher, je niedriger die äußere Salzkonzentration ist (NAGEL 1934). ,,Vährcncl aus 
normal konzentriertem :tvlilieu vVasscr auf aktivem ,,vege aufgenommen werden muß, kann es in 
verdünntem J\,Iilicu infolge der höheren Konzentration des Innenmediums passiv eindringen. 

Nach den oben mitgeteilten eigenen Ergebnissen kann auf die Konzentrationsver­
hältnisse der analysierten Ionen sowohl bei Nordsee- als auch bei Ostseetieren die 
Hypothese von \VEBB (1940) Anwendung finden. Es 111.uß jedoch angenommen ,verden, 
daß die kaliumregulierenden l\!Iechanismen bei den Individuen in normalem l\ifeer­
wasser im Winter außer Funktion sind. Die Kaliurn.ionen dringen dann wohl passiv aus 
dem l\ileerwasser ins Blut ein und wandern auch passiv in den Harn bzw. werden aus 
dem Primärharn Serumultrafiltrat) nicht wieder oder nur in geringem Umfange 
rückresorbiert. Aus dem Gegensatz zu den Ergebnissen VVEBBS an kurzfristig an ver­
dünntes l\;feerwasser angepaßten Tieren muß gefolgert werden, daß bei den Brack­
wassertieren die langfr i s t ige  A n p a s s un g  eine  H e r a b s e t z ung  d e r  a kti v e n  
A u s s c heidung v o n  l\!fagnes ium und S ulfat b e w i r k t  h a t .  

Es ist weiterhin denkbar, daß den l\,Iilieukonzentrationen der einzelnen Ionen eine 
spezifisch physiologische Bedeutung zukommt, da deren Konzentrationsverhältnisse im 
normalen :tvieerwasser und im Brackwasser un tereinancler verschieden sind. Besonders  
d i e  a b s o l ute l\!f e n g e  d e s  K a l i u m s  i s t  im B l u t  d e r  Ost seet iere  k a u m  
g e r i n g e r  a l s  i m  B l u t  d e r  N o r d s e e tie re. Diese Tatsache mag mit i n  erster Linie 
ausschlaggebend dafür sein, daß Carci1111s 111cze1zas befähigt ist, die Lebensbedingungen 
des Brackwassers zu ertragen. 

4- Ion e n g e h a l t  d e s  l\,lu s k e lge,veb e s  v o n  J\tfytilus edulis u n d  Carcin11s maenas

Die Analysen wurden vergleichsweise an den Scherenmuskeln von Carci1111s maenas

und dem hinteren Schließmuskel von 1WJ•til11s edulis durchgeführt. Die Herkunft der 
Tiere und der Salzgehalt ihres l\ifilieus waren die gleichen wie bei den Exemplaren, 
deren Körperflüssigkeiten in l1arallelbestimrnungen untersucht worden waren. 

Das Gewebe wurde nach vorsichtigem Herauspräparieren auf Filtrierpapier abgetupft, 
um anhaftende Körperflüssigkeit zu entfernen. 

VVährend die eigenen Untersuchungen im Gange waren, erschienen die Arbeiten 
S11AWS ( 1955a, b) über die Ionenregulation in l\,(uskelfasern von Carcinus maenas aus 
normalem und verdünntem l\!Iilieu. An letzteres waren die Tiere nur kurzfristig angepaßt 
worden. 
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Ein wesentlicher methodischer Unterschied gegenüber den eigenen Analysen besteht 
darin, daß SHAW die l\iiuskelstücke und Einzelfasern zuerst auf Filtrierpapier abtrock­
nete, dann in isotonischer Traubenzuckerlösung schwenkte (Dauer bis 30 Sekunden) 
und danach abermals die anhaftende Flüssigkeit mit Filtrierpapier absaugte. Hierdurch 
sollte die gänzliche Befreiung der Zellen von anhaftender Körperflüssigkeit erzielt 
werden. Der Autor räumt selbst die Iviöglichkeit eines geringen Ionenverlustes während 
des Eintauchens in die Traubenzuckerlösung und anschließend beim zweiten Absaugen 
durch Austritt aus den Zellen ein. Den „Beweis" für die Exaktheit seiner :rviethode 
sieht SHAW in der Übereinstimmung der von ihm bei Einzelfasern und JV[uskelstücken 
ermittelten Ionenkonzentrationen. 

Nach thcnn,tischen Berechnungen ist, wie nachfolgendes Beispiel zeigt, auf Grund des ersten 
FicKschen Diffusionsgesetzes bei l\ü1skelstücken von einigen l\1illimetern Dicke die Entkrnung der 
eingeschlossenen Körperflüssigkeit in einer so kurzen Zeit nicht möglich. 

il c 
Aus der Gleichung m = F. D .  ux . t

m 

F 

D 

Masse des diffundierten Stoffes (in Gramm) 
Fläche (in cm2) 

ux 

Diffusionskonstante 

Konzentrationsgefälle 

Zeit (in sec) 
x2 

erhält man durch Umformung t = 2 Jj

Sind die Strecke x ( = Radius des Muskelstückes) und die Diffusionskonstante D (für Glukose 
0,45. rn-5 cm2 sec-1), so läßt sich t wie folgt berechnen: 

a) x I mm: 
(0,1)2 

1, I . 1 o2 sec 0,9.10-5 

b) X 2 n1rn: 

(0,2)2 
2 

0,9.10-5 4,5. IO sec 

c) X 3 mm: 
(0,3)2 

rn3 sec 0 =0,9.10-

Bei einem Radius des iYiuskelstückes von einem bzw. zwei oder drei Millimetern wäre also erst 
nach 110 bzw. 450 oder 1000 Sekunden ein Konzentrationsausgleich erreicht, cl. h. es wären alle im 
Zellzwischenraum befindlichen Salze ausgeschwemmt worden. Berücksichtigt man aber, daß das 
Diffusionsgefälle im vorliegenden Falle infolge des Konzentrationsausgleiches immer kleiner wird, 
so folgt daraus, daß die Vorgänge in \,Virklichkeit sogar noch längere Zeit in Anspruch nehmen, 
zumal der Diffusionswiderstand des Gewebes wegen der relativ ( d. h. im Vergleich zur Größe der 
diffundierenden l\1oleküle) großen Interzellularräume vernachlässigt werden kann. 

Um zu vermeiden, daß eine unbekannte Ionenmenge aus den Niuskelstücken aus­
geschwemmt wurde, unterblieb also bei den e i g e n e n  U n t e r s u c h u n g e n  jegliche 
über das oben erwähnte Abtupfen hinausgehende Vorbehandlung. 

Tabelle r r 

vVa s s e r g e h a l t  d e r  u n t e r s u c h t e n  Iviu s k e l n  

Salzgehalt des Außenmediums 

1Wytil11s edulis 

Carcinus maenas 
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32°/00 

71,3 ± 0,3% 

73,6 ± 0,2% 

76,7 :!:: 0,2% 

77,4 :1: 0,2% 



Die Bestimmung des \,Vassergehaltes  ergab, daß der Schließmuskel von Iv!ytilus 
etwas weniger Wasser enthält als die Scherenmuskeln von Carcinus. Bei beiden Arten 
war das :tviuskelgewebe der Ostsee-Exemplare wasserhaltiger, und zwar enthielt die 
Iviuskulatur von l'vfytilus aus Brackwasser von 16°/00 S im IVIittel 7,6%, die von Carcinus 
5,2% mehr. Dieser relativ höhere vVassergehalt der Brackwassertiere hat offenbar eine 
Stabilitätsverminderung der lebenden plasmatischen Struktur zur F olge, wie aus Be­
obachtungen von Sc11LIEPER u. KowALSKI (1956a, 1957) hervorgeht. Die Autoren 
stellten fest, daß in Brackwasser von 15°/00 S die Hitzeresistenz des Kiemengewebes von 
Iviytilus, die als Maß für die Stabilität der Zellkolloide diente, nur halb so groß ·war wie 
in l'v[eerwasser von 30°/00 S. Für die Zunahme des vVassergehaltes bei Verringerung der 
äußeren Salzkonzentration können drei Ursachen in F ragen kommen: 

1. O,motische vVasseraufnahme in die J'v[uskelfasern;

2. Austreten diffusibler Partikel aus den IVIuskelfasern;

3. Veränderung des Interzellularvolumens, und damit der eingeschlossenen Menge an
Körperflüssigkeit.

Tabelle 12 

I o n e n g e h a l t  cle'r untersuchten  Iviuskeln  v o n  1\1)'tilus edulis u n d  Carcinus 

maenas aus  Ivieerwasser  von  32°/00 S u n d  B r a c k w a s s e r  v o n  16°/00 S. 

Cl 

Na 

K. 

Ca 

iVIg 

Salzgehalt des 
Außenmediums 

Alle \1\lerte in m1!fol/kg H02 

1\1)'ti/11s edulis

32°/oo I 6'/oo 

233,2 ±4 II8 ±3 
208,7 ±5 109,5 ±3 
137,0 :::lc 3 82,4 ±2 

6,17 ± 0,1 3,85 ± 0,1 

31,9 ±r 19,35 ± 0,5 

Carcinus maenas 

32°/oo I 6'/oo 

III ±2 82,7 ±1 

108,8 ± 3 78,4 ±2 

122,6 ± 2 I 10,7 ±2 

7,1 ± 0,2 5,85 ± 0,1 

16,6 ± 0,4 12,6 ± 0,3 

In Tabelle 12 sind die gefundenen Ionenkonzentrationen der untersuchten 1{uskel­
gewebe wiedergegeben. Sowohl in normal konzentriertem 11ilieu als auch in Brack­
,.vasser war die Chlor id konzentration des Schließmuskels von Ivlytilus wesentlich höher 
als die der Scherenmuskeln von Carcinus. Bei beiden Arten ließ sich eine konstante 
Proportion der Chloridkonzentration des Blutes zu der des Gewebes feststellen. Für 
1i!ytilus betrug sie 1 : 0,5, für Carcinus 1 : 0,2. Das Verhältnis der Chloridkonzentration 
des Gewebes von Tieren aus normalem Seewasser zu der von Brackwassertieren entsprach 
daher dem Verhältnis der Chloridwerte der Körperflüssigkeiten: Mytilus = 1 : 0,5; 
Carcinus = 1 : o, 7. 

Die N a t r i umkonzentration war im Gewebe beider Tierarten ungefähr der Chlorid­
konzentration gleich. Dies gilt sowohl für Exemplare aus normal konzentriertem. Iviilieu 
als auch für die aus Brackwasser. Es bestanden also auch für Natrium annähernd die 
gleichen Proportionen wie sie für den Chloridgehalt in Körperflüssigkeit und Gewebe 
der untersuchten Tiere festgestellt wurden (Iv[ytilus: 1 : 0,5; Carcinus: 1 : 0,2). 

Eine Entscheidung darüber, w i e  sich die Natrium- und Chloridkonzentrationen auf die 
beiden Phasen des Gewebes (Intra- und Extrazellularraurn) aufteilen, kann nicht ge­
troffen werden. Nach Annahme früherer Autoren STEINBACH 194,oa, HAYES u. PELLUET 
19,1-7) kommen Natrium und Chlorid unter normalen Bedingungen fast ausschließlich 
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extrazellular vor. Bei marinen Evertebraten konnten jedoch in Nerven- und JVIuskel­
fasern bedeutende Chloridmengen festgestellt -werden (STEINBACH 1941, S1-rAW 1955a). 

Für den Fall, daß die im Gewebe gefundenen Chlorid- und Natriummengen sich nur 
außerhalb der Zellen befinden, ließe sich der Zellzwischenraum als sog. Chlorid- bzw. 
Natriumraum in Prozent des Frischgewichtes nach der Formel 

mMol Cl/g Gewebe 
• 100 

mMol Cl/g Blut 
errechnen. Es muß hierbei jedoch die Voraussetzung erfüllt sein, daß die Konzentration 
des Außenmediums der Tiere, deren Körperflüssigkeit in bezug auf Chlorid und Natrium 
untersucht wurde, die gleiche war wie die bei den Tieren, deren Gewebe analysiert 
wurde. Einige Versuche, mit Hilfe verschiedener :Methoden (z_ B_ mit Inulin, Rhocb_nid 
Cholin, Natriumisotopen usw.) die Größe des Interzellularraums zu bestimmen, haben 
jeweils bei ein und demselben Objekt zu sehr unterschiedlichen Ergebnissen geführt 
und befriedigen daher nicht (KROGH 1944, HEINZ u. NETTER 1956). 

Da aber auch aus f iktiven Zahlen über die Größe des Zel lzwis  ehe n r  a um s (,,Chlorid­
raum") gewisse Rückschlüsse auf die Konzentrationsverteilung anderer Ionen gezogen 
werden können, wurden sie f ür das Niuskelgewebe der untersuchten Tiere errechnet. 

Die den F u ß m u s k el von Nlytilus betreffende Angabe von PELLUET u. HA YES ( 1 94 7) 
über die Größe des „Natriumraums" und ihre darauf basierenden Berechnungen der 
intrazellularen Ionenkonzentrationen können nicht zum_ Vergleich herangezogen 
werden, da die Natriumwerte der Körperflüssigkeit (Nordseetiere, nach BETHE u. 
BERG ER 193 1) und des Gewebes ( Ostseetiere, nach BrALASZEvvrcz u. KUPFER 1935) an 
Tieren aus sehr unterschiedlich konzentrierten Medien errnittdt ·worden waren. 

Tabelle 13 

Z e l lzw i s c h e n r au m  i n  d e r  Niu s k u l a t u r  v o n  ll{ytilus edulis und Carcinus 111aenas, 
111 G e w i c h t sp r o z e n t  unter  d e r  Annahme berechnet ,  daß s i ch d a s  ges a m t e  

Chlor id  extraze l lu lar  be f indet  

Salzgehalt des Außenmediums 

Mytilus 

Carcinus 

33,2% 

17,4% 

160/00 

36,1% 

18,0% 

Bei Brackwasser- und Nieerwasserindividuen derselben Art ist also der sog. ,,Clorid­
raum" nahezu konstant. Es besteht jedoch ein bedeutender Unterschied zwischen den 
l\llytilus- und den Carcinus-Nluskelwerten. Der Nlytilus-Nluskel hat einen doppelt so 
großen „Chloridraum" wie der Carcinus-l\iluskel. Selbst unter Berücksichtigung, daß 
ein Teil des Chlorids und des Natriums intrazellular vorkommen, legen diese Zahlen 
doch die Vermutung nahe, daß ein erheblicher Unterschied in der Größe der extra­
zellularen Phase bei beiden Tierarten besteht. Da der Schließmuskel von N[ytilus aus 
glatten Fasern besteht, die Scherenmuskulatur von Carcinus dagegen quergestreift ist, 
ist es denkbar, daß zwischen der Größe des Zellzwischenraums und der Art der .Muskel­
fasern eine Beziehung besteht. Auch bei Vertebraten konnten bezüglich Natrium und 
Chlorid große Konzentrationsunterschiede in glatten und quergestreiften JV[uskeln 
festgestellt werden. Beim Rind fand vVn,KINS (1933�34) in glatten Nluskeln Natrium­
konzentrationen, die das Nlehrfache des in gestreiften Nluskeln vorgefundenen Natrium­
gehaltes betrugen. 

vVenn man als maximalen Zellzwischenraum den errechneten „Chloridraum" 
annimmt, entfallen auf diesen von den gefundenen Kalium mengen, die in Tabelle 14 
wiedergegebenen Anteile: 
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Tabelle 14 
Ex traz  e l l  ulare  r K a l i  umgeh alt  der  untersuchten J\!I uskeln,  unter  d e r  
A n n a h m e  berechnet,  d aß s ich  d a s  g e s a m t e  C h l o r i d  extraze l lular  b e­

b efindet 

·werte in mlv[ol/kg Frischgewicht

Salzgehalt des Außenmediums 

lVIytilus . 4,0

Carcinus 1,5 

2,7 

1,4 

Im Vergleich zu den gefundenen Gesamtmengen an Kalium sind diese Werte äußerst 
gering. Hieraus ist zu folgern, daß Kalium fast ausschließlich (96-99%) intrazellular 
vorkommt, und zwar in einer Konzentration, die den Kaliumgehalt des Blutes weit 
übersteigt. Das Verhältnis von Blutkalium- zu Gewebekaliun1gehalt betrug bei Brack­
wasser- und tdeerwasserindividuen für J\!Iytilus 1 : 11, für Carcinus 1 : 12,7. Die 
Kaliumkonzentration im Gewebe der Brackwassermicsmuscheln hatte eine Höhe von 
ca. 60% des bei den J\!Ieerwasserindividuen ermittelten ·wertes (vgl. Tabelle 12). Bei 
Carcinus aus Brackwasser waren es ca. 90%, Nahezu die gleichen Prozentwerte waren 
für die entsprechenden Kaliumkonzentrationen im Blut beider Tierarten ermittelt 
worden. Bei den .l'vleerwasserexemplaren war der Kaliumgehalt der J\!Iuskel von Jv[ytilus 
und Carcinus nicht sehr verschieden. In Brackwasser bestand eine weit größere Differenz. 
An der Schlagintensität der frontalen Kiemencilien von .l'vfytilus konnten SCHLIEFER u. 
Kow ALSKI ( r 956b) durch Erhöhung des Kaliumgehaltes in Brackwasser von r 5 ° / 00 S 
nachweisen, daß Kaliurn die Aktivität dieser Tiere steigert. D aß Carci nus in  der  
Ostsee  e ine  k a u m  ger ingere  Akt iv i tät  bes i tzt  a l s  in  der  Nordsee,  d i e  
v o n  J\!Iy t i l u s  h i n g e g e n  - w i e  von ScrIL IEFER mehrfach n a c h g e w iesen  
w u r d e  - i n  Brackwasser  d e utlich  h e rabgesetzt ist, k a n n  rn.it SCHLIEFER 
al s  e ine  Folge  der Tatsache betrachtet  werden,  d aß d e r  K a l i u m g e h a l t  
des  Gewebes  von Carcinus  in  B r a c k wa sser  nur  w e n ig,  der  von IVIyti lus  
a b e r  s e h r  s tark  verr ingert  i s t  (vergl auch Scr-ILIEFER 1957).* 

Der Calc iumgehalt des Gewebes war bei beiden Tierarten niedriger als der des 
Blutes. Die Verhältnisse von Blut- zu Gewebecalciumgehalt stimmten bei Brackwasser 
und J\!Ieerwasserindivicluen nahezu überein: J\1ytilus: a) J\!Ieerwasserinclivicluen: 1 : 0,58; 
b) Brackwasserinclividuen: r : 0,67; Carcinus: a) IVIeerwasserinclividuen: 1 : 0,53;
b) Brackwasserindividuen: 1 : 0,58. Der Calciumgehalt des Blutes war dementsprechend
bei Brackwassertieren gegenüber J\1Ieerwasserindividuen stärker abgesunken (J\!I ytilus:
5l%; Carcinus: 75,7°1<,) als der des Gewebes (Mytilus 62,4%; Carcinus: 82,3%) (vgl. 
Tab. 12). 

Die J\!Iagnes ium bestimmungen ergaben bei J\!Jytilus ebenfalls im Gewebe geringere 
J\!Iengen als im Blut. Das gleiche traf für Carcinus aus normalem J\!Ieerwasser zu. Bei 
Brackwassertieren war die Konzentration in Blut und Gewebe ungefähr gleich. Die 
IV[agnesiumkonzentrationen des Blutes und des Gewebes standen bei IVIytilus in folgendem 
Verhältnis zueinander: a) l\!Jeerwasserindividuen: r : 0,65; b) Brackwasserindividuen: 
r : o, 79. Das entsprechende Verhältnis betrug bei Carcinus: a) ]\1[eerwasserindividuen: 

*) Für die Bedeutung der Kaliurnrcgulation im Gewebe der euryhalincn Evertebraten spricht auch 
die Beobachtung von Sc1IOLLES ( I 933), daß die lviuskulatur der sowohl im lviecrwasser als auch im 
Süßwasser lebensfähigen \•Vollhandkrabbe, Eriocheir si11e11sis, in beiden lvfedien gleiche Kaliumkonzen­
trationen aufweist (106 bzw. rn5 mMol/kg H

2
0). 
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1 : 0,87; b) Brackwasserindividuen: 1 : 0,95. Der i\!Iagnesiumgehalt im Gewebe der 
Brackwassermuscheln bet rug 60, 7% des bei lVIeerwas sermuscheln festgestel lten ( vgl. 
Blut 50,1%). Bei Carcinus lag der Wert höher: 75,9% (vgl. Blut 69,7%) (vgl. Tab. 12). 

Tabelle 15 

Ver g leich des  Kat ionengeh altes  im Außenmed ium, Blut und Gew e b e  

von LW)'tilus edulis 

a) aus lvieerwasser von 32n/00 
S 

Na 
K .
Ca 
Mg 

Summe. 

A11ßcmncdium 

432 
10 
II 

48 

501 

b) aus Brackwasser von 16°/
00 

S 

----------

1 

mi\fol/kg H
2
0 

Na 215 86 
5 2 

Ca. 6 2 
Mg 24 10 

Summe. 
1 

250 100 

Tabel le 16 

Blut 

213 
8 
6 

24 

Gewebe 

% mMol/kg H20 0/ /0 

86 209 54 
2,6 137 36 
2 6 2 

10 32 8 

100 384 !00

Gewebe 
----------

% 

!09 51 
82 38 

2 4 2 
IO 19 9 

1 -------

214 
---i�-

Ver g leich des  Kat ionengehaltes  im Außenmed ium, Blut  und Gew e be 

von Carcinus maenas

a) aus i\1:ecrwasser von 32°/
00 

S

Außenmedium Blut Gewebe 

mMol0kgH
2
0 % mMol/kg H

2
0 % mMol/kgH

2
0 % 

Na 432 86 497 92 !09 42 
K . 10 2 10 2 127 49 
Ca. II 2 13 2 7 3 
Mg 48 10 19 4 17 6 

Summe. 501 100 539 1 100 260 !00 
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86 434 
2 13 

2 11 

10 49 

100 507 

K. 

1 

1 1 

1 



b) aus Brackwasser von 1 6° J 00 S 

Blut Gewebe 

mMol/kgHp % mMol/kgH20 % mMol/kgH
2
0 

1 

% 

Na 216 86 356 ' 92 78 38 
K 5 2 9 2 III 53 
Ca. 6 2 10 3 6 3 
Mg 24 10 13 3 13 6 

----- --

Summe. 251 100 
1 

388 100 208 100 
--

Bei einem Vergleich der in Tab. 15 und 16 wiedergegebenen Werte fällt auf, daß die 
Summe der  Kat ionen i m  Gewebe  von Tieren aus :Meerwasser (32°/00 S) höher war 
als die von Tieren aus Brackwasser ( 16° / 00 S). vVährend diese Summe bei Brackwasser­
tieren beider Arten ungefähr gleich groß war, hatte das _Muskelgewebe von 1vfytilus aus 
1vleerwasser von 32°/00 S einen bedeutend höheren Kationengehalt als das von Carcinus 
aus dem gleichen Milieu. Im Vergleich zur Summe der Kationen in den entsprechendeu 
Körperflüssigkeiten war die des Gewebes niedriger, und zwar im Gewebe von Carcinus 
beider Konzentrationsbereiche nur etwa halb so groß wie die des Blutes. Bei l\!Iytilus 
war die Summe der Gewebekationen relativ höher: bei Brackwassertieren betrug sie 
85% und bei Individuen aus normalem lvleerwasser 76% der Kationensumme des Blutes. 
Die im Vergleich zu Carcinus höhere Kationenkonzentration im Gewebe von lviytilus 
erklärt sich wohl aus dem größeren Volumen des Zellzwischenraums, wie schon an 
anderer Stelle diskutiert wmde. 

Es fällt weiterhin auf, daß Kal ium einen sehr großen Anteil an der Gesamtkonzen­
tration der l\!Iuskelkationen beider Tierarten stellt, während im Blut der prozentuale 
Kaliumanteil außerordentlich gering ist. Bei Carcinus entfallen auf Kalium die höchsten 
Werte, während es bei l\i[ytilus an die zweite Stelle hinter Na tr i  urn rückt. Dies steht 
wohl ebenfalls im Zusammenhang mit dem größeren Volumen des Interzellularraums 
bei tviytilus, da in der hier eingeschlossenen Körperflüssigkeit Natrium mehr als 90°/r, 
der Kationenkonzentration ausmacht. Der prozentuale Anteil von Calc ium und lvl a g­
n e s  i um ist in Gewebe und Blut sehr gering, doch fällt auf, daß der lviagnesiumanteil 
bei Carcinus im Gewebe höher ist als im Blut, bei l'v[ytilus hingegen etwas geringer. 
Die Calciumanteile sind überall etwa gleich. 

Inwieweit der bei JV[ytilus und Carcinus im Gewebe analysierte Gehalt an Natrium, 
Kalium, Calcium, l\fagnesium und Chlorid tatsächlich in Form freier Ionen existiert, 
kann nach den eigenen Ergebnissen nicht gesagt werden. Aus Leitfähigkeitsmessungen 
an l\!Iuskelfasern von Carcinus schloß SHAW ( 1955a), daß mindestens 7'2°1<, der von ihm 
gefundenen Kationen ionisiert sein müßten. 

Selbst wenn ein solcher Prozentsatz abgerechnet wird, reichen die ermittelten Chlo­
ridionen zur Neutralisienmg der positiven Ladungen nicht aus. CAi\lIEN, SARLET, 
Duc1-1ATEAU u. FLORKIN (1951) wiesen nach, daß freie Aminosäuren, wie Prolin, Glycin 
und Arginin in den Scherenmuskeln von Carcinus vorhanden sind. Sie vermögen zur 
Wahrung der Elektroneutralität beizutragen. 

Die Gesamtsumme der Gewebekationen, die SHAW bei seinen Versuchstieren aus 
normalem l\1eerwasser ermittelte, ist geringer als die von mir gefundene (vgl. Tab. 1 7). 
Dies dürfte z. T. auf die verschiedene Art der Vorbehandlung der Gewebestücke zu­
rückzuführen sein. Auch die prozentuale Zusammensetzung ist eine andere. Insofern 
das Verhält:1is der Natrium- und Chloridkonzentration des Blutes zu der des Gewebes 
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in verschiedenen Salzgehaltsstufen konstant ist, herrscht trotz verschiedenartiger Vor­
behandlung Übereinstimmung zwischen seinen kurzfristig an verdünntes Ivieerwasser 
angepaßten Exemplaren und den von mir untersuchten langfristig angepaßten Brack­
wasserindividuen. 

Die an Iviuskelgewebe von iviytilus ermittelten Werte KROGHS ( I 938, 1939) sind mit 
meinen Werten nicht vergleichbar, da sie ab Binnenkonzentrationen der Fasern be­
rechnet wurden.*) 

Abschließend kann auf Grund der von mir durchgeführten Gewebsuntersuchungen 
festgestellt werden, daß Natrium, Kalium, Calcium, :tviagnesium und Chlorid im 
Iviuskelgewebe von Iviytilus und Carcinus in charakteristischen Konzentrationen an­
getroffen werden. Hieraus kann geschlossen werden, daß die Höhe ihrer Konzentration 

Tabelle 17 

I onengeh a l t  der  S c h e r e n m  u skcln v on Carci1111s 111ae11as 1 n .i\1eerwasscr 
v o n  33°/00 S. Werte in mMol/kg H

2
0 

Na K. Ca Mg. 

1 

(nach SHAW 1955a) 

Gewebstücke (1) Einzelfasern (2) 
-------- ------�-

54 1 20 6,9 1 7,9 
1 1 2

5,2 16,9 

Konz. I 
(1)/A 

o,rr 9 ,4 0,38 0,7 

% der Kationen­summe (1) 
27 
60 

4 
9 

Summe d:--1-<:-at-i;�e--�----i-1 
_
- __ 1

_
9
_
8
_
,s __ --:-- - ---- -_

--
_
-
_
- 1-- -- -�-

-
-
_
-
_
-
_
-
_
--:

_
--- -

-
--�

--
-

1 54 53 
1 

0, 1 Cl ..... 
----- --- -----

mit Bau und Funktion der Muskelzellen aufs engste verknüpft ist. Welche Rolle im 
einzelnen den Ionen zukommt, läßt sich nach den vorliegenden Werten nicht sagen. 
Doch ist offenbar das in größter Konzentration vorhandene K a l i u m  das  w i c h t i g s t e  
der  B i n n e n ionen und die H ö h e  se iner  K o n z e n t r a t i o n  h i e r  wie a u c h  i m  
B l u t  b e d e u t s a m  für d ie  F ä h i g k e i t  d e r  untersuchten Tiere,  im Brack­
wasser  z u  e xist ieren.  

5.  Zu s a m m e nfas sung  der  Ergebnisse  

I .  Bei marinen Evertebraten (Asterias rubens, NI_ytilus edulis, Carcinus maenas) aus Brack­
wasser (westl. Ostsee, 16°/00 S) und normalem Ivieerwasser (32°/00 S) wurde in der 
K ö r perfl ü s s i g k e i t  und in dem jeweiligen Außenmedium der Gehalt an Wasser, 
Eiweiß, Natrium, Kalium, Calcium, Ivfagnesium, Chlorid und Sulfat ermittelt. In 
Parallelbestimmungen wurden außerdem Wasser,Natrium, Kalium, Calcium, Iviagnesium 
und Chlorid im Gewebe des großen Schließmuskels von J1!Iytilus edulis und der Scheren­
muskulatur von Carci1111s mae11as quantitativ analysiert. 

2. Bei Asterias rubens aus Brackwasser war der Kaliumgehalt der Körperflüssigkeit
gegenüber dem des Außenmediums gering erhöht und wahrscheinlich positiv reguliert. 
Die Konzentrationen der übrigen Ionen waren im Innen- und Außenmedium der 
Tiere gleich. 

*) Mit Hilfe von Thiosulfat fand KROGH, daß 1 2% der Gewebeflüssigkeit auf den Extrazellular­raum entfallen. 
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3. In der Körper!lüssigkeit von 1Wytillls edlllis (Individuen aus lviecr- und Brackwasser)
war die Kaliumkonzenlration bedeutend höher als im Außemnedium. Die Erhöhung 
beruht wahrscheinlich auf einer positiven Regulation und auch auf dem Austritt von 
Kalium aus den beim gewaltsamen Öffoen der Schalen sich kontrahierenden :rviuskel­
zellen. Die übrigen Ionen wurden im Innen- und Außenmedium der Tiere in jeweils 
gleichen Konzentrationen vorgefunden. 

+ Bei Carcinlls 111ae11as aus  normalem IVIeerwasser  (Nordsee) war der Gehalt an
Natrium, Calcium und Chlorid in der Körperflüssigkeit höher, der an JVIagnesium und 
Sulfat niedriger als im Außenmedium. 

Bei Brackwasserkrabbcn, die im Sommer und irn v\linter untersucht wurden, 
lagen rlie \!e1'11�iltni�se ähnlich; bei ihnen ,var jedoch auch der !(aliu111gehalt so,vohl irn 
Blut der Sornmer- als auch der 'Nintertiere erhöht. Das Verhältnis von Innen- zu Außen­
konzentration der einzelnen Ionen stiinmtc bei den Exemplaren beider Serien ungefähr 
überein. Nur Kalium hatte im Blut der \,\lintertiere eine relativ geringere Konzentration. 
Hierauf beruht möglicher,veise ihre verminderte Aktivität während der \Vinterruhe. 
Es wird angenommen, daß im Blut sowohl der J'vleer- als auch der Brackwasserindivic\ucn 
Natrium-, Kaliwn-, Calcium- und Chloridionen positiv, j\ifagnesium- und Sulfationen 
negativ reguliert werden. Ferner wird geschlossen, daß die Leistungsfähigkeit der 
kaliumregulierenden lVIechanismen im \Vinter absinkt. 

5. Bei allen drei untersuchten Arten war der Kaliumgehalt in der Körperflüssigkeit
der Brackwassertiere verglichen mit IVIeerwasserexemplaren relativ stärker erhöht. 
Bei Carcinus aus Brackwasser war darüber hinaus auch der Gehalt der Körperflüssigkeit 
an Natnurn, Calcium. und Chlond gegenüber IVIeerwasserindividuen relativ gesteigert; 
der Gehalt an lvi agnesium war dagegen weniger erniedrigt. Das Verhältnis SO 41 : S0,1,
war bei lvieer- und Brackwasserexemplaren von Carcinus ungefähr gleich. 

6. In den Körperflüssigkeiten von Asterias rnbens und J11)'tilus edulis aus Brackwasser
wurde ein sehr geringer E i w e i ß gehalt  festgestellt. V\lesentlich höher war er bei Carcinus 
111ae11as aus dem gleichen J\ililieu. 

7. Der v\lass e r g e h a l t  des untersuchten l'VIuskelgewebes  von l\!Iytilus und Carcinus
war bei Brackwasserindivicluen höher als bei IVIeerwasserindividuen. 

8. Die N a tr i u m- und Chlor id konzentrationen waren in den untersuchten Ge­
weben beider Tierarten ungefähr äquivalent und standen bei .I\ileer- und Brackwasser­
individuen jeweils im. gleichen Verhältnis zur Natrium- und C:hloridkonzentration 
des Blutes. 

g. Der K a l i umgehalt der untersuchten l\l.luskeln  war um ein l\!Iehrfaches höher als
der in den entsprechenden Körperflüssigkeiten. Das Verhältnis KG : KK war bei 
lvieer- und Brackwasserindividuen jeder Art gleich. Auch die absolute Höhe der Kaliurn­
konzentration im Gewebe von lvleerwasserindividuen beider Arten war fast gleich. 
Demgegenüber war bei Brackwasserexemplaren der Kaliumgehalt im Gewebe ab­
gesunken. B e i  C a r c i n u s  w a r  die  fes t g este l l te A b n a h m e  n u r  ger ing ,  be i  
:rviy ti l u s  dagegen  s e h r  v ie l  s tärker. Da Carcinus in  Brackwasser fast die gleiche 
Aktivität wie in normalem J'vieerwasser besitzt, die von :tvlytilus aber deutlich herab­
gesetzt ist, wird mit Scl!LIEPER ( 195 7) gefolgert, daß für die Lebensfähigkeit mariner 
Evertebraten in Brackwasser die absolute Höhe der KaliurnJrnnzentration im Gewebe 
eine wesentliche Bedeutung hat. 

10. Der prozentuale Anteil von Calc ium und l\,Iagnes ium an der Gesamtkonzen­
tration der G ew e b c ka tioncn war bei _[\1[ ytilus und Carcinus beider IVIeclien sehr gering. 

11. Die Gesam t k o n z en t r a t i o n  der  Gewebekat i onen war bei Iviytilus und Car­
cinus geringer als die der Kationen in der Körperflüssigkeit. Die ermittelten Chlorid­
konzentrationen reichen zur V\lahrung der Elektroneutralität im Gewebe nicht aus. 

241 



Liter a l urverze ichnis  

HARNES, H.: Some Tables for the Ionic Composition o f  Sea Water. J .  Exper. Bio!. 31, 58':-588, 
1954 - BELKE, J., u. A. DmRKESMANN: Eine flammenphotometrische l'victhode zur Bestimmung von 
Natrium, Kalium und Kalcium in biologischen Flüssigkeiten. Naunyn-Schmiedebergs Arch. exper. 
Pathol. u. Pharmaka!. 205, 629-646, 1948. - Bmwmi, E.: Unterschiedliche ,,virkungen gleicher 
Ionen und Ionengemische auf verschiedene Tierarten. (Ein Beitrag zur Lehre vom Ionenantagonis­
mus). Pflügers Arch. gcs. Physiol. 223, 1-40, 1930. - BETIIE, A: Ionendurchlässigkeit der Körper­
oberfläche von wirbellosen Tieren des l'VIceres als Ursache der Giftigkeit von Seewasser abnormer 
Zusammensetzung. Pflügers Arch. ges. Physiol. 221, 350-362, 1928. - BETlm, A., u. E. BERGER:, 
Variationen im IVIineralbestand verschiedener Blutarten. Pflügers Arch. ges. Physiol. 227, 571-584, 
1931. - BETHE, A., E. v. HoLsT u. E. HuF: Die Bedeutung des mechanischen Innendrucks f ür die 
Anpassung gepanzerter Seetiere an Änderungen des osmotischen Außendrucks. Pflügers Arch. ges. 
Physiol. 235, 330-334, 1935. - B1ALASZEw1cz, K.: Contribution it l'etude de la composition minerale 
des liquides nourriciers chez !es animaux marins. Arch intern. Physiol. 36, 41-53,1933. - BrALAS­
ZEWlCZ, K., u. Cu. KuPFEIC De Ja composition minerale des muscles des animaux marins. Arch. 
intern. Physiol. 42, 398-404, 1936. - CA�IIEN, rvI. N., H. SARLET, G. Dum1ATEAu u. l'vI. FLORKIN: 
Non-protcin amino acids in muscle and blood of marine and fresh water crustacca. J. bio!. Chem. 
193, 881�-885, 1951. - CoLE, ,,v. H.: The composition of fluids and sera of some marine animals 
and of sea watcr in which they live. J. gen. Physiol. 23, 575-584, 1940. - DRIHORN-Cournors, A.: 
De Ja regulation de Ja composition minerale de l'hemolymphc des crustaces. Ann. Physiol. et Physi­
cochim. bio!. ro, 377-414, 1934. - FENN, ,,v. 0.: Electrolytes in cat muscle. Physiological Reviews 
16, ,i50-487, 1936. - FLASCHKA, H., u. A. HoLASElC Eine neue IVIcthode zur Bestimmung des 
Calciums im Blutserum. Hoppe-Seylers Z. physiol. Chem. 288, 244-248, 1951. - FLASCHKA, H., u. 
A. HoLASEIC Eine neue lVIethode zur Bestimmung von l'Vlagnesium und Calcium im Blutserum.
Hoppe-Seylers Z. physiol. Chem. 290, 57-60, 1952. FLORKIN, l\'1., u. H. BLUM: Sur la teneur en
proteines du sang et du liquide coelomiquc des invertebrcs. Arch. intern. Physiol. 38, 353-364,
1934. - G1uFFITHS, A. B.: On the bloocl of thc Invcrtcbrata. Proc. Roy. Soc. Edinburgh 18, 288·-294,
1890-91. - HAYEs, F. R., u. D. PELLUET: The inorganic constitution of molluscan blood and muscle.
J. Mar. Bio!. Assoc. 26, 580-589, 1947. - HEILBRUNN, L. V.: An Outline of general Physiology.
\V. B. Saunders Co. Philadelphia, London 1952. - Heinz, E., u. H. NETTER: ,,vasserhaushalt, in:
Handbuch der Zoologie, Eine Naturgeschichte der Stämme des Tierreichs, Bel. VIII, 4 (9), 1-,i6,
1956. - H1NZBERG, K. u. K. LANG: l\'1edizinische Chemie, 2. Aufl. l'viünchen Berlin 1951. -
Kmzmn, T.: Studics on the exchange ancl the equilibrium of watcr ancl electrnlytes in a holothurian,
Caudina chilensis (J. Müller) I. Sc. Rep. of thc Tohoku Imp. Univ., Ser. IV 7, 259-311, 1932. II.
ebenda 10, 33-39, 1935. III. ebenda 10, 269-275, 1935. - KROGH, A.: The salt concentration in
the tissues of somc marine animals. Skand. Arch. Physiol. So, 214-222, 1938. - KROGH, A.: Osmotic
Regulation in Aquatic Animals. Cambridge Univcrsity Press. 1939. - MARGARIA, R.: Thc osmotic
changes in some marine animals. Proc. Roy. Soc. Land., Ser. B 107, 606-624, 1931. l\ifoNo, R., u.
H. NETTER: Über die Regulation des Natriums durch den l'viuskel. Pflügers Arch. ges. Physiol. 230,
42, 1932. -JJ:'!AGEL, H.: Die Aufgaben der Exkretionsorgane und der Kiemen bei der Osmoregulation
von Carcinus 111ae11as. Z. vergl. Physiol. 21, 468-491, 1934. - NETTER, H.: Biologische Physikochemie.
Potsdam 1951. - PANTIN, C. F. A.: The origin of the composition of the bocly fluids in animals.
Bio!. Rev. 6, 459-482, 1931. - PLATE, L.: Allgemeine Zoologie. Jena 1922. - POTTS, ,,v. T. ,,v.:
Thc inorganic composition of the blood of 1Hytil11s edulis and Anodonta c)'gnea.J. exper. Bio!. 31, ,i76-385,
1954. - PROSSER, C. L.: (Herausgeber): Comparative animal physiology. W. B. Saunders Co. Phila­
delphia, London 1950. - RoBERTSON, J. D.: Same featurcs of the calcium metabolism of the shore
crab (Carcinus maenas Pe1111a11t). Proc. Roy. Soc. Land., Ser. B 124, 162-182, 1938. - RonERTWN,
J. D.: The inorganic composition of thc body fluids of three marine invertebrates. J. exp. Bio!. 16,
387-397, 1939. - RoBERT.lON, J. D.: Thc function and mctabolism of calcium in the invertebrata.
Bio!. Rev. 16, !06-133, 1941. - RonERTSON, J. D.: Ionic regulation in some marine invertcbrates.
J. exp. Bio!. 26, 182-200, 19,i9. ROBERTSON, J. D.: Furthcr studies on regulation in marine 
invertebratcs. J. cxp. Bio!. 30, 277-296, 1953. - RonERTSON, J. D.: u. D. A. ''\IEBB: The micro­
estimation of sodium, potassium, calcium, magncsium, chloride, ancl sulphate in sea water am! the 
body fluids of marine animals.J. exp. Bio!. 16, 155-177, 1939. - ScHLIEPER, C.: Über die Einwirkung 
niedriger Salzkonzentrationen auf marine Organismen. Z. vergl. Physiol. 9, 478-514, 1929a 
Scl!LIEPER, C.: Neue Versuche über die Osmoregulation wasserlebendcr Tiere. Sitz. ber. Ges. Bef. 
ges. Nat. wiss. l\farburg 64, 143-156, 1929b. - ScHLIEPER, C.: Die Osmoregulation wasserlebcnder 
Tiere. Bio!. Rev. 5, 309-356, 1930. - ScHLIEPER, C.: Die Brackwasscrtiere und ihre Lebensbe­
dingungen vom physiologischen Standpunkt aus betrachtet. Verh. intern. Ver. thcor. u. angew. 
Limnologie 6, 113-146, 1932. � .. Scl!LIEPER, C: Neuere Ergebnisse und Probleme aus dem Gebi�t 
der Osmorcgulation wasserlebender Tiere. Bio!. Rcv. 10, 334·-360, 1935. - ScIILmP1rn, C.: Die 
Osmotik des Tierkörpers. Jenaische Z. Med. u. Nat. wiss. 75, 223-242, 1942. - Sc11LrnPER, C.: 
Praktikum der Zoophysiologie. 2. Aufl. Stuttgart 1955 ...... ScHLIEPER, C.: Über die physiologischen 

242 



\Virkungcn des Brackwassers (Nach Versuchen. an der IVIiesmuschel 111)'tilus edulis). Kieler IVIcercsf. 
II, 22-33, 1955. - SrnrLIEPER, C., u. R. KowALSKI: Über den Einfluß des Iviediums auf die ther­
mische und osmotische Reistenz des Kiemengewebes der Miesmuschel 1\f)'lilus edulis L. Kieler i\'1ceresf. 
12, 37-45, 1956. -- Sc11LIEPER, C., u. R. KowALSKl: Quantitative Beobachtungen über physiolo­
gische Ionenwirkungen im Brackwasser. Kieler Ivlceresf. 12, 154--165, 1956. - ScH LIEPER, C., u .  
R. KowALSKl: \'\'eitere Beobachtungen zur ökologischen Physiologie der i\'1icsmuschel 11;f_yti/11s edulis 
L. Kieler IVIceresf. 13, 3-IO, 1957. - Sm1LIEPER, C.: Sur l'aclaptation des invertebres marins i'i 
l'eau de mcr diluec. Expose fait au Laboratoire Arago de l'Univcrsite de Paris, Banyuls - sur-i\'1cr, 
le 2 1. septembre I 957 (im Druck). - ScHNOHR, E.: A study on the cause of death in high instcstinal 
obstruction. i\'1cd. Diss. Kopenhagen 1934. - ScIIOLLES, \V.: Über die Mineralregulation wasscr­
lcbendcr Evertebraten. Z. vergl. Physiol. 19, 522-554, 1933. - SHAW, .J.: Ionic regulation in thc 
musclc fibrcs o[Carcinus maenas. I. Thc electrolyte composition ofsingle fibrcs . .J. exp. Bio!. 32, 383-396, 
1955a. II. The effect ofreduced bloocl conccntration . .J. exp. Biol. 32, 664-680, 1955b. - SIJDERIUS, 
R.: De titrimetrische bepaling van de totale harclheid cn de kalkharclhcid van watcr mct aetyleencliami­
netetraäzetaat. Chern. \'Veekbl. Amsterdam 1952, 378-382. - STEINBACH, H. B.: Elcctrolytes in 
Thyonc muscles . .J. cell. a. comp. Physiol. 15, 1-9, 194oa. - STEINBACH, H. B.: The distribution of 
clcctrolytcs in Phacolosoma muscle. Bio!. Bull. 78, 444-453, 194ob. - STEINBACH, H. B.: Chlorid in 
thc giant axons of thc Squid . .J. ccll. a. comp. Physiol 17, 57--64, 1941. - STEINBACH, H. B.: Intra­
cellular inorganic ions and musclc action. Ann. New York Acacl. Sei. 47, 849-874, 1946-47. -
STEINBACH, H. B., u. S. SPIEGEU!AN: The soclium and potassium balance in Squicl nerve axoplasm . 
.J. ccll. a. camp. Physiol. 22, 187-196, 1943. - SumrALAINEN, P.: Further invcstigations on thc 
physiology of hibcrnation. Sitz. bcr. finn. Akad. Wiss. 1953, Helsinki 1954. \'\TEBB, D. A.: The 
rnicro-cstimation ofsulphates in sca water and bocly fluids ofmarine animals . .J. exp. Bio!. 16, 438-445, 
1939. - \V1mn, D. A.: Ionic rcgulation in Carcinus maenas. Proc. Roy. Soc. Lond. 129, I 07-136, 
1940. - \'VITTIG, H.: Über die Verteilung des Kalziums und der J\lkalinität in der Ostsee. Kieler 
Meeresf. 3, 460-496, 1940. - vV1LKlNS ( 1933-34) zitiert nach STEINBACH, H. B.: Intracellular 
inorganic ions ancl musclc action (siehe oben!). 

243 




