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Aus dem Institut fiir Meereskunde der Universitat Kiel

Mikrokryoskopische Untersuchungen zur Turgorregulation von
Chaetomorpha Linum*

Von HANSWERNER KESSELER

1. Einleitung
Alle marinen Organismen, die in Meeresgebieten leben, deren Salzgehalt infolge
besonderer meteorologischer, jahreszeitlicher oder geographischer Bedingungen stdndigen
Schwankungen unterworfen ist, missen {iber Schutzmechanismen verfiigen, die einen
moglichst ungestérten Ablauf derjenigen physikochemischen Vorgéinge gewihrleisten,
welche die Kontinuitét der fiir biologische Systeme charakteristischen LebensdufBerungen
sichern und damit die Erhaltung der Art in diesen Rdumen garantieren.

Durch Untersuchungen an marinen Tieren konnte bereits manche Frage nach den
Ursachen der Resistenz euryhaliner Formen gegeniiber den ungiinstigen Auswirkungen
eines ,,rauhen osmotischen Klimas* (GESsNER 1957) in befriedigender Weise beantwortet
werden (Literatur vgl. REMANE & SCHLIEPER 1958).

Demgegeniiber gibt es bisher nur wenige botanische Arbeiten, die sich — abgesehen
von der bloBen Feststellung der Resistenzgrenzen einiger Meeresalgen (Literatur vgl.
SCHWENKE 1957, 1958) — mit einer eingehenderen Analyse der durch Salzgehalts-
dnderungen ausgeldsten Vorginge befassen (Literatur vgl. HOFFMANN 1943).

Die Besiedlung eines Meeresraumes mit stark wechselndem Salzgehalt, wie ihn z. B.
die westliche Ostsee darstellt, durch Meeresalgen ist offenbar nur dann moglich, wenn
die betreffenden Arten die Fihigkeit besitzen, die durch Salzgehaltsinderungen des
Auflenmediums verursachten osmotischen Belastungen irgendwie zu kompensieren und
den lebenswichtigen Turgor, der in den meisten Fillen zur mechanischen Festigung
und Stiitzung der Thalli wesentlich beitrdgt, unter allen Umstédnden aufrechtzuerhalten
bzw. moglichst schnell den verdnderten Bedingungen anzupassen. Dies kann aber nur
geschehen, indem das osmotische Potential des Zellsaftes im gleichen Sinn und Ausmal
gedndert wird, wie das des Aulenmediums.

Dieser als Turgorregulation bekannte Vorgang bedingt also bei Meeresalgen eine
dauernde Anderung des osmotischen Zellsaftpotentials in strenger Abhingigkeit
von den jeweiligen Salzgehaltsverhiltnissen des Standortes.

Demgegeniiber ist bei den marinen Tieren mit steigender Organisationshéhe eine
Tendenz zur Osmoregulation, d. . zur Aufrechterhaltung eines mdéglichst kon-
stanten osmotischen Wertes der Korpersifte erkennbar, die das Tier von den zuf#lligen
Gegebenheiten des AuBlenmediums unabhéngig macht?),

Die Untersuchung der Turgorregulationsvorgénge bei Meeresalgen hat die Moglich-
keit einer sicheren Erfassung von Anderungen des osmotischen Zellsaftpotentials zur
Voraussetzung. Bei Landpflanzen bedient man sich zu dessen Bestimmung in crster
Linie der plasmolytischen Methode, die hier wegen der luftgefiillten Interzellularrdume
1) Gekiirzte Wiedergabe eines Teiles der Dissertation des Verfassers ,die auf Anregung von Herrn
Professor Dr. C. HorrMANN im Institut fiir Meereskunde der Universitiat Kiel angefertigt wurde.
Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. C. HorrMaNN, zum 60. Geburtstag in Dankbarkeit
gewidmet.

2) Z. Zt. wird im Schrifttum auch fiir die Turgorregulationsvorgéinge noch hiufig der Terminus
,»Osmoregulation‘* gebraucht. Im Interesse einer klaren Unterscheidung der zu ganz verschiedenen
Ergebnissen fiihrenden Vorginge erscheint es mir jedoch angebracht, dies auch durch eine saubere
Trennung der Begriffe zum Ausdruck zu bringen.
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unter gewissen Bedingungen noch zu recht brauchbaren Ergebnissen fiihrt (STADEL-
MANN 1956).

Bei Meeresalgen liefert diese Methode jedoch recht fragwiirdige Resultate, da die
quantitativ nur schwer zu erfassenden Vorgidnge der Membranquellung und Turgor-
dehnung Werte vortduschen kénnen, die ein Vielfaches des tatsdchlichen osmotischen
Zellsaftpotentials betragen (vgl. HorFmMann 1932a). Ein Vergleich der von KyLin (1938,
plasmolytisch) und KEsseLER (1957, 1958, mikrokryoskopisch) an Bryppsis pluinosa er-
haltenen Ergebnisse zeigt dies mit aller Deutlichkeit.

Auch die bei Landpflanzen mit gutem Erfolg anwendbare Pref3saftkryoskopie (WALTER
1928; u. a.) liefert bei Meeresalgen keine verlafllichen Resultate (MesEBacH 1936).
Es bleibt also nur noch die mikrokryoskopische Untersuchung des reinen Zellsaftes als
letzte Moglichkeit. Diese Methode wurde jedoch erst in jlingster Zeit so weit vervoll-
kommnet, daf3 die experimentelle biologische Forschung sich ihrer mit Erfolg bedienen
konnte (Ramsey 1949; Harcrray et al. 1951; KiNNE 1952; KESSELER 1957, 1958).
Trotz ihrer hohen Leistungsfdahigkeit ist sie wegen der extremen Kleinzelligkeit vieler
Meeresalgen und der damit verbundenen Schwierigkeiten bei der Saftentnahme vorerst
nur auf wenige Formen — in der Hauptsache aus den Familien der Valoniazeen, Chara-
zeen und Cladophorazeen — anwendbar.

Fiir die Untersuchung der Turgorregulation kommen von diesen jedoch nur Vertreter
der letztgenannten Familie in Frage, da nur deren Verbreitungsgebiet sowohl Sii3wasser-
standorte als auch rein marine Biotope umfafit.

2. Bisherige Ergebnisse und allgemeine Problemstellung

Geht man von den beiden in natura niemals ausschliefllich verwirklichten anti-
thetischen Idealfdllen der voélligen physikalischen Permeabilitdt des Protoplasmas fiir
die Stoffe des AuBlenmediums bzw. seiner vélligen Impermeabilitidt gegeniiber denselben
aus, so ergeben sich folgende Moglichkeiten fir den Mechanismus der Turgorregulation

1. Erzeugung und Aufrechterhaltung des Turgors kénnen bei vélliger Permeabilitat
des Protoplasmas fiir die Stoffe des AuBBenmediums nur durch im Zellsaft geldste, osmo-
tisch aktive, biogene Substanzen gewihrleistet werden, fiir welche der Plasmaschlauch
impermeabel ist (Osmometermodell). Die ,,Regulation® erfolgt in diesem Falle passiv
durch Diffusion. Die Stoffe des Auflenmediums miissen sich demnach in annidhernd

gleicher Konzentration und gleichem Verhiltnis zueinander auch in der Vakuole vor-
finden.

2. Die Turgorerzeugung und -regulation ist bei vélliger physikalischer Impermeabi-
litdat des Protoplasmas nur auf aktivem Wege mdglich. Hierfiir sind theoretisch zwei
Extremfille denkbar:

a) Die Stoffe des Aulenmediums werden aktiv in der Vakuole gespeichert (physio-
logische Permeabilitat, HOBER 1943 ; nichtosmotische Stoffaufnahme bzw. -abgabe,
BoGEN 1956).

b) Die Turgorerzeugung und -regulation erfolgt durch Ana- bzw. Katatonose, d. h.
durch Synthese oder Abbau osmotisch wirksamer Stoffe resp. durch Umwandlung
osmotisch unwirksamer Speicherprodukte in osmotisch aktive Substanzen.

Die ohne Zweifel sehr anziehende Osmometervorstellung wurde schon von DREvs
(1896) zur Erklirung der bei Meeresalgen beobachteten Turgorregulationsvorginge
herangezogen. Er fand, daf3 bei Hungerkulturen (Dunkelheit, CO,-Entzug) verschiedener
Objekte, darunter auch Ghaefomorpha linum, die Regulation in der gleichen Weise erfolgte
wie bei Kulturen in gutem Erndhrungszustand bei ausreichender Beleuchtung. Dem-
gemaf} dirften die Lichtverhdltnisse fiir das Zustandekommen der eigentlichen Regula-
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tionsvorgédnge ohne Bedeutung sein, zumal Salzgehaltsschwankungen, soweit sie gezeiten-
bedingt oder von der Grof3wetterlage abhingig sind, ja keinerlei Tagesperiodizitit auf-
weisen.

Durch chemische Analyse von ,,gesteigertem‘‘ und normalem Material (Ulva und
Enteromorpha) stellte DrRevs ferner fest, daf3 es ,,ausgeschlossen ist, daf3 eine Regu-
lation durch Neubildung osmotischer Stoffe aus Assimilaten stattfindet

(p. 122).

Drevs folgert daraus, da3 die Regulation durch Permeation der Salze des Auflen-
mediums erfolgen miisse, was er durch die Ergebnisse von Aschenanalysen an gesteigertem
und ungesteigertem Material bestétigt fand, da sich fir ersteres ein hoherer Gehalt an
Mineralsalzen ergab. Er zog daraus den Schlufl, da3 der osmotische Wert des Zellsaftes
von Meeresalgen sich aus zwei Komponenten zusammensetzt: einer konstanten, die
fiir den Uberdruck verantwortlich zu machen sei und einer zweiten, die mit der Auf3en-
konzentration wechsele. Die Natur der fiir den Uberdruck verantwortlich zu machenden
Substanz konnte er jedoch nicht aufkldren.

An Chaetomorpha aerea konnte spéater BucanriM (1915) nachweisen, daB3 nach Uber-
tragung des Materials in Meerwasser- und Meerwasser-Zucker-Losungen hoherer
Konzentrationen eine Turgorregulation erfolgte, nicht aber nach Uberfithrung in reine
konzentriertere Zuckerlosungen?). ,,Also ist anzunehmen, daf3 das Eindringen des
Salzes jedenfalls bei der Turgorsteigerung bei Meeresalgen mitspielt*
(BucrHEmM 1915). Gemaf3 diesen Untersuchungsergebnissen scheidet also der Gesichts-
punkt der Ana- bzw. Katatonose als wesentliches Funkduonsprinzip der Turgor-
regulation von Chaetomorpha linum aus.

BieBL, der die von ihm als ,,Osmoregulation‘ bezeichneten Vorginge der Turgor-
regulation an Enteromorpha clathrata mit der Plasmolysemethode studiert hat (1956),
hebt hervor, dafl die nach dem Osmometerprinzip erfolgende Turgorregulation ohne
Zweifel okonomischer sei als eine aktive Salzspeicherung. Es ist jedoch klar, daf3 ein
solches Regulationsprinzip die Aufrechterhaltung eines spezifischen Ionenmilieus als
Voraussetzung fiir den ungestorten Ablauf der Lebensprozesse unméglich machen wiirde.
Ein solches ist aber bei allen daraufhin untersuchten Organismen vorgefunden worden
und ,,A major problem of all living systems is the maintenance within the cell of a
chemical composition which differs both quantitatively and qualitatively from that of
the external environment. Such regularity of cellular composition is essential to life
(Scorr& HAYWARD 1955, p. 35).

Bei strenger Giiltigkeit des Osmometerprinzips wire nun zu fordern, daf3 bei den
Meeresalgen Konzentration und Verhiltnis der Mineralsalze im Innen- wie im Auf3en-
medium gleich sind, und die GréBe der ,,Uberdruckkonstanten® allein der Wirkung
von Substanzen zuzuschreiben ist, die biogener Natur sind und nicht im Auflenmedium
vorkommen.

Gemaf} den Ergebnissen von Zellsaftanalysen der hierfiir geeigneten Objekte (Halicystis,
Valonia, Chara, Nitella) ist dies jedoch nicht der Fall, wie die in Tabelle 1 aufgefiihrten
Werte zeigen. Sie wurden von CoLLANDER (1930) nach Ergebnissen von OsTErRHOUT&
Dorcas (1925) zusammengestellt und durch seine eigenen Befunde an Chara ceratophylla
ergédnzt (vgl. auch Haas 1955, p. 337).

1) Die gleiche Beobachtung konnte ich selbst im Verlaufe meiner gegenwirtigen Untersuchungen
auch an Chaetomorpha linum machen.

53



Tabelle 1

Absolute und relative (i. Verh. z. AuBenmed.) Zusammensetzung des Zell-
saftes von Halicystis spec. Valonia macrophysa und Chara ceratophylla beziiglich der
sechs Hauptionen des Seewassers (verdndert nach CoLLANDER 1936)

Ion | Halicyslis spec. I Val mauoplz)vsa ] Chara cemio/)lz
| absolut relativ ' absolut 1elat1v B absolut ‘ 1elatlv
K .o 0000 “ 16 1,3 ‘ 515 J 43 63
Na . ... .. ... .. 581 l 1,1 90 ' e,19 142 2,4
Ca . ... .. Ce e ] 77 07 3,4 0,15 xo,5 2,9
Mg . ... .. ... ... 31 0,27 Spur — 2,4
Cl4+Br. . ... .. ... 626 1,1 597 1,1 225 3,1
SO, . R Spur? ‘ — 1,0 0,0015 7,8 1,4

Die mit ,,absolut iberschriebenen Spalten enthalten die Angaben in mVal/l, die mit ,,relativ
uberschriebenen das Verhiltnis von Zellsaft zu Meerwasser.

Von Hoacranp & Davis (1923) an WNitella clavata ausgefithrte Zellsaftanalysen wie
auch Leitfdhigkeitsmessungen CoLLANDERs (1930) an Chara ceratophylla zeigen weiter,
daB3 im Zellsaft dieser Algen keine kolloiden Stoffe vorliegen, die als Adsorbenten fir
die gelosten Ionen in Frage kommen kénnten. Diese liegen vielmehr in frei gelgster
Form vor.

Ganz analoge Befunde erhielten A. MEYER (1891) und OsTERHOUT (1929) an Valonia.
Demgemai8 scheidet also das Osmometerprinzip zur Erkldrung des Turgors von Valonia,
Chara und Nitella aus. Ahnliches diirfte gemaB den von Scorr & Haywarp (1955)
geltend gemachten Griinden fir alle Objekte zutreffen, bei denen gezeigt werden
konnte, daf3 die Ana- bzw. Katatonose nicht als wesentliches Prinzip der Turgorregula-
tion in Frage kommen kann, besonders also auch fir unser Objekt Chaetomorpha linum.

Es sind nun von verschiedenen Autoren Modelle entworfen worden (vgl. OsTERHOUT
1933, 1952), mit deren Hilfe versucht werden sollte, die beobachteten Speichervorginge
auf rein mechanischem Wege zu erkliaren. In einer zusammenfassenden Darstellung
und Diskussion der Akkumulationsphidnomene kommt OsTtERHOUT (1952) jedoch zu
dem Schluf}, daf3 keines dieser Modelle die gleichzeitige Speicherung von Anionen und
Kationen erkldaren kénne, denn die Ionenprodukte der betreffenden Salze miiten
bei all diesen Modellen innen wie aullen gleich sein. Dies gilt insbesondere fir die An-
wendung des DonNNaN-Prinzips, auf Grund dessen eine beschrinkte Speicherung von
Kationen im Zellsaft erkldrt werden kénnte. Die Konzentration der diffusiblen
Anionen muf} dann aber in der Zelle geringer sein als im AuBenmedium.

Auch dies widerspricht jedoch den Beobachtungen der genannten Autoren und trifft
nicht einmal fiur Halicystis zu, deren relativ geringe Ionenspeicherung (vgl. Tabelle 1)
man noch am ehesten der Wirkung eines Donnan-Effektes zuzuschreiben geneigt sein
konnte. Fin Algen mit hohem Turgor scheidet diese Erkldarungsmoglichkeit schon von
vornherein aus, da durch den Donnan-Effekt nur verhiltnismifBig geringfiigige osmo-
tische Potentialdifferenzen hervorgerufen werden kénnen (vgl. NETTER 1951, p. 104ff.).

Es diurften daher aller Wahrscheinlichkeit nach in erster Linie aktive Mechanismen
an den Vorgédngen der Turgorregulation von Chaetomorpha linum beteiligt sein. Lediglich
solche Stoffe, die innen in annihernd gleicher Konzentration vorliegen wie auflen,
bzw. deren Ionenprodukte innen wie auflen annihernd gleich sind, mégen auch durch
physikalische Diffusion in die Zelle gelangen. Ist hingegen die Konzentration oder
das Ionenprodukt einer solchen Substanz in der Zelle kleiner als im AuBenmedium,
so muf} unter Umstdnden — z. B. besonders dann, wenn das Konzentrationsverhiltnis
Ca : G; unter gleichen Bedingungen immer einen konstanten Wert aufweist, der sich
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verhiltnismédBig rasch einstellt — mit dem Eingreifen aktiver Abgabemechanismen
gerechnet werden, die fiir die Einstellung eines solchen stationdren Zustandes verantwort-
lich zu machen sind.

In letzter Zeit konnten solche Vorginge, die von Landpflanzen schon seit lingerem
bekannt sind (Literatur vgl. BURSTROM 1953/55, KRAMER 1956), auch bei Meeresalgen
erstmalig nachgewiesen und z. T. sogar in ihren einzelnen Phasen eingehend unter-
sucht werden (ScorT& HAYWARD 1955).

Demgemil scheint also fiir alle Pflanzen einschlieBlich der Meeresalgen die Fest-
stellung KrRAMERs zu gelten: ,, The numerous data of this type which are available
show that plants exercise considerable control over the amounts of various elements
which they absorb. Not only are some species able to accumulate certain elements
until the concentration inside is much higher than that in the environment, but they
are able to exude other elements and maintain an internal concentration which is lower
than that in their root environment (1956, p. 291).

3. Material und Methode

Die folgenden Untersuchungen wurden mit der mikrokryoskopischen Methode an Chaeto-
morpha linum durchgefithrt, nachdem Orientierungsmessungen an verschiedenen Meeres-
algen ergeben hatten, daf3 diese Art die fiir solche Untersuchungen erwiinschten Eigen-
schaften — z. B. grofle Resistenz gegeniiber schiddigenden Einfliissen, leichte Kultivier-
barkeit, vor allem aber verhiltnism#Big groBe Zellsaftvakuolen als Voraussetzung fiir
die Gewinnung der fiir die mikrokryoskopischen Untersuchungen benotigten Zellsaft-
mengen — besitzt (vgl. KEsSELER 1957, 1958).

Das fiir die mikrokryoskopischen Untersuchungen benutzte Material stammte teils aus der Schlei-
miinder Bucht, wo sehr kraftige Faden dieser sehr variablen Art (vgl. LAxowrtz 1929) vorkamen,
zum Teil aber auch aus dem Groflen Salzensee auf Fehmarn. Soweit es nicht sofort verarbeitet werden
konnte, wurde es im Aquariumkeller des Institutes in Schalen aus Glas oder Polyithvlen kultiviert.
Als Kulturmedium diente Ostseewasser, das mit je 1 ml einer zehnprozentigen NaNO,-Lésung
bzw. einer zweiprozentigen NaH,PO, . r2 H,O-Losung pro Liter Seewasser nach SCHREIBER (1927)
eutrophiert worden war. In diesem Medium gediehen die Algen bei kiinstlicher Beleuchtung und
ausgeglichener Temperatur sehr gut, so dall die Kulturen von Zeit zu Zeit gelichtet werden mubBten.
Fiir die beschriebenen Versuche wurden nur kriéftige, gesund aussehende Faden ausgewihlt.

Der Vakuoleninhalt wurde durch Anschneiden der Zellen unter Paraffinél gewonnen. Der hierbei
durch das Schneideinstrument (Rasierklinge) ausgeiibte Druck geniigte meist, den Saft in Form
eines oder mehrerer Tropfchen herausspringen zu lassen. Zur Bestimmung der Gefrierpunktsernied-
rigung wurden diese dann in feine Glaskapillaren aufgenommen, die zu mehreren auf einem Kapillaren-
trager befestigt und nach vorherigem Einfrieren in ein vorgekiihltes Fliissigkeitsbad tibertragen wurden.
Durch langsames Erwérmen des Bades wurde das in den Proben gebildete Eis zum Schmelzen ge-
bracht und mit Hilfe eines Horizontalmikroskops der SchmelzprozeB3 beobachtet. Zur besseren
Sichtbarmachung der Eiskristalle wurde eine Polarisiervorrichtung benutzt. Aus der nach dem
Verschwinden der letzten Eisspuren an einem Spezialthermometer abgelesenen Temperatur wurde
die Gefrierpunktserniedrigung der untersuchten Proben errechnet (nihere Einzelheiten vgl. KEssELER
1957, 1958).

4. Die Bedeutung der Hauptkomponenten des Seewassers fir die Turgor-
regulation von Ghaetomorpha linum

a) Kiinstliches Seewasser

Wichtigste Voraussetzung fiir die Untersuchung der Wirkungen der stofflichen
Komponenten des Seewassers auf den Verlauf der Turgorregulation bei Meeresalgen
ist die genaue Kenntnis von Art und Konzentration der dabei beteiligten Stoffe. Um
diese gemidB3 den jeweiligen experimentellen Erfordernissen in gewiinschter Weise ver-
andern und die dufleren Bedingungen eines Versuches jederzeit exakt reproduzieren
zu kénnen, wurde, wenn nicht anders vermerkt, mit kiinstlichem Seewasser (K.S.W.)
gearbeitet.
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In der meeresbiologischen Literatur finden sich viele Rezepte zur Herstellung kiinst-
licher Seewiésser fiir die verschiedensten Verwendungszwecke (vgl. SVERDRUP, JoHNsON &
FLEMING 1942, p. 185 f.) ; alle diese kiinstlichen Versuchsmedien haben jedoch gegeniiber
natlirlichem Seewasser leider nur das eine gemeinsam, daf3 sie fir die Kultur von Algen
auf die Dauer ungeeignet sind.

Das von mir benutzte kiinstliche Seewasser, das diesbeziiglich keine Ausnahme macht,
wurde nach dem Beispiel HEnkELs (1952) gemidB den von KALLE (1945) mitgeteilten
Analysenergebnissen tiber die chemische Zusammensetzung eines natiirlichen Ozean-
wassers von 5%, hergestellt. Es wurden dabei nur die sechs wichtigsten Salze beriick-
sichtigt, wie aus Tabelle 2 zu ersehen ist.

Tabelle 2

Die sechs wichtigsten Salze des Seewassers nach KarLLE (1945) bezogen
auf g/l (20° C) bzw. Mol/l (20° C)

Salz gl | Mol \ Salz gl | Mol
NaCl . .. .. .. .| 2783 0,47610 | MgCl, . . . . . . . .| 2,658 0,02790
Ka......... 0,764 o,01025 | MgSO, . . . . . . . 3,222 0,02675
CaCl, . ... . ... 1,182 0,01065 NaHCO; . . . . . . .| 0,200 0,00240

Alle Angaben beziehen sich auf kristallwasserfreie Substanzen.

Zur Bereitung des kiinstlichen Seewassers wurden Stammlgsungen hergestellt, die das Zehnfache
der fiir ein Seewasser von 50%/y, Salzgehalt benétigten Menge des betreffenden Salzes im Liter gelést
enthielten. Diese Stammlésungen wurden in Erlenmeyerkolben aus Jenaer Glas in einem Kiihl-
schrank aufbewahrt. Fiir ein Seewasser beliebigen Salzgehaltes brauchten also nur gleiche Anteile
der Stammlésungen zusammengegeben und mit glasdestilliertem Wasser in der gewiinschten Weise
verdiinnt zu werden.

Zur Untersuchung der Ionenabhingigkeit der Regulation wurden auBlerdem noch folgende Ersatz-
l6sungen hergestellt:

LiCl =2 NaCl NH,CI =2z KClI
KCl -~.NaCl MgCl, 2 CaCl,
NaCl -2- KCI SrCl, -~ CaCl,

Fiir die Herstellung der Stamm- wie der Ersatzlosungen wurden mit Ausnahme des LiCl, das
nur als ,rein““-Praparat erhiltlich war, ausschlieflich p.a.-Substanzen verwandt. Der durch die
Verunreinigungen dieser Substanzen bedingte Fehler war gemiafl den Reinheitsangaben der Hersteller
in allen Fillen kleiner als 0,1%.

NaCl wurde von der Firma RiepeL de HAEN bezogen; alle anderen Substanzen stammten von
der Iirma E. MERrck

b) Vertraglichkeit des kiinstlichen Seewassers fir Chaetomorpha linum

Als erstes wurde die Vertriglichkeit des kiinstlichen Seewassers fiir Ghaetomorpha linum
untersucht. Zu diesem Zweck wurde eine Anzahl Faden lingere Zeit in dem kinstlichen
Medium kultiviert. Wahrend der ersten acht bis zehn Tage zeigten sich dabei keinerlei
duflerlich feststellbare Verdnderungen. Erst in der zweiten Woche traten Wachstums-
unregelmiBigkeiten auf. Die Fidden zeigten vielfach Knickungen und verfilzten sich
ineinander. Sie nahmen mit der Zeit eine tief dunkelgriine Farbung an.

Eine Eutrophierung des kiinstlichen Seewassers nach ScHREIBER (1927) konnte das Eintreten dieser
pathologischen Erscheinungen nicht verhindern. Es scheint sich hierbei auch weniger um einen
Mangel an lebenswichtigen Spurenelementen zu handeln — diese sind in den Verunreinigungen
der p.a.-Substanzen meist noch in geniigender Menge vorhanden —, als vielmehr um einen Uber-
schuB3 an schidlichen Stoffen, besonders an Blei und anderen Schwermetallen. So kann beispielsweise
allein der Bleigehalt des zur Herstellung von einem Liter kiinstlichen Seewassers von 50%,, benétigten
NaCl gemaf3 den Reinheitsvorschriften fiir p.a.-Substanzen ca. 0,4 mg betragen. Dies wiirde nach

KALLE (1956) etwa der 250fachen Konzentration dieses Elementes in einem natiirlichen Seewasser
gleichen Salzgehaltes entsprechen.
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c) Die Abhidngigkeit des Turgors vom Salzgehalt des Aulenmediums

Die beobachteten schéddlichen Wirkungen des kiinstlichen Seewassers auf das Wachstum
von Chaetomorpha linum machten es notwendig, noch einmal die Beziehungen zwischen
dem Salzgehalt des AuBlenmediums und dem Turgor der darin kultivierten Algen zu
untersuchen, um zu priifen, ob sich die von den 4lteren Autoren (Drevs 1896 ; BucHHEIM
1915) gemachte Beobachtung eines konstanten Turgors bei unterschiedlichem Salz-
gehalt des Kulturmediums bestdtigen lieBe. Nach den oben mitgeteilten negativen
Erfahrungen war namlich die Méglichkeit nicht auszuschlieSen, dal3 auch der Vorgang
der Turgorregulation durch die schiddlichen Einfliisse des unnatiirlichen Versuchs-
mediums beeintréchtigt wurde.

Die Versuche wurden mit Schleimiinder Material durchgefithrt. Nach ldngerer
Kultur in natiirlichem, nach SCHREIBER eutrophierten Seewasser, das etwa alle 14 Tage
gewechselt wurde, kamen die Algen in groBle Petrischalen (20 cm Durchmesser) mit
kiinstlichem Seewasser. Der Salzgehalt der Versuchslésungen war von finf zu funf Pro-
mille abgestuft. Nach fuinftdgiger Anpassung wurde das Material in der beschriebenen
Weise kryoskopisch untersucht. Die dabei ermittelten Werte sind in Tabelle 3 zusammen-
gestellt. Der Mittelwert der dort aufgefithrten Turgorwerte betrégt:

P, = 16,1 4 1,35 Atm
= !631 + 835%

Diese Werte stimmen recht gut mit den Daten {iberein, die bei fritherer Gelegenheit
an Material aus natiirlichem Seewasser bestimmt wurden (vgl. KESSELER 1957, 1958).
Der bei diesen Versuchen ermittelte Durchschnittsturgor von Material gleicher Herkunft
betrug:

PTy =155+ 2,5 Atm
=155 + 16,7%

Tabelle g
Abhidngigkeit der Grofle des Turgors vom Salzgehalt des Aulenmediums
S %0 At G | nz Atm A Atm PrAtm
O v v v e e —1,35 16,70 0,20 16,5
B e v e e e e —1,75 21,20 3,20 18,0
o T —1,83 22,20 6,50 15,7
I5 . v v v e —2,25 27,30 9,70 17,6
20 . . . e e e —2,28 27,60 ! 13,00 14,6
25 . 0 0 e e —2,62 31,70 16,30 15,4
30 . . . e e e Verlust des Ansatzes
35 ¢ o e e —3,13 37,90 ‘\‘ 23,10 14,8

Bedeutung der Symbole:

1z = osmotisches Potential des Zellsaftes
wA = osmotisches Potential des Aulenmediums
Pr = =z — nA = Turgor des Materials

(Die letzte Beziehung gilt nur, wenn sich das Versuchsmaterial im osmotischen Gleichgewicht
mit dem Aullenmedium befindet! Vgl. KEssELER 1957.)

Die mitgeteilten Befunde lassen klar erkennen, dafl in ktuinstlichem Seewasser
die Regulation in der gleichen Weise erfolgt wie im nattirlichen Medium,
Kiinstliches Seewasser kann demnach ohne Bedenken fiir die Untersuchung der Turgor-
regulation von Chaetomorpha linum verwandt werden, denn ungeachtet der spiter auf-
tretenden schidlichen Nebenwirkungen ist die Parallelitdt der osmotischen Potentiale
des Zellsaftes und des AuBlenmediums im Rahmen der Fehlergrenzen befriedigend.
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d) Zeitlicher Verlauf der Turgorregulation

Im folgenden Versuch wurde die zeitliche Anderung der Zellsaftkonzentration nach
Ubertragung des Materials in ein Medium hoheren Salzgehaltes untersucht. Die Ergeb-
nisse sind in Tabelle 4 wiedergegeben und in Abb. 1 graphisch dargestellt.

Die fiir diese Versuchsreihe benutzten Algen waren zwei Monate lang im Aquarium-
keller des Institutes in natiirlichem, etwa alle 14 Tage gewechselten Seewasser von
ca. 15%, kultiviert worden. Bei Versuchsbeginn wurden sie in K.S.W. von 35%,, {iber-
tragen und nach Ablauf der angegebenen Zeiten kryoskopisch untersucht.

Tabelle 4

Zeitliche Anderung des Zellsaftpotentials nach plétzlicher Erhéhung
des osmotischen Potentials der AuBenlésung auf den Ausgangswert
des Zellsaftpotentials

Zeit A t°C nz Atm A Atm nzZ—mnA Atm
oomin . . . . . . . —1,91 23,1 22,9 0,2
7,5min ... L L L —=2,08 25,2 22,9 2,3
150min . . . . . . . —2,14 25,9 22,9 3,0
go,omin . . . . . . . —2,22 26,9 22,9 4,0
oh . 0.0, —2,38 28,8 22,9 6,0
2,0h . . . . . ... —2,54 30,7 22,9 8,0
2,5h . . . ... —2,51 30,4 22,9 7,5
4,0h . . . ... —2,35 28,5 22,9 5,6
6,oh . . . .. ... —2,59 31,4 22,9 8,5
8oh . . . ... .. —2,63 31,9 22,9 9,0
13,5h . . . . .. .. —2,58 31,2 22,9 8,3
25,0h . . .. ... —2,58 31,2 22,9 8,3
38o0h . . . .. ... —2,63 31,9 22,9 9,0
480h . . . . . ... —2,84 34,5 22,9 11,6

Der Gleichgewichtsturgor des Versuchsmaterials betrug, wie an anderer Stelle mit-
geteilt wurde, 13 bis 15 Atm, entsprach also etwa der Differenz der osmotischen Potentiale
des Versuchs- und des Kulturmediums. Nach Ubertragung der Fiden in die Versuchs-
l6sung bestand daher hochstens ein ganz geringfiigiger osmotischer Potentialunterschied
zwischen Zellsaft und AuBenmedium. Dieser Zustand wurde angestrebt, um nach
Maoglichkeit den ganzen Vorgang des zeitlichen Verlaufes der Konzentrationsinderung
des Zellsaftes verfolgen zu kénnen.

Wie der Kurvenverlaufin Abb. 1 (Tafel g) zeigt, findet nach einer starken Stérung des
osmotischen Gleichgewichts zunéchst eine rasche Steigerung des osmotischen Potenti als
des Zellsaftes statt, so daf3 bereits nach einer Stunde die Potentialdifferenz zwischen Zellsaft
und Medium wieder gut 40%, des urspriinglichen Gleichgewichtswertes betrdgt. Dann
nimmt die Geschwindigkeit der Regulation jedoch rasch abj; die genaue Zeit bis zur
Einstellung eines neuen Gleichgewichtszustandes 148t sich daher auch mit Riicksicht
auf die relativ starke Streuung der Einzelwerte nicht genau angeben. Es ist deshalb
vielleicht sinnvoller, die Geschwindigkeit der Regulation durch ihre Halbwertszeit g
zu charakterisieren, die sich unter den gegebenen Umstinden viel sicherer erfassen
14Bt. Sie betrdgt fiir Chaetomorpha linum etwa zwei bis drei Stunden.

e) Die Bedeutung von K* und Ca'* fiir den Ablauf der Turgorregulation

Sind am Ablauf der Turgorregulation entgegen der DrEvsschen Osmometertheorie
nicht alle Komponenten des Seewassers in gleicher, passiver Weise beteiligt, sondern
werden — was unter Berlicksichtigung der Zellsaftanalysenergebnisse wahrscheinlicher
ist — bestimmte Ionen durch die Tétigkeit aktiver Aufnahmemechanismen bevorzugt
in der Vakuole gespeichert und der Turgor auf diesem Wege reguliert, dann muf3 es
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moglich sein, durch Anderung der ionalen Zusammensetzung des kiinstlichen Seewassers
den Ablauf des Regulationsgeschehens zu beeinflussen und auf diesem Wege Einblick
in die sich hierbei abspielenden stofflichen Prozesse zu gewinnen.

Die Prufung der Bedeutung des Kaliums und des Kalziums gestaltete sich methodisch
am einfachsten. Wegen ihrer vergleichsweise geringen Konzentration und ihrer Gruppen-
verwandtschaft zu den beiden Hauptkationen des Seewassers, Na' und Mg, lieBen
sie sich leicht durch dquivalente Mengen dieser Ionen ersetzen, ohne dal3 deren Kon-
zentration dadurch hitte tibermiBig erhéht werden miissen. Der wesentlichste Vorteil
war jedoch, dafl keine milieufremden Ionen in die Versuchslésungen eingebracht
wurden.

Diese gtinstige Situation in methodischer Hinsicht ist allein schon deshalb hoch zu
bewerten, weil es sich beim K und Ca um Elemente handelt, die im Leben der Pflanzen
wie auch der Tiere wichtige Funktionen zu erfiillen haben: das K als Hauptbinnenkation
der Zelle, das Ca hingegen als unentbehrliches Element zur Stabilisierung der Plasma-
kolloide, insbesondere des Plasmalemmas (HOFLER 1939; BoGEN 1948; UMRATH 1956;
FiscHER 1956). Es ist deshalb naheliegend, anzunehmen, das diese beiden Elemente
bzw. Ionen auch im Rahmen des Turgorregulationsgeschehens bedeutsam sind.

Tabelle 5 bringt zunichst die Ergebnisse eines Versuches bei dem Chaetomorpha-
Fiaden aus natiirlichem Seewasser von 20°y, Salzgehalt in isotonische K- bzw. Ca-
freie Losungen kinstlichen Seewassers tibertragen wurden.

Tabelle 5

Zeitliche Anderung des osmotischen Potentials von Chaelomorpha-Zellen,
die in K- bzw. Ca-freies isotonisches K.SW. libertragen wurden.

"WI\V/IVédium Zeit ) A t°C 1 nz Atm A Atm l nz—nrA Atm
Kfrei. . ... ... 3d —2,27 27,5 12,9 14,6
Ca-frei . . . . . .. 3d1) —1,25 15,1 12,8 2,3
Kefrei. . . ... .. 4d —2,06 24,9 12,9 12,0
Cafrei . . ... .. 4d (wegen Verquellung keine Saftentnahme maglich)
Kfrei. . . . .. .. 5d —2,19 26,5 12,9 13,6
Ca-frei . . . . . .. 5d — — 12,8 —

Wie dieser Versuch zeigt, hatte im Ca-freien Medium nach den angegebenen Versuchs-
zeiten bereits ein vollstdndiger Ausgleich zwischen Innen- und AuBenmedium statt-
gefunden. Bei den K-frei kultivierten Algen war dagegen nur eine geringfiigige Abnahme
des Turgors festzustellen.

Im folgenden Versuch, dessen Ergebnisse in Tabelle 6 zusammengestellt sind, wurden
die Algen aus natiirlichem Seewasser von 10°/y, in welchem sie fiinf Tage lang kultiviert
worden waren, in K- bzw. Ca-freies K.S.W. von 35°/,, tibertragen. Der Durchschnitts-
turgor des Versuchsmaterials betrug zu Versuchsbeginn ca. 16 Atm. Diesem Wert
entspricht etwa die Differenz zwischen den osmotischen Potentialen des Kultur- und
des Versuchsmediums. Nach Ubertragung der Faden in die 35°/p-K.S.W.-Lésungen
war also hochstens ein geringfiigiger Potentialunterschied zwischen Zellsaft und Auf3en-
medium vorhanden.

1) Von den Zellen aus dem Ca-freien Medium konnte schon fiir die erste Messung kein sauberer
Saft mehr gewonnen werden. Der angegebene 3d-Wert ist daher mit Vorbehalt zu betrachten!
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Tabelle 6

Zeitliche Anderung des Turgors im kalium- bzw. kalziumfreien kiinst-
lichen Seewasser

‘ Zeit ‘ At \t°C | nz Atm ] A Atm ‘ nZ—NA \ Atm
- T I
K Ixel e e 18h ! —2,43 29,4 23,0 ) 6,4
Ca-frei . . . . . . . | 18h ‘ —2,43 29,4 22,5 6,9
Kontrolle i 18h ! —2,63 31,8 22,9 \ 8,9
K-frei . e 45h ] —2,33 28,2 23,0 5,2
Cafrei . . . .. .. ’ 45h I —1,06 23,7 22,5 1,2
Kontrolle 45h ‘] —3,08 37,2 22,9 \ 14,3

Wihrend im isotonischen Milieu nur in der Ca-freien Losung eine Turgorabnahme
bis zum Potentialausgleich festzustellen war, sprechen die Ergebnisse des letzten Ver-
suches dafiir, dafl nach Ubertragung in ein hypertonisches K- bzw. Ca-freies Medium
in beiden Fillen zunichst noch eine — gegeniiber dem Kontrollmaterial allerdings
verlangsamte — Turgorregulation stattfindet, der nach lingeren Versuchszeiten im
Ca-freien Milieu ein ziemlich rascher, in der K-freien Lésung dagegen weniger deutlicher
Turgorschwund folgt.

Bemerkenswert ist nun, daf3 bei den Ca-frei kultivierten Algen die Ursachen der
zum Potentialausgleich fithrenden Vorgédnge im isotonischen wie im hypertonischen
Milieu offenbar die gleichen waren, da die mikroskopisch feststellbaren Verdnderungen
der Ca-Mangel-Pflanzen ibereinstimmende Befunde ergaben: Infolge starker Ver-
quellung der Zellulosemembranen, die hiufig so weit ging, daB sich die einzelnen
Membranlamellen voneinander trennten, zeigten die Zellwdnde schon bei makro-
skopischer Betrachtung ein grauweifles Aussehen.

Der beobachtete Turgorverlust 1408t sich demnach in zwangloser Weise als Folge der
Aufhebung der Membranstabilitit deuten, die sicherlich auch von tiefgreifenden Ver-
anderungen der Plasmastruktur begleitet wird, da das Ca nachgewiesenermaflen ja
auch fur diese von groBer Wichtigkeit ist,

Die membranstabilisierende Wirkung des Kalziums 14Bt sich im einzelnen wie folgt erklaren:
Am Aufbau der Zellwénde vieler Meeresalgen sind in besonderem Mafe Pektinstoffe und verwandte
Substanzen beteiligt (Alginsdure, Fucoidin u. a. vgl. OrrManws, 1923 III, und Brinks, 1951), die
durch einen hohen Gehalt an Uronséuren ausgezeichnet sind. Da die Carboxylgruppen der Uron-
saurekomponenten zu einem groflen Teil in {reier Form vorliegen (LEUTHARDT 1955, p. 36f.), haben
die Pektine in wafirigen Losungen — besonders in solchen von alkalischer Reaktion — anionischen
Charakter, d. h. sie sind Trager negativer Ladungen. Nach der Hydratationstheorie von PauLt &
VarLko (1933) bedingt nun starke Ladung auch eine starke Hydratation; Pektinsubstanzen sind
daher besonders stark quellbar. Umgekehrt miissen alle Vorgédnge, die zu einer Entladung solcher
Stoffe fiithren, auch deren Quellungszustand vermindern.

Das Kalzium ist nun auf Grund seiner hohen Strukturaffinitdt durch Bildung wahrer undissoziierter
Salze beféhigt, die Ladung hydrophiler Kolloide zu vermindern und damit ihre Quellung herab-
zusetzen (NETTER 1951, 1953). Wegen der Zweiwertigkeit des Ca'* kann es dabei zur Ausbildung
von lonenbriicken zwischen benachbarten Molekiilen kommen, die wesentlich zur Festigung der
betreffenden Substanz beitragen (vgl. HOBER 1947, p. 337). In dhnlicher Weise erklarte LUNDEGARDH
(1946) die verfestigende Wirkung des Kalziums auf die Zellwand der Wurzelhaare.

Legenden zu den nebenstehenden Abbildungen (Tafel g)

Abb. 1: Zeitlicher Verlauf der Turgorregulation von Chaetomorpha linum in hypertonischem kiinst-
lichen Seewasser, dessen osmotisches Potential dem des Zellsaftes zur Zeit t = o entspricht,

Abb. 2: Zeitlicher Verlauf der Turgorregulation von Chaetomorpha-Fiden in K-freiem, hyper-
tonischem K.S.W.

Abb. 3: Verlauf der Turgorregulation in kiinstlichem Seewasser mit und ohne Cyanidzusatz (10-3 m).
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Da nun im Ca-freien Milieu eine starke Verquellung der Zellwénde von Chaetomorpha linum beob-
achtet wurde, ist es naheliegend, anzunehmen, dal3 das Kalzium hier in dhnlicher Weise als Protektor
der Zellwandstruktur fungiert. Da es eine gewisse Zeit dauern wird, bis die Zellwand und méglicher-
weise auch das Protoplasma ihr Kalzium an die Ca-freie AuBBenlésung abgegeben haben, kann nach
dem Ubertragen des Materials in die hypertonische Losung zunichst noch eine Regulation in be-
grenztem Umfange stattfinden.

Zur genaueren Analyse der Turgorregulationsvorginge im kaliumfreien hypertonischen
Milieu wurde noch ein Versuch mit Fehmarnmaterial durchgefiihrt, das einen besonders
hohen Durchschnittsturgor von ca. 18 Atm besafl. Zur Kompensation desselben wurde
es aus einer 20°/g-Kultur (natiirliches Seewasser) in K-freies K.S.W. von 50°/y, liber-
tragen. Zu Versuchsbeginn bestand demnach eine geringfiigige negative osmotische
Potentialdifferenz (ca. — 2 Atm) zwischen Zellsaft und Auflenmedium. Die Ergebnisse
dieses Versuches sind in der folgenden Tabelle 7 aufgefiihrt.

Tabelle 7
Zeitlicher Verlauf der Turgorregulation im K-freien hypertonischen
Medium
Medium Zeit ONt°C wZ Atm A Atm nZ—nA Atm
Kefrei. . . . . . .. th —2,86 34,6 33,0 1,6
Kontrolle . . . . . . th —2,97 35,9 33,0 2,9
Kefrei. . . . . ... 5h —2,93 355 33,0 2,5
Kontrolle . . . . . . 5h —3,47 42,0 33,0 9,0
Kfrei. . . . .. .. 10h —3,13 37,8 33,0 4,8
Kontrolle . . . . . . 10h —3,66 44,2 33,0 11,2
Kefrei. . . . . . .. 24 h —3,17 38,4 33,0 54
Kontrolle , . . . . . 24 h —3,76 45,5 33,0 12,5
K-frei. . ... . .. 45h —3,04 36,8 33,0 3,8
Kontrolle . . . . . . 45h —3,90 47,2 33,0 14,2

Auch diese Resultate (vgl, Abb, 2, Tafel g) lassen klar erkennen, daf nach Ubertragung
von Chaetomorpha-faden in hypertonisches, K-freies K.S.W. zunichst noch eine Tur-
gorregulation stattfindet, die jedoch gegeniiber der in einem #quilibrierten Medium
zu beobachtenden Zunahme des osmotischen Zellsaftpotentials deutlich vermindert
ist und nach Ablauf einer gewissen Zeit ganz zum Stillstand kommt. Der nun ein-
setzende Potentialabfall diirfte als Hinweis auf eine starke Schidigung der Pflanzen zu
werten sein.

Wenn sich auch die Frage nach der Wirkungsweise des Kaliums auf den Mechanismus
der Turgorregulation auf Grund der bisherigen Ergebnisse noch nicht eindeutig beant-
worten 148t, so steht doch soviel immerhin fest, daf3 es fiir den normalen Ablauf der
Regulation von grofler Wichtigkeit ist und in seiner diesbeziiglichen Wirkung durch
keines der tibrigen Ionen des Seewassers voll ersetzt werden kann.

f) Ersatz von K* durch NH;* bzw. von Ca** durch Sr*

Die Tatsache, da K* und Ca'* durch Na‘ bzw. Mg nicht voll zu ersetzen sind,
ist an und fiir sich verstidndlich, denn die letzteren beiden Ionen wirken wegen ihrer
starkeren Hydratation auch stiarker quellend und miissen so die Struktur des Zyto-
plasmas verdndern (KoTTe 1914 ; Haas 1955, p. 366; FiscHER 1956, p. 727). Ammonium
und Strontium, die dem K bzw. Ca in physikalisch-chemischer Hinsicht sehr nahestehen,
besitzen diese nachteiligen Eigenschaften nicht.

Eine weitgehende Ersetzbarkeit von Kalium durch Ammonium wurde schon von
Coorer & OsterHOUT (1930) festgestellt. Sie beobachteten eine starke Speicherung
von NH; im Zellsaft von Valonia an Stelle von K. Dies fithrte zu einer so starken Ver-
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minderung des spezifischen Gewichtes des Zellsaftes, dal3 die Zellen Auftrieb bekamen
und an der Oberfliche der Versuchslésungen schwammen.

Eine wenigstens teilweise Ersetzbarkeit von Ca** durch Sr** wird schon von OLTMANNS
(Bd. ITI, 1923, p. 178f.) auf Grund der Befunde alterer Autoren mitgeteilt, Uber eine
Speicherung von Sr in den Zellwédnden von Chara ceratophylla berichtet auch COLLANDER
(1939). Er vermutet, daB3 es dort als Strontiumpektinat vorliegt. Auch bei anderen
Autoren finden sich Hinweise auf eine mogliche Vertretbarkeit des Kalziums durch
Strontium bei Pflanzen (MaxiMmow 1951, p. 251; FiscHER 1956, p. 728f.).

Unter Berticksichtigung dieser Befunde und Mitteilungen wurde versucht, das Kalium
bzw. Kalzium des kiinstlichen Seewassers ebenfalls durch dequivalente Mengen von
Ammonium bzw, Strontium zu ersetzen, um den Ablauf der Turgorregulation von
Chaetomorpha linum unter diesen verdnderten AuBenbedingungen zu studieren.

Als Versuchsmedien dienten Lésungen kiinstlichen Seewassers von 359y, in welche
die Algen nach einwéchiger Kultur in natiirlichem Seewasser von ca. 20°%gliber-
tragen wurden.

Das Ca'* lieB sich in der 35°/y-Losung nicht vollstandig durch Sre* ersetzen. Wegen
der Anwesenheit von SO," und der geringen Loslichkeit des Strontiumsulfats fiel namlich
immer ein Teil des zugesetzten Sr in Form dieses Salzes aus. Der Durchschnittsturgor
der Algen betrug zu Versuchsbeginn ca. 16 Atm,

Tabelle 8

Einfluf3 des NHy (2=K‘) bzw. Sr (==Ca') auf den Ablauf der Turgor-
regulation von Chaetomorpha linum

Medium | Zeit J ot C ‘ nzZ Atm “ mA Atm nzZ—nA Atm
NH;y=K- . .. .. 13h —2,88 34,8 ‘ 23,0 11,8
Srt A Car . ... 13h —2,68 32,4 [ 22,6 9,8
Kontrolle . , . . . . 13h —2,98 36,5 22,9 13,6
NHy =K- . .. .. 36 h —2,74 33,2 23,0 10,2
S 2 Car ., . . .. 36 h —2,56 31,0 22,6 8,4
Kontrolle . . . . . . 36 h —3,24 39,2 22,9 16,3
NH; K- . .. .. 45h —2,83 34,2 23,0 11,2
Sr o~ Ca . .. L 45h —2,%73 33,0 22,6 10,4
Kontrolle . . . . . . 45h —3,08 37,2 22,9 14,3
NH; =K+ . . ... 61h —2,84 344 23,0 11,4
Sr 2-Car L . ... 61 h —=2,56 31,0 22,6 8,4
Kontrolle . . . . . . 61h —3,15 38,1 22,9 15,2
NH; K- . . ... 15d —2,83 34,2 23,0 11,2

Wie aus Tabelle 8 zu ersehen ist, sind die Turgorwerte des Materials aus den Lésungen
mit substituiertem K-* bzw. Ca'* zwar niedriger, als diejenigen der Algen aus den
Kontrollversuchen; eine deutliche Abnahme des einmal erreichten Turgors, wie sie
in den Versuchen mit K- resp. Ca-freiem K.S.W. beobachtet wurde, in dem keine
entsprechenden Ersatzionen zugegen waren, konnte jedoch auch nach langeren Versuchs-
zeiten nicht festgestellt werden.

Die mikroskopische Untersuchung des Materials lieferte wihrend der Dauer der
Versuche keine deutlichen Hinweise aufirgendwelche Schidigungen durch die unnatiir-
lichen Medien. Erst nach fiinfeinhalbtigigem Aufenthalt in den Versuchslésungen traten
pathologische Verdnderungen auf.

In den Lésungen mit Ammonium als Ersatzion zeigten die Chromatophoren vielfach
Braunférbung und netzartige Anordnung (bei etwa 209, aller Zellen). In ca. 25%,

62



der Zellen aus dem Sr-haltigen Medium waren die Protoplaste ge.chrumpft. Membran-
quellung konnte jedoch nicht beobachtet werden.

Die optischen Befunde wie auch die kryoskopischen MeBergebnisse lassen erkennen,
daBl NH, und Sr** dié Schédden, die bei Kalium- bzw. Kalziummangel besonders im
Hinblick auf das reibungslose Funktionieren des Turgorregulationsmechanismus auf-
treten, in gewisser Weise zu beheben vermoégen. Ein physiologisch vollwertiger Ersatz
dieser beiden lebenswichtigen Elemente ist jedoch offensichtlich nicht méglich (vgl.
auch Orrmanns Bd. ITI, 1923, p. 178f.).

g) Ersatz des Na' durch K bzw. Li

Abschlieflend seien noch die Ergebnisse zweier Versuche mitgeteilt, bei denen das
Natrium des kiinstlichen Seewassers durch Kalium resp, Lithium ersetzt wurde. Im
ersteren Falle enthielt die Versuchslosung zwar keine milieufremden Ionen, doch
besteht insofern ein wesentlicher Unterschied gegeniiber den Versuchen mit K'- bzw,
Car'-freiem Seewasser, als bei diesen Experimenten die Konzentration der Ersatzionen
(Na*, Mg**) nicht tibermiBig erhoht zu werden brauchte. Demgegeniiber mufite das
K* zur vollstindigen Substitution des Natriums siebenundvierzigfach (!) konzentriert
werden. Trotz der nachgewiesenen Wichtigkeit des K- fiir den normalen Ablauf der
Turgorregulation darf man unter diesen Umstidnden kaum noch einen giinstigen Einfluf3
auf die Regulation erwarten.

Das Material entstammte der gleichen Kultur wie das vom vorigen Versuch,

Tabelle 9
Verlauf der Regulation nach Ersatz des Na' durch K-
Medium Zeit o \\ Ot c:C ~7Z Atm ©A Atm nZ—nA Atm
K2aNa ... ... rd —2,95 35,7 23,0 12,7
Kontrolle . . . . . . rd —2,93 35,5 22,9 12,4
Kr2Na . ... .. 2d —3,28 39,7 23,0 16,7
Kontrolle . . . . . . 2d —3,13 37,8 22,9 14,9
K2Na ... ... 4d —2,03 35,4 23,0 12,4
Kontrolle . . . . . . 4d —3,15 38,1 22,9 15,2
KraNa . .. ... 6d —=2,58 31,2 23,0 8,2
Kontrolle . . . . . . 6d —3,08 37,3 22,9 14,4

Bei der mikroskopischen Untersuchung des Materials zeigte sich, dafl bereits nach
vier Tagen in manchen Zellen die Protoplaste geschrumpft waren. Nach sechs
Tagen wiesen etwa 609, aller Zellen solche Schiden auf. Die Bilder erinnerten an
Krampfplasmolyse. Eine stichhaltige Erkldrung hierfiir kann ich jedoch nicht geben.

Die Ergebnisse des Versuches mit dem Li-haltigen K.S.W. wurden nach der 50°/,,-
Kurzmethode ermittelt (vgl. IKEsseLER 1957, 1958). Die Algen wurden nach 14tégiger
Kultur in natiirlichem Seewasser von ca. 20%,, in kiinstliches Seewasser von 509,
ubertragen, dessen Na' so weit wie moglich durch Li* ersetzt worden war. Da LiCl
niamlich nur als ,,rein“-Priparat erhiltlich war, enthielt die Losung auch noch relativ
betrdachtliche Mengen an Na'.

Das Material fiir diesen Versuch stammte von Fehmarn und hatte einen sehr hohen
Durchschnittsturgor von ca. 19 Atm. Dieser Wert entspricht etwa der Differenz der
osmotischen Potentiale des Versuchs- (33,0 Atm) und des Kulturmediums (13,2 Atm).
Nach Ubertragung des Materials in die 50%,,-Losungen bestand also mit Riicksicht
auf die Fehlerbreite der relativ groben Untersuchungsmethode praktisch keine osmo-
tische Potentialdifferenz zwischen Zellsaft und AuB3enmedium,
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Die Kontrollwerte entstammen einer bei anderer Gelegenheit aufgenommenen
Regulationskurve des gleichen Materials. Sie wurden durch Interpolation ermittelt. Die
Li-Werte wurden in Anbetracht der groberen Bestimmungsmethode auf o,5 Atm
abgerundet.

Tabelle 10
Verlauf der Regulation nach Ersatz des Na' durch Li-
Medium Zeit At° C nz Atm mA Atm "Z—nA Atm
LireNa . . . ... | th —2,96 36,0 33,0 3,0
Kontrolle . . . . . . 1h —2,97 36,0 33,0 3,0
Lir=-Na' . . . . .. 3h —3,18 38,5 33,0 5,5
Kontrolle . . . . . . 3h —3,30 40,0 33,0 7,0
Lir-ANa . . . ... 6h —3,13 38,0 33,0 5,0
Kontrolle . . . . . . 6h —3,52 42,5 33,0 9,5
Li*~Na . . . ... 10h —3,49 42,0 33,0 9,0
Kontrolle . . . . . . 10h —3,66 44,0 33,0 11,0
Lir-~Na . . . ... 24 h —3,88 47,0 33,0 14,0
Kontrolle . . . . . . 24 h —3,82 46,0 33,0 13,0
Lir2-Na' . . . ... 48 h —3,90 47,0 33,0 14,0
Kontrolle . . . . . . 48 h } —3,90 47,0 33,0 14,0

Die in Tabelle 10 zusammengestellten Versuchsergebnisse zeigen, daf3 auch in einem
Seewasser, dessen Na* weitgehend durch Li- ersetzt ist, die Regulation im groflen und
ganzen einen ungestorten Verlauf nimmt. Nach einer Woche zeigte das Material in
diesem Medium noch ein véllig normales und gesundes Aussehen. Demnach ist es frag-
lich, ob dem Natrium tiberhaupt eine Bedeutung fiir den ungestorten Ablauf der Regu-
lationsvorgidnge zukommt. Zwar wird es, wie aus Tabelle 1 zu ersehen ist, in den Zellen
von Chara ceratophylla mehr als zweifach im Vergleich zu seiner IXonzentration im Auflen-
medium gespeichert und demnach offenbar aktiv aufgenommen. Ahnliches fand
CoLLANDER (1939) jedoch auch bei Versuchen mit Li-haltigen Lésungen am gleichen
Objekt. Natrium und Lithium kénnen sich demnach offenbar ohne weiteres gegenseitig
vertreten, was gut mit der Auffassung tibereinstimmt, dafl Natrium im allgemeinen
physiologisch indifferent ist, sofern es in balanzierten Losungen vorliegt (vgl. auch
Ovrrmanns Bd. IIT, 1923, p. 178 u. 183ff).

5. Die Abhidngigkeit der Turgorregulation von energetischen Prozessen

Bereits oben wurde darauf hingewiesen, dafl die aus der Drevsschen Osmometer-
theorie sich ergebenden Folgerungen fiir den Ablauf der Turgorregulation mit den
Ergebnissen anderer Forscher nicht in Einklang zu bringen sind und statt dessen mit
dem Eingreifen aktiver Mechanismen gerechnet werden muf3.

Von den bisher in dieser Arbeit mitgeteilten Resultaten machten jedoch nur die
Ergebnisse der Versuche mit IK-freiem Seewasser einer Deutung im Sinne der Drevs-
schen Theorie Schwierigkeiten, so dafl iiber die Rolle des Kaliums im Rahmen des
Turgorregulationsgeschehens noch keine definitiven Aussagen gemacht werden konnten.

Erst die positive Beantwortung der Frage nach der Beteiligung aktiver Mechanismen
bei den Vorgingen der Turgorregulation lieBe eine Deutung jener Ergebnisse zu und
wire zugleich geeignet, das Problem dem umfassenderen Fragenkomplex des Mineral-
stoffwechsels der Pflanzen unterzuordnen.

Es war daher naheliegend, wegen der zentralen Bedeutung des Atmungsgeschehens
fiir die bei vielen Pflanzen durch die Beobachtungen zahlreicher Forscher nachgewiesenen
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aktiven Tonenaufnahmeprozesse (Literatur vgl. BursTrOM 1953/55; BOGEN 19545 Haas
1955, p. 336fF.; LunpEGARDH 1955; EpstEIN 1956; KRAMER 1956; ROBERTSON 1956)
die Wirkung atmungshemmender Stoffe auf den Ablauf der Turgorregulation zu unter-
suchen.

Hier sollen nur die Ergebnisse der KCN-Vergiftungsversuche mitgeteilt werden, da
nach Behandlung des Materials mit 2,4-Dinitrophenol (DNP) keine besonders deutlichen
Wirkungen beobachtet wurden. Das ist wohl auf den relativ hohenPp-Wert der Versuchs-
medien zuriickzufithren (P = 7,0—8,2), da bei dieser Reaktion das DNP, das nach
STENLID (1949) vorwiegend in molekularer Form permeiert, praktisch vollstindig dis-
soziiert ist.

Die atmungshemmende Wirkung des KCN beruht auf der Blockierung des Eisens
der Cytochromoxydase im dreiwertigen Zustande durch Bildung des Cyanokomplexes
[Fe(CN)¢]’”’. Demgemil kénnen nur solche Atmungsprozesse durch CN’ gehemmt
werden, die durch eisenhaltige Fermente katalysiert werden.

Gemil} den in Vorversuchen gesammelten Erfahrungen, bei denen die Gifttoleranz
von Chaetomorpha linum gegeniiber verschieden konzentrierten K.S.W.-KCN-Lésungen
ermittelt wurde, betrug die Konzentration der fur die folgenden Versuche benutzten
Versuchsmedien 10-3 Mol/l.

Das Versuchsmaterial wurde zundchst wiahrend dreier Stunden in natiirlichem See-
wasser von 20°gy + 10-8 mol KCN inkubiert. Wegen des hohen Turgors von ca. 19,5 Atm
(Fehmarnmaterial) wurden die Pflanzen zur Vermeidung eines Restpotentials in K.S.W
von 50°/,, mit gleichem KCN-Gehalt tibertragen. Die Bestimmung der Gefrierpunkts-
erniedrigung des Zellsaftes nach den in Tabelle 11 angegebenen Zeiten geschah durch
Serienmessung nach der 50%-Kurzmethode.

Tabelle 11

Zeitlicher Verlauf der Turgorregulation nach Behandlung des Versuchs-
materials mit KCN

Medium Zeit At" C | Tz Atm ‘ T Atm W;—WAV At:

3h —3,03 36,5 33 3,5

K.S.W. 50%g, 5h —3,01 36,5 33 3,5
+ 10-* Mol/l1 KCN 7h —3,11 37,5 33 4,5
gh —3,10 37,5 33 4,5

12h —3,16 38,0 33 5,0

15h —3,25 39,5 33 6,5

20 h _3:06 37)0 33 4:0

24 h —3,21 39,0 33 6,0

rh —2,97 36,0 33 3,0

3h —3,34 40,5 33 7,5

Kontrolle 50°/5 K.S.W. 6h —3,52 42,5 33 9,5
13h —3,72 45,0 33 12,0

24 h —3,76 45,5 33 12,5

36 h —3,86 46,5 33 13,5

48h —3,92 47,5 33 14,5

Die Werte der Tabelle 11, die mit Riicksicht auf die Fehlerbreite der Bestimmungen
auf 0,5 Atm abgerundet wurden, lassen deutlich erkennen, daB nach KCN-Ver-
giftung nur noch eine geringfiigige Turgorregulation stattfindet. Abb. 3
(Ta’el g) macht dies besonders deutlich. DemgemiB scheinen Atmungsprozesse am
Zustandekommen des Turgors malBgeblich beteiligt zu sein,

Um zu untersuchen, ob auch die Aufrechterhaltung des Turgors atmungsabhingig
sei, wurden einige Fiden in KCN-haltige isotonische bzw. schwach hypotonische
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K.S.W.-Lésungen aus einer 20°/-Kultur {ibertragen. Die Ergebnisse dieser Versuche
sind in Tabelle 12 zusammengestellt. Material und Methode waren die gleichen wie
bei obigem Versuch.

Tabelle 12

EinfluB der Inkubationsdauer in isotonischem bzw. schwach hypo-
tonischem KCN-haltigem Seewasser aufl die GréfB3e des Turgors

Medium Zeit At° VC “'z Atm T Atn; ﬂz;}[A Atm
20%gp-Kultur . . . . . —2,68 32,5 13,0 19,5
20%/go-Kultur + KCN . 15h —2,64 32,0 13,0 19,0
20%/gp-Kultur 4 KCN . 24 h —2,67 32,0 13,0 19,0
150/00 + KCN . . . . 7 d —2,65 31,0 9,5 21,5

Nach den Ergebnissen dieses Versuches zu urteilen, wird der Turgor des Versuchs-
materials auch durch lingeren Aufenthalt in iso- bzw. schwach hypotonischen Sewasser-
lésungen mit einem KK CN-Gehalt von 103Mol/l nicht beeintrichtigt.

An dieser Stelle sei bemerkt, dafl der wirkliche Gehalt der Lésungen an freiem CN’ sicherlich
bedeutend geringer war als 10.*> mol. Die Dissoziationskonstante der Blausdure betrdgt nidmlich
K’ = 4,8.10-10 und PKHCN demnach 9,3. Bei einem PH der Versuchslgsungen von 8,05 lagen daher
héchstens 10% des als KCN zugesetzten Cyanids in Form des freien CN’ vor.

Zur Priifung der Frage, inwieweit cyanidhemmbare Prozesse auch bei der negativen
Regulation nach Uberfithrung des Materials in stark hypotonische Versuchslésungen
beteiligt seien, wurden schliefSlich Chaetomorphafiden aus CN’-haltigem Seewasser in
Wasser von 0%y, (1/, aqua dest. 4 !/, Leitungswasser 4+ 10 Mol/l KCN) iibertragen.
Um eine moglichst grofle Potentialdifferenz zu erzielen, wurde das Material aus der
20°/4p-Kultur zunichst in K.S.W. von 35°,, iibertragen. Nach zweitigiger Anpassung
an dieses Medium wurde KCN in der angegebenen Kontentration zugesetzt. In dieser
Lésung blieben die Fiden 5 Stunden; dann wurden sie in das 0°/,-Wasser gebracht
und nach den in Tabelle 13 angegebenen Zeiten kryoskopisch untersucht.

Tabelle 13
Verlauf der negativen Turgorregulation in KCN-haltiger Losung
© Medium | Zeit AC | mAm | m Atm | m—ma Am
35%0 « - . - e .. { 48h —2,99 ‘ 36,0 23,0 13,0
35%00 + KCN . . . . 5h —2,08 36,0 23,0 13,0
% + KCN . . . . 6h I —2,64 | 32,0 o 32,0
(ro-S Molfl) . . . . . 20 h ‘ —2,15 ‘ 26,0 0 26,0

Ein Vergleich der nz-Werte aus obiger Tabelle zeigt, da3 auch im KCN-haltigen
Milieu eine negative Regulation erfolgt. Nach 20 Stunden betrug die Regulations-
s, Leistung immerhin 10 Atm. Dies scheint auf den ersten Blick mit Riicksicht auf den
nach Ablauf dieser Zeit noch bestehenden relativ hohen Turgor von 26 Atm wenig
zu sein. Solange aber nicht einwandfrei entschieden ist, ob und in welchem Umfange
auch bei der negativen Regulation aktive Mechanismen beteiligt sind, ist ein solches
Urteil verfritht. Auf Grund der in dieser Arbeit mitgeteilten Ergebnisse kann dariiber
noch nichts Endgiiltiges ausgesagt werden, da die negative Regulation bisher nicht so
eingehend untersucht wurde wie die Steigerung des Turgors im hypertonischen Milieu.
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6. Diskussion der Ergebnisse

Die bereits in einer fritheren Arbeit (KESSELER 1958) mitgeteilten Ergebnisse der an
verschiedenen Meeresalgen durchgefiihrten Orientierungsmessungen zeigten, dafl bei
Material gleicher Herkunft innerhalb einer gewissen, durch individuelle Unterschiede
bedingten Schwankungsbreite Turgorkonstanz besteht. Diese schon von &lteren Autoren
(Drevs 1896; BucHHEIM 1916) beobachtete Tatsache setzt demnach bei Formen, die
an Standorten mit stark wechselndem Salzgehalt gedeihen, einen wirksamen Turgor-
regulationsmechanismus voraus.

Schon oben wurde die Frage nach der méglichen Wirkungsweise eines solchen
Mechanismus gestellt. Durch die zuletzt beschriebenen Versuche konnte nun gezeigt
werden, daB3 bei Chaetomorpha linum der normale Ablauf zumindest der positiven Turgor-
regulation weitgehend von der Funktionstiichtigkeit cyanidhemmbarer Reaktionsorte
des Protoplasmas, in erster Linie also wohl eisenhaltiger Atmungsfermente, abhingt
und daher aufs engste mit aktiven Stoffwechselvorgingen der Zelle verkniipft ist.

Damit ergibt sich die Notwendigkeit, auch die Gibrigen Resultate, insbesondere die
Wirkungsweise des Kaliums, fiir die bisher noch keine befriedigende Erklarung gegeben
werden konnte, unter Beriicksichtigung dieses Sachverhaltes zu besprechen.

Die Analogie unserer Befunde mit den von anderen Autoren beim Studium der
Tonenaufnahme von Meeresalgen erzielten Ergebnissen (HoacrLanp & Davis 1929;
HoacLanDp 1930; Brooks 1930, 1938; CooPER & OsTERHOUT 1930; COLLANDER 1936,
1939; Horm-JEnsEN et al. 1944; OsTERLIND 1951, 1952; ScorT & HAYWARD 1955)
legt die Vermutung nahe, dafl die Turgorregulation von Chaetomorpha linum in engstem
Zusammenhang mit Vorgingen des Mineralstoffwechsels steht. Die von verschiedenen
Autoren zur Erkldrung besonders der Salzaufnahme entwickelten Vorstellungen
sollen daher den Ausgangspunkt fiir die Diskussion unserer Ergebnisse bilden.

Es ist allgemein bekannt, daf3 pflanzliche Protoplaste fiir viele Ionen entweder voll-
standig undurchléssig oder doch nur sehr wenig permeabel sind (Literatur vgl. Haas
1955 u. a.).

Demgemail3 ist es wenig wahrscheinlich, dafl der freien Diffusion von Elektrolyten
irgendeine Bedeutung fir die positive Regulation des Turgors von Ghaetomorpha linum
zukommt, wie dies von der Osmometertheorie gefordert wird. Fiir die negative Turgor-
regulation wire schon eher mit dieser Moglichkeit zu rechnen, denn gemif3 den bisher
— wenn auch an anderen Objekten — durchgefithrten Zellsaftanalysen darf wohl
geschlossen werden, daf3 auch bei Chaetomorpha wenigstens fiir einige lonen des Zell-
saftes ein steiles Konzentrationsgefélle von innen nach auBlen besteht. Ein solches ist
aber bei der geringen Tonendurchlissigkeit des Protoplasmas die unerldBliche Voraus-
setzung fur die Wirksamkeit einer diffusionsbedingten Salzabgabe.

Die geringe Ionendurchlissigkeit des lebenden Protoplasmas diirfte zum Teil durch
den Lipoidgehalt der Plasmamembranen bedingt sein. Nach LUNDEGARDH (1955)
findet sie dartiber hinaus in dem amphoteren Charakter der Plasmakolloide eine wohl-
begriindete Erklarung. Letztere sind namlich unter physiologischen Bedingungen vor-
wiegend sauer dissoziiert und deshalb Triger negativer Ladungen. Demgemil3 wird
die Diffusion der ebenfalls negativen Anionen stark eingeschrankt. Da nun auch die
Kationen, fiir welche die negative Ladung der Plasma-,,Poren* an sich kein Hindernis
darstellt, aus Grinden der Elektroneutralitit immer nur zusammen mit einem Anion
permeieren kénnen, stellt die elektrostatisch bedingte geringe Anionendurchlissigkeit
des Protoplasmas bei gegebenem Konzentrationsgefille den begrenzenden Faktor fiw
den physikalischen Salztransport dar.

Zur FErkldrung der Salzaufnahme, die bei erwachsenen Pflanzenzellen unter
dkologischen Bedingungen fast ausnahmslos entgegen einem Konzentrationsgefélle
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erfolgt, hat LunpeGArRDH auf Grund von Potentialmessungen an Weizenwurzeln seine
s,Anionenatmungstheorie‘‘ aufgestellt, die durch spitere systematische Untersuchungen
auch von anderer Seite in wesentlichen Punkten bestétigt werden konnte.

Er selbst fand dabei eine deutliche Parallelitit zwischen Zellatmung und Anionen-
speicherung, wihrend die Priifung der Kationenaufnahme keine derartigen Beziehungen
erkennen lieB. Die Hemmbarkeit der Salzaufnahme durch CN’, ihre lichtreversible
Empfindlichkeit gegeniiber CO, vor allem aber die nur in Salzgegenwart spektro-
skopisch nachweisbare Reduktion der Cytochromoxydase betrachtete er als Beweise
fur die durch das Cytochrom-Cytochromoxydase-System regulierte Atmungsabhingig-
keit der Anionenaufnahme.

Auch Arisz (1947) stellte beim Studium der Chloridaufnahme in Vallisneria-Blatter die Cyanid-
hemmbarkeit der Anionenaufnahme fest. Der Transport des Chlorids innerhalb des ,,Symplasten‘
wurde dabei jedoch nicht gehemmt, wie er durch Vergiften eines Blattsegmentes mit CN’ zeigen
konnte. Ebensowenig lie3 sich die Speicherung des einmal in die Vakuole aufgenommenen Chlorids
durch Cyanidbehandlung riickgdngig machen.

Diese Ergebnisse stehen im Einklang mit Befunden BuTLERs (1953Db, c), in dessen Versuchen
KCN nur die Aufnahme radioaktiven Phosphors in Weizenwurzeln verhinderte (1953c).

OsTeERLIND (1951) teilt einen Fall mit, bei dem Zellatmung und Anionenaufnahme nicht mit-
einander gekoppelt zu sein scheinen. Bei Scenedesmus quadricauda wurde namlich nur die Nitrataufnahme
durch CN’ unterbunden, wihrend die Atmung unbeeintriachtigt blieb. In Versuchen mit Ghlorella
pyrenoidosa wurden jedoch beide Prozesse in der gleichen Weise inhibiert (OsTERLIND 1g52).

Zur Erkldarung dieser und anderer in Atmungshemmungsversuchen festgestellten unvollstindigen
Koppelung zwischen Anionenaufnahme und Respiration sei auf die Ergebnisse von Waycoob (1950,
vgl. BURSTROM 1953) und James (1953, vgl. BEckinG 1956) hingewiesen. Nach diesen Autoren kann
namlich ein Teil der Oxydation auch durch Cu-haltige, nicht CN’-empfindliche Fermente katalysiert
werden. So ist z. B. in sieben Tage alten Gerstenwurzeln die Cu-haltige Ascorbinsdureoxydase die
wichtigste Endoxydase (SUTTER 1950, 1952; vgl. BECKING 1956).

Die Aufnahme der Kationen, fiir die LunDEGARDH keine eindeutigen Beziehungen
zur Zellatmung fand, erfolgt nach diesem Autor wegen ihrer entgegengesetzten Ladung
zum Protoplasma ohne besonderen Energieaufwand. Sie gelangen hauptsichlich aus
Griinden der Elektroneutralitidt zusammen mit den Anionen — allerdings auf getrennten
Wegen — in die Zelle. Dabei mag eine gewisse Selektion nach MalBgabe des Radius
der hydratisierten Ionen stattfinden, so daf3 beispielsweise die Kaliumionen leichter in
das Protoplasma aufgenommen werden als etwa die Na- oder gar die Li-Ionen (R.& J.
HoBER 1928; Brooxs 1930; COLLANDER 1930, 1939). Ein vielleicht nicht unbetricht-
licher Teil der Kationen wird jedoch nach LuNpeEGARDH auch gegen H-Ionen aus den
im Protoplasma gebildeten organischen Siduren getauscht. So wire dann sowohl sein
eigener Befund wie auch das von BuTLER (1953a) beim Studium des zeitlichen Verlaufes
der KCI-Aufnahme in Weizenwurzeln festgestellte nichtstéchiometrische Verhiltnis
K : Cl, das immer gréBer als eins war, in zwangloser Weise zu erkldren.

Demgemil3 ist dann also die Kationenaustauschrate nicht nur von der AuBen-
konzentration der beteiligten Kationen, sondern auch von der Reaktion des Proto-
plasmas und vom PH der AuBBenlésung abhingig.

_ Die bisher geschilderten Vorginge betrafen nur die Aufnahme der Ionen in das Protoplasma.
Uber die Einzelheiten des Weitertransportes derselben in die Vakuole sind die Ansichten mangels
direkter Beweise zwar ebenfalls noch geteilt, doch ist man sich im groB3en und ganzen darin einig,
daB dieser Vorgang durch Vermittlung von Ionencarriern erfolgt (BursTrOM 1953—55; OSTERHOUT
1952; BEckiNG 1956). Darunter versteht man ganz allgemein Plasmastrukturen mit z. T. hoch-
spezifischem Bindungsvermdégen fiir bestimmte Ionenarten (EpsTEIN 1956), die beim Transport
derselben eine Vehikelfunktion tibernehmen. In der Vakuole wird der Komplex Carrier-Ion entweder
enzymatisch gespalten (RumMmEL 1953; HEINZ 1955), oder die durch den pg-Unterschied Zytoplasma—
Vakuole bedingte Anderung der Dissoziationskonstante des Komplexes bewirkt die Freisetzung der
transportierten Ionen, deren Speicherung in der Vakuole also nach dieser Auffassung einen von
der Aufnahme in das Protoplasma getrennten Prozef3 darstellt.

Besonders die Mitochondrien scheinen in dieser Hinsicht von Bedeutung zu sein. Nach Unter-
suchungen von PrEssMaNN & Larpy (vgl. NETTER 1953) vermégen sie ndmlich vorwiegend K zu
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adsorbieren, welches seinerseits die Atmung der Mitochondrien beeinflufit. RoBERTSON (1956) ver-
mutet in den Mitochondrien sogar die Ionencarrier, doch bedarf diese Annahme noch experimenteller
Bestitigung., Dafl den Mitochondrien als den wichtigsten Triagern des Cytochrom- und des Cyclo-
phorase-Systems (vgl. ROBERTSON 1956; MILLERD 1956; Haas 1955, p. 220fl.) auch fiir den Ionen-
transport eine groB3e Bedeutung zukommt, wird heute kaum noch bezweifelt.

Die Abgabe von Ionen aus der Vakuole kann auf zwei Wegen erfolgen: Einmal ist
nach den von BurtLer (1953 c¢), RUsseLL et al. (1954, vgl. BUrRsTROM 1955) und Scort&
Havywarp (1955) erhaltenen Resultaten zu schlieBen, daBl ein — wenn auch nur
geringer — Teil der im Zellsaft gespeicherten Ionen nach Maf3gabe ihres KKonzen-
trationsgefélles die Vakuole durch passive Exodiffusion wieder verlafit.

Die Befunde von Scorr & Havywarp zwingen jedoch zu dem Schlufl, daf§ auch die
Tonenabgabe — wenigstens teilweise — auf aktivem Wege erfolgen kann. Diese Autoren
fanden namlich bei Ulva, dal unter normalen Verhiltnissen Kalium aktiv gespeichert
wird, wihrend Na auf metabolischem Wege abgegeben wird. Im Dunkeln und nach
Zugabe von Jodessigsdure wurden dagegen durch Ausschaltung der aktiven Mechanismen
die Prozesse umgekehrt, so daf} jetzt gemifl dem Konzentrationsgefdlle dieser Ionen
K die Zelle verlie3, wiahrend Na* eindrang. Es sei in diesem Zusammenhange daran
erinnert, daf3 auch bei ganz anderen Objekten, ndmlich den Muskelzellen und den
Erythrozyten eine aktive Speicherung von K bei gleichzeitiger metabolischer Abgabe
von Na* festgestellt wurde, so daf3 angenommen werden darf, daB solche Vorginge
allgemeinere Verbreitung besitzen als bisher bekannt ist (vgl. NETTER 1951, p. 285f.).

Nach dieser kurzen Schilderung einiger z. Zt. vieldiskutierter, wenn auch noch nicht
endgiiltig bewiesenen Vorstellungen vom Ablauf der Mineralstoffwechselprozesse pflanz-
licher Zellen soll nun gepriift werden, wie sich die Ergebnisse unserer kryoskopischen
Untersuchungen in dieses Bild einfiigen und welche Deutung sie zulassen.

Die Cyanidempfindlichkeit der positiven Turgorregulation von Chaelomorpha linum
legt im Hinblick auf die Annahmen der LunpecArpHschen Theorie den Analogieschlufl
nahe, daf3 dieser Vorgang an eine atmungsabhingige Ionenaufnahme gebunden ist.
Von den Kationen des kiinstlichen Seewassers scheint — nach den Befunden der Ver-
suche mit K-freiem Seewasser zu urteilen — dem Kalium hierbei eine besondere Be-
deutung zuzukommen. Diese Sonderstellung mag durch die hohe Beweglichkeit bzw.
den relativ kleinen Radius des hydratisierten Kaliumions bedingt sein (vgl. NETTER
1951, pp. 122, 290), die es ihm ermdglichen, auf dem *’Poren’’-Wege rascherin das Plasma
zu gelangen als etwa das Natriumion (vgl. BRooks 1930). Trotzdem muf3 auch diesem
gemil3 den Ergebnissen der Zellsaftanalysen anderer Autoren eine gewisse Rolle bei
der Turgorsteigerung zuerkannt werden, zumal ja auch im K-freien Medium zunéchst
noch ein Anstieg der Regulationskurve beobachtet wurde.

In diesem Zusammenhange muf3 jedoch darauf hingewiesen werden, daf3 auch das
,,K-freie® kiinstliche Seewasser wegen der Verunreinigungen der p.a.-Substanzen gemif3
den Reinheitsforderungen f{iir diese Stoffe moglicherweise noch einen K-Gehalt von
ca. 19, des natiirlichen Seewassers hatte. Diese relativ zwar geringe Konzentration
mag zumindest unter den Verhiltnissen des Ruhestoffwechsels noch ausreichend sein,
die wahrscheinlich nur geringfiigigen Diffusionsverluste durch aktive Aufnahme wieder
wettzumachen. Diese Auffassung wird durch die Beobachtunggestiitzt, daf3 im ,,K-freien‘
isotonischen K.S.W. erst nach mehreren Tagen eine nur geringfiligige Turgorabnahme
zu verzeichnen war,

Eine weitere Maglichkeit zur Weutung der Wirkungsweise des Kaliums im Rahmen der positiven
Regulationsvorgédnge konnte in seiner mdglichen Rolle als Coferment gewisser fur den Ablauf der
Regulation bedeutsamer Enzyme gesehen werden. Hier wire in erster Linie an eine Beeinflussung
der Téatigkeit der Atmungsfermente zu denken, denn nach LUNDEGARDH ist eine gesteigerte Salz-
aufnahme an eine erhéhte Aktivitdt des Cytochromsystems gebunden. In diese Richtung weisen

die Befunde von PressMman & Larpy (vgl. NETTER 1953), die eine Steigerung der Mitochondrien-
atmung durch K- beobachteten.
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Gegen diese Deutung konnte vorgebracht werden, dal3 infelge der unterschiedlichen Aktivitat
der betreffenden Enzyme in Seewasser verschiedenen Salz- und damit auch verschiedenen K-Gehaltes
unterschiedliche Turgorwerte zu beobachten sein miifiten, was aber offensichtlich den Tatsachen
widerspreche. Dieser Einwand kann jedoch durch die Ergebnisse eines Versuches entkréftet werden,
der wegen zu starker Streuung der Einzelwerte nicht in dieser Arbeit mitgeteilt wurde. Dieser Versuch,
durch den der Turgorregulationsverlauf in hypertonischen Versuchslésungen gleicher Ionenstirke
aber verschiedenen K:-Gehaltes festgestellt werden sollte, liel immerhin so viel erkennen, daB bereits
bei einem K-Gehalt von etwa 109, des natiirlichen Seewassers die Turgorregulation einen normalen
Verlauf nahm. Die genauere biochemische Untersuchung dieser Verhiltnisse wiére vielleicht geeignet,
mehr Licht auf die tatsdchliche Rolle des Kaliums im Rahmen des Turgorregulationsgeschehens zu
werfen.

Problematisch bleibt bei dieser Betrachtungsweise allein die Beantwortung der Frage, warum nach
Ersatz des Kaliums durch NH;* die Regulation — im groflen und ganzen gesehen — keine Be-
eintrachtigung erfuhr. Es miiite dann ndmlich angenommen werden, dal Ammonium nicht nur
in osmotischer Hinsicht einen vollwertigen Ersatz fiir Kalium darstellt, sondern daf3 es auch seine
Rolle als Coenzym iibernehmen kann. Bei der zumeist hohen Spezifitit der Cofermentwirkungen
stéB3t diese Auffassung jedoch auf Schwierigkeiten, zumal das Ammonium im Plasma sehr rasch
abgebaut und in den Eiweillstoffwechsel einbezogen werden diirfte. Eine widerspruchsfreie Deutung
der Wirkungsweise des Kaliums 14Bt sich daher vorerst noch nicht geben.

Die Rolle des Kalziums wurde bereits im Anschluf3 an die oben beschriebenen Ver-
suche eingehend besprochen. Die Bedeutung dieses Ions fiir den normalen Ablauf der
Turgorregulation wurde dabei in erster Linie in seiner membranstabilisierenden Wirkung
gesehen. Mit den nach dieser Annahme zu erwartenden Resultaten stimmten die Ver-
suchsergebnisse gut tiberein. Damit soll jedoch nicht behauptet werden, daB3 sich die
Bedeutung des Kalziums in dieser Funktion erschopfe. Als Hinweis auf weitere mogliche
Reaktionen dieses Elementes im Rahmen der Mineralstoffwechselvorgidnge konnte z. B.
die Beobachtung gedeutet werden, daf3 ein vollwertiger Ersatz dieses Ions durch Sr*
auf die Dauer nicht mdéglich ist. Fiir eine eingehendere Diskussion solcher Moglichkeiten
bieten jedoch unsere Befunde keine hinreichende Grundlage.

Das Natrium scheint bei der Turgorregulation keine spezifische Wirkung auszutiben.
Die Substitution dieses Ions durch K* bzw. Li* hatte jedenfalls keine negativen Riick-
wirkungen auf den Regulationsverlauf. Wenn auch an Versuchsmaterial aus Na'-freiem
Seewasser mit Kalium als Ersatzion nach lingerem Aufenthalt in diesem Milieu Schiaden
beobachtet wurden, so darf darin noch nicht ohne weiteres eine Natriummangelwirkung
gesehen werden. Es konnte sich dabei ndmlich ebensogut um die Folge einer durch den
abnorm hohen Kaliumgehalt verursachten Giftwirkung handeln.

Die negative Regulation wurde — nach den bisher vorliegenden Ergebnissen —
durch KCN nicht verhindert. Auch die GréBe des Turgors erfuhr nach Ubertragung
des Versuchsmaterials in isotonische CN’-haltige K.S.W.-Losungen keine Beeintrichti-
gung. Daraus ergibt sich, daf3 die negative Regulation offenbar nicht aktiv, jedenfalls
nicht unter Beteiligung der Atmung erfolgt. Ebensowenig diirfte jedoch die bloBle
Aufrechterhaltung des Turgors an die volle Aktivitidt des Cytochromsystems gebunden
sein, da in diesem Falle eine Abnahme im isotonischen CN’-haltigen Medium hitte
beobachtet werden miissen. Vielleicht findet in der Ruhe nur eine Art nicht-CN’-
empfindlicher ,,Grundatmung‘* statt, die nicht mit der Salzaufnahme in Verbindung
steht. Die Aktivierung resp. Inaktivierung des Cytochromsystems oder eines anderen,
dem Ionentransport dienenden Mechanismus mii3te dann aber durch andere Ursachen
als durch die Konzentration der AuBlenlésung bzw. gewisser lonen derselben ausgelost
werden.

Demgemil3 sehe ich nur eine Moglichkeit, das Zustandekommen des Turgors und
die zu seiner Aufrechterhaltung erferderlichen Regulationsvorginge zu erkliaren und

mit den auslosenden Faktoren, vor allen Dingen also der Anderung des Salzgehaltes,
in sinnvollen Zusammenhang zu bringen.
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Die erste Folge einer durch Salzgehaltsinderung im AuBBenmedium erzeugten hydro-
motorischen Potentialdifferenz (= ,,aktiven Saugkraft’) (beziiglich einer neuen Ter-
minologie der osmotischen Zustandsgroflen vgl. ICESSELER 1957) besteht, wie dieser
Terminus besagt, in einer Verschiebung von Wasser, die ihrerseits eine Anderung der
Druckbelastung des Protoplasmas bedingt. Dieser Vorgang muf3 ganz zwangsldufig
auch iiber eine Anderung der Reaktionsgleichgewichte zu einer Beeinflussung der Fein-
struktur des letzteren fithren. Da sich nun ,,... der Chemismus der Zelle in entscheiden-
der Abhingigkeit von dem Feinbau der Reaktionsorte vollzieht ... (NETTER 1951,
p- 273), konnte man in einer solchen druckbedingten Strukturdnderung die Ursache
fir die Auslésung der Regulationsvorgidnge suchen. Druckabnahme miifite dann etwa
zu einer Atmungssteigerung und damit verbundener vermehrter Salzaufnahme fithren,
welche der Grofle der durch Salzgehaltsdnderung des Aulenmediums herbeigefiihrten
Turgorabnahme proportional ist und demgemif3 die Wiederherstellung des Ausgangs-
zustandes garantiert. Umgekehrt koénnten unter diesen Umstdnden durch Turgor-
steigerung infolge Herabsetzung des Salzgehaltes Vorgédnge ausgelost werden, die ent-
weder zu einer Erhoéhung der physikalischen Permeabilitidt fithren oder aktive Me-
chanismen in Gang setzen, welche die Abgabe von osmotisch wirksamen Substanzen
aus der Vakuole herbeifiihren. Fiir die Realisierung der letzteren Moglichkeit lieferten
jedoch die Versuchsergebnisse keine Anhaltspunkte.

Inwieweit nun diese unter Beriicksichtigung der Befunde anderer Autoren gegebene
Deutung der kryoskopischen MefBresultate die wirklichen Vorginge der Turgorregulation
richtig beschreibt, kann nur durch eingehendere biochemische Untersuchungen fest-
gestellt werden, ,,... denn die Frage miindet in die allgemeinere nach den Beziehungen
von Struktur und physiologischer Funktion ein, die heute mehr und mehr als Wechsel-
wirkungen beider Gréflen erkannt werden* (FiscHER 1956, p. 740).

7. Zusammenfassung

1. Der Turgor der Zellen von Ghaetomorpha linum ist bei physiologisch einheitlichem
Material gleicher Herkunft — ceteris paribus — in gewissen, durch individuelle Schwan-
kungen bedingten Grenzen als konstant zu betrachten.

2. Die Turgorregulation erfolgt in kiinstlichem Seewasser der angegebenen Zusammen-
setzung in der gleichen Weise wie im normalen Milieu.

3. Bei Kaliummangel in der AuBenlésung und gleichzeitiger hoher Belastung des
Regulationsmechanismus durch Ubertragung der Algen in ein gegeniiber dem Kultur-
medium stark hypertonisches Medium findet anfangs noch eine Erhéhung des osmotischen
Zellsaftpotentials statt. Der Turgor steigt dabei bis auf etwa 309, des Ausgangswertes
an. Dann setzt jedoch eine riickldufige Phase ein, die zum Potentialausgleich fithrt und
als Zeichen irreversibler Schidigungen betrachtet werden muf. Wird dagegen Zell-
material in isotonisches K'-freies Seewasser tibertragen, so ist erst nach mehreren Tagen
eine geringfiigige Turgorabnahme feststellbar,

4. Kalziummangel in der Auflenlésung verursacht in jedem Falle letale Schadigungen,
die einen volligen Turgorverlust zur Folge haben und von stark destruktiven Verdnde-
rungen der Zellmembranen begleitet sind.

5. Kalium kann hinsichtlich seiner Wirkungen auf den Regulationsablauf weitgehend
durch Ammonium ersetzt werden, wihrend die bei Kalziummangel beobachteten
Schédden nicht auftreten, wenn Strontium in der Auflenlésung zugegen ist. Ein physio-

logisch vollwertiger Ersatz von IK* durch NH,* bzw. von Ca* durch Sr'* ist auf die
Dauer jedoch nicht méglich.
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6. Natrium kann durch Kalium vortibergehend substituiert werden. Die Regulation
erfolgt in einem solchen Milieu zunichst normal. Nach einigen Tagen tritt jedoch
rascher Turgorverlust ein. Die Zellen zeigen dabei Schadbilder, die an Krampfplasmolyse
erinnern. In kiinstlichem Seewasser, dessen Natrium so weit wie méglich durch Lithium
ersetzt wurde, verlduft die Turgorregulation normal. Auch nach lingerem Aufenthalt
in solchem Milieu zeigt das Material noch ein véllig gesundes Aussehen,

7. KCN hemmt die positive Regulation zu mindestens 60%,. An den positiven Regula-
tionsvorgdngen sind also offenbar eisenhaltige Atmungsfermente in starkem MaQe
beteiligt, wihrend die negative Regulation durch KCN nicht merklich beeintrichtigt
wird. Eine atmungsabhingige Stoffabgabe aus der Vakuole findet dabei offenbar nicht
statt, Im isotonischen Medium bewirkt KCN keine merkliche Turgorabnahme. Die
bloBe Aufrechterhaltung des normalen Turgors scheint also nicht im merklichen Umfange
an akrive Vorginge gekntipft zu sein.

8. Aus den experimentellen Befunden wird geschlossen, daf3 die Turgorregulations-
vorgdnge durch druckbedingte Verschiebungen der chemischen Gleichgewichte bzw.
durch Anderungen der Feinstruktur des Protoplasmas ausgelost werden. Die dabei in
Gang gesetzten Mechanismen bleiben so lange aktiv, bis der Normalturgor wieder
erreicht ist. Es wird angenommen, daf3 bei der positiven Regulation hauptsichlich K-
aktiv in der Vakuole gespeichert wird, wihrend die negative Regulation vorwiegend
durch diosmotischen Substanzverlust nach Erhohung der physikalischen Permeabilitit
durch ibernormalen Turgor erfolgt.
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