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Aus dem Institut fiir Meereskunde der Universitat Kiel

Der Einflu3 der Temperatur auf die Salzgehaltstoleranz und
Osmoregulation von Nereis diversicolor O. F. MUELL")

von KurRT HOHENDORF

Zusammenfassung: Der experimentell ermittelte maximale Salzgehaltstoleranzbereich betrigt
fiir Exemplare aus Brackwasser von 15y, S (Kieler Forde) bei 1°C etwa 1 bis 55%/¢, S, bei 10°C hartes
SiiBwasser bis 55°/4, S, bei 20°C etwa 0,5 bis 50°/,, S. Die Kombination von niedrigem Salzgehalt mit
Temperaturen um den Gefrierpunkt (unter 0,5°C) hat letale Wirkung. — Nach Voradaptation an die
Versuchstemperaturen bzw. an den Versuchssalzgehalt ist die Toleranz der kritischen Grenzkonzen-
trationen gesteigert, insbesondere unter nichtoptimalen Temperaturbedingungen. — Die Uberlebens-
fdhigkeit in salzarmem Brackwasser (unter 2%/, S) ist am gréBten, wenn dieses etwa die gleiche Alka-
linitdt wie normales Ostseewasser hat. Wesentlich niedrigere und hohere Alkalinititswerte setzen die
Uberlebensfihigkeit in diesem Salzgehaltsbereich herab.

WNereis diversicolor besitzt in Brackwasser unter 15°/4,S eine hypertonische Osmoregulation; in héheren
Konzentrationen besteht passive osmotische Angleichung. Die Osmoregulation ist im wesentlichen
eine Elektrolytregulation. Der maximale osmoregulatorische Effekt wird in Aulenmedien mit 0,5 bis
2%9o S erreicht.  Die interne osmotische Minimalkonzentration ist anscheinend artspezifisch und ent-
spricht einem Wert von etwa 7,0 bis 7,5%/o S. — Der Gehalt an organischen Substanzen in der Célom-
fliissigkeit entspricht bei Individuen in salzarmem Brackwasser einem Aquivalentwert von 0,55%/4, S,
der bei Meerwasserexemplaren bis auf 1,2%/y, S steigt. — Bie osmoregulatorische Anpassung an salz-
armes Brackwasser dauert bei 1°C etwa 7 Tage, bei 5° C etwa 4 Tage, bei 10°C etwa 2,5 Tage und bei
20°C etwa 1 Tag.  Die osmoregulatorische Leistung beginnt abzufallen und schlieBlich zu versagen
bei 1°C in 2%y, S, bei 5°C in 194 S, bei 10°C in Siilwasser und bei 20°C in 0,5—1°(,, S. — Die
osmotische Innenkonzentration ist in salzarmem Brackwasser am groB3ten, wenn dessen Alkalinitéit
etwa der von normalem Ostseewasser entspricht.

The influence of temperature on the salinity tolerance and the osmoregulatien of Nereis
diversicolor 0.F. MUELL. (Summary): The experimentally determined maximal range of salinity
tolerance for brackish water specimens (from the Kieler Forde, salinity c. 15%/4,) is about 1—559, at
1° Cels., hard freshwater to 55°/4, at 10°Cels and 0,5—509/y, at 20°Cels. The combination of low
salinity with temperatures near the freezing-point (below 0,5° Cels.) has a lethal effect on the animals.—
After preceding adaptation to the experimental temperatures resp. to the experimental salinity the
tolerance of critical limiting concentrations is increased, especially at non-optimal temperature condi-
tions. — Resistance in diluted brackish water (below a salinity of 29/y,) is best, when the latter has
about the same alkalinity as normal Baltic water, Considerably higher as well as lower alkalinity values
diminish the resistance in that range of salinity. —

WNereis diversicolor has a hypertonic osmoregulation in brackish water below a salinity of 15%4,; in
higher concentrations there is a passive osmotic adjustment. The osmoregulation essentially is an
electrolyte regulation. The maximal osmoregulatory effect is obtained in a salinity medium between
0.5 and 2%y,  The internal osmotic minimal concentration seems to be specific and corresponds to
an equivalent salinity value of 7.0 to 7.5°/y. — The amount of organic substances in the coelomic
fluid of animals of oligohaline brackish water corresponds to an equivalent salinity value of 0.55%/4, in
seawater animals it reaches an equivalent value of 1,29/,  The osmoregulatory adaptation to diluted
brackish water takes about 7 days at 1°Cels., 4 days at 5°Cels., 2.5 days at 10°Cels. and about 1 day
at 20°Cels.  The osmoregulatory capacity begins to decrease and finally to collapse in a salinity of
29/40 at 1°Cels., in 19/, at 5°Cels, in freshwater at 10° Cels, and in 0.5—1°/, at 20°Cels.  In diluted
brackish water the internal osmotic concentration is at its highest when the alkalinity approximately
amounts to that of normal Baltic water.

1) Gekiirzte Dissertation des Verfassers (Kiel, Phil. Fak. 1963).
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I. Einleitung

Die 6kologisch und geographisch weit verbreitete Polychaeten-Familie der Nereidae
eignet sich vorziiglich fir vergleichende Studien auf dem Gebiet der physiologischen
Okologie. Insbesondere hat sich fiir Untersuchungen der Salzgehaltstoleranz und Osmo-
regulation die an den Atlantikkiisten Nordwest-Europas, Nordamerikas und in zahl-
reichen Nebenmeeren sehr hiufige Art Nereis diversicolor O. F. MUgLL. bewéhrt (ScHLIE-
PER 1929, BEaDLE 1937, Pora et Rosca 1944, 1952, Boguckr 1954, SmitH 1955 b, JORGEN-
seEN and DALEs 1957). Dieser extrem euryhaline Polychaet besiedelt ausgesprochen marine
Gebiete, typische Brackwasserareale und Miindungsgebiete mit Salzgehalten bis weit
unter 1°/4, (HEINEN 1911, PERCIVAL 1929, VALIKANGAS 1933, REMANE 1940, BASSINDALE
1943, Exman 1953, Smita 1955a, 1956). Ein abweichendes Verbreitungsverhalten zeigt
Nereis diversicolor jedoch in der nordostlichen Ostsee, im Bottnischen und Finnischen
Meerbusen, wo sie in den ausgesiiflteren Teilen nicht mehr vorkommt und innerhalb der
charakteristischen Brackwasserfauna als erste Art ausfillt, Ihre 6kologische Verbreitungs-
grenze liegt dort bereits bei einem mittleren Sommersalzgehalt von 49/,, (VALIKANGAS
1933, SecersTRALE 1933, Smita 1955a). In der westlichen Ostsee dagegen, z. B. im
Isefjord (Didnemark) mit einem durchschnittlichen Salzgehalt von 209/, ist M. diversi-
color  genauso wie in den britischen Miindungsgebieten — vorwiegend in den Bereichen
mit dem geringsten Salzgehalt, den FluBmiindungen, anzutreffen und dringt weiter als
alle marinen Begleitformen ins StiBwasser vor (SmitH 1955a, 1956, JORGENSEN and
Dares 1957). Auf Grund der hydrographischen Bedingungen in der Bucht von Tvér-
minne kam SmiTH (1955a) zu dem SchluB3, daB3 der begrenzende Faktor fiir V. diversicolor
an der finnischen Kiiste nicht der Salzgehalt wihrend der Sommermonate sein kann,
sondern der stark reduzierte Salzgehalt in Verbindung mit Temperaturen um den Ge-
frierpunkt zur Zeit der Frithjahrsschneeschmelze. SEGERSTRALE (1951) hat im Finnischen
Meerbusen Salzgehaltsreduktionen auf weniger als 509, des Jahresmittels festgestellt,
die fast jihrlich fiir einige Zeit, vorwiegend in den Monaten Februar bis Mai, auftreten.
Die Temperaturen des Kiisten- und Oberflichenwassers im Bottnischen und Finnischen
Meerbusen sinken in den kiltesten Monaten (Januar bis April) regelmiBig fiir einige
Wochen unter den Gefrierpunkt auf —0,2° bis —0,3°C und sogar noch tiefer. In dieser
Zeit sind die Salinititsverhiltnisse annihernd normal, d. h. der Salzgehalt nimmt von
7940 in den duBeren Teilen kontinuierlich bis auf ca. 3%/ im Buchtinneren ab (bei
Tvirminne 5,0 bis 5,594 S). Aber wihrend der sich anschlieBenden Schnee- und Eis-
schmelze werden in den inneren Teilen der Meerbusen fiir einige Tage oder Wochen im
flachen Wasser Salzgehaltswerte von unter 0,5°/4, gelegentlich sogar unter 0,10y, regi-
striert, wobei die Temperaturen noch um den Nullpunkt oder nur wenig dariiber liegen
(GranquisT 1938, 1954, KoroLEFF 1959).

Das Ziel der vorliegenden Arbeit ist nun, den Einflull der Temperatur auf die Salz-
gehaltstoleranz und auf die Osmoregulation von Nereis diversicolor O. F. MUELL. zu
analysieren und damit einen Beitrag zur experimentellen Physiologischen Okologie
(vgl. KinNE 1957) dieser Art und zum Problem der Einwanderung mariner Organismen
in sehr salzarmes Brackwasser und in StiBwasser zu leisten (vgl. ScHLIEPER 1931). AuBer-
dem soll die Frage untersucht werden, in welchem Umfang auch organische Substanzen
in der Korperflissigkeit von N, diversicolor osmotisch wirksam sind und einen Anteil zur
Aufrechterhaltung des osmotischen Druckes liefern. Zu diesem Zweck ist die Konzen-
tration der Losungen jeweils auf zweierlei Weise ermittelt worden, einerseits mit der
kryoskopischen Methode, die zur Bestimmung der osmotisch aktiven Gesamtkonzen-
tration dient, und andererseits durch Messung der elektrischen Leitfdhigkeit, bei der ledig-
lich der Elektrolytgehalt erfaBt wird. Es wird ein nach modernen Gesichtspunkten neu
entwickeltes und verbessertes Laboratoriumsgerit fiir die Mikrokryoskopie beschrieben,
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dessen Bedienung unter Wahrung einer hohen Mefigenauigkeit sehr bequem ist. Fiir die
Leitfahigkeitsbestimmung wird ebenfalls eine Mikromethode angegeben.

Fiur die Anregung zu dieser Arbeit, das stidndige Interesse und die vielseitige Hilfe bel
ihrer Durchfithrung bin ich meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. C. Schlieper,
zu groflem Dank verpflichtet. Ebenso danke ich der Deutschen Forschungsgemeinschaft
und der Studienstiftung des deutschen Volkes fiir die finanzielle Unterstiitzung, ferner
Herrn K. Bach fiir die technische Hilfe bei der Entwicklung der mikrokryoskopischen
Apparatur sowie der Besatzung des F. K. ,,Hermann Wattenberg* fiir die Beschaffung
des Tiermaterials.

II. Material und Methoden

A. Herkunft und Halterung des Tiermaterials

Die Versuchstiere stammten aus der Kieler Férde bei Laboe, wo Nereis diversicolor den
kiistennahen und gelegentlich trockenliegenden Sandschlick wéhrend des ganzen Jahres
in grofler Zahl besiedelt. Die in sclbstgebauten Rohren dicht unter der Oberflache des
Schlickbodens befindlichen Wiirmer wurden in knietiefem Wasser mit einem Spaten
oder einer Steingabel ausgegraben. Der Salzgehalt in der Kieler Forde variiert wegen des
hohen West-Ost-Gradienten je nach der Windrichtung auflerordentlich stark, in den ver-
gangenen Jahren beim Feuerschiff ,,Kiel*“ z. B. zwischen 9 und 23°/,, (Monatsmittel
12,0—19,5%/4 S, vgl. Tab. 1, ferner KANDLER 1959). Die Wassertemperatur schwankt
zwischen 0°C in den Monaten Februar/Mirz und 21°C im Juli/August (Monatsmittel
0,5 bis 19,5°C). Das Wasser am Fundort der Versuchstiere wies wegen der geringen
Wassertiefe noch weseutlich groBere Salinitéts- und Temperaturschwankungen auf. Bei
anhaltenden Siidweststiirmen sank der Salzgehalt gelegentlich sogar unter 50/,,.

Fiur die Versuche wurden nur unverletzte und normale Individuen von etwa 4—12 cm
Linge verwendet. Die Versuchstiere galten als ,,normal®, wenn sie in der Lage waren,
sich im Sand einzugraben und auf mechanische Reize spontan zu reagieren. Dieser Test
auf ,,Normalitit“ wurde auch in den Resistenzversuchen angewandt.

Die Tiere wurden bis zum Versuchsbeginn in einem Stufenbecken des Instituts-
aquariums aufbewahrt, das flieBendes, gut durchliiftetes und filtriertes Ostseewasser von
15—20°/9, S enthielt. Die Wassertemperatur schwankte je nach der Jahreszeit zwischen
9° und 17°C. Der Boden des Beckens war mit einer mehrere cm hohen Sandschicht be-
deckt,in die sich die Wiirmer sofort nach dem Einsetzen eingruben. Bei lingerer Aufbe-
wahrung vor dem Versuchsbeginn wurden die Tiere mit dem Fischfutter ,,Vitawil*“ und
Miesmuschelfleisch gefiittert. Unter diesen Aquariumsbedingungen zeigte WN. diversicolor
ein normales Verhalten, pflanzte sich fort und konnte ohne Miihe ein Jahr und lidnger
gehalten werden.

B. Methoden

l. Methodik der Resistenzversuche

Vor Beginn der Versuche wurden die Wiirmer sorgfiltig tiberpriift, so daB3 nur véllig
intakte Versuchstiere zur Verwendung kamen. Die Salzgehaltstoleranz von N. diversi-
color wurde untersucht, indem die Wiirmer in Versuchsmedien verschiedener Konzen-
tration (Aqua dest., Leitungswasser, 0,5—3/4, S bzw. 30—600/y, S) tiberfithrt und auf
Grund téglicher Beobachtung die Anzahl {iberlebender Individuen nach 10 Tagen, in
einigen Fillen auch nach mehrwochiger Versuchsdauer, festgestellt wurde. Der Uber-
fithrung von Versuchstieren in die konzentrierten Medien ging meist eine 3- bis 4-tigige
Anpassung an 30°/,, S voraus. Als Versuchsbehélter dienten abgedeckte Kunststofi-
schalen (19X 19%6 cm) mit einer diitnnen Schicht von ausgewaschenem Seesand und
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Tabelle 1. Salzgehalt und Temperatur des Oberflichenwassers der Kieler
AuBlenforde. Monatsmittel und Extremwerte der Jahre 1958—1961 aus
tiglichen MeBwerten bei Feuerschiff ;,Kiel** (Deutsch. Hydrogr. Insti-
tut, Hamburg)

1960

1958 1959 1961
Monat Min, Med. Max.| Min. Med. Max. | Min. Med. Max. | Min. Med. Max.
Salzgehalt in 9/
Januar . 14,7 17,0 17,6 | 17,6 18,3 19,1 | 17,1 17,9 19,1 | 17,2 18,8 20,0
Februar 14,7 16,7 17,3 | 12,7 17,4 18,9 @ 19,1 19,5 19,8 | 17,0 17,6 18,6
Miirz 12,1 15,0 16,8 | 14,2 16,4 18,2 158 18,2 19,8 | 14,9 18,5 21,0
April 10,7 12,2 14,5 | 14,1 15,2 17,3 | 15,0 16,6 18,0 | 13,4 18,6 21,9
Mai . 12,5 13,6 14,2 | 9,0 12,6 14,9 | 12,3 156 18,7 | 10,7 12,9 16,0
Juni | 10,0 12,0 13,9 | 12,4 13,9 17,0 | 12,9 14,8 16,9 | 10,4 13,2 14,6
Juli 10,2 12,3 14,1 | 11,2 152 16,2 10,4 17,3 19,1 | 14,0 152 15,9
August . 13,7 14,8 15,7 | 11,7 13,1 154 | 10,3 13,4 16,6 | 14,2 152 16,0
September 11,1 12,8 14,5 | 11,7 13,8 15,5 | 10,5 14,4 19,5 | 11,3 14,2 16,4
Oktober 13,2 14,8 16,5 | 155 17,9 19,5 | 12,2 13,8 154 @ 11,4 13,7 153
November 9,2 152 18,3 | 17,1 17,7 18,2 | 13,6 14,0 14,8 | 150 16,7 18,4
Dezember 14,2 16,8 18,0 | 16,8 17,4 18,1 | 14,3 17,0 18,6 | 18,1 19,1 20,5
Jahresmittel 14,4 15,7 16,1 16,1
f Temperatur in°C
Januar . 0,9 2,1 3,5 1,5 2,9 5,1 ‘ 0,9 2,4 4,4 0,6 2,9 4,8
Februar G0 L1 19| LL LS 21] 00 05 12| L5 23 33
Mirz 00 04 0,8 ]| 20 2,7 44 04 1,2 20| 32 44 59
April 0,6 30 53| 42 61 82| 1,9 40 65| 45 69 88
Mai . 5,7 7,7 10,3 | 8,0 10,2 13,5 | 6,5 9,2 12,8 | 88 10,8 12,3
Juni . 11,0 13,2 17,2 | 13,2 14,8 16,0 | 12,6 150 17,1 | 12,0 154 16,7
Juli 14,4 16,1 17,1 | 159 18,2 20,8 | 13,3 153 18,0 | 15,2 159 17,0
August . 15,5 16,3 16,7 | 17,9 19,6 20,3 | 16,2 17,1 18,0 | 15,6 16,0 16,7
September 15,0 16,0 16,8 | 14,8 17,1 18,3 | 13,1 153 16,9 | 14,7 158 17,3
Oktober 10,7 13,1 15,0 | 10,5 12,9 14,8 | 10,2 11,9 13,8 | 11,0 12,9 15,2
November 6,5 8,4 10,7 | 65 8,5 10,5 | 7,0 84 10,2 | 6,5 8,8 11,1
Dezember . . .| 4,6 54 68| 39 47 69| 3,7 51 7,1 | 1,0 45 72
Jahresmittel i 8,6 9,9 } 8,8 9,7

Anm.: unterstrichen: jeweiliges Kolonnen-Maximum

unterstrichelt: jeweiliges Kolonnen-Minimum

ca. 750 ccm Versuchswasser, in die jeweils 10 Individuen gesetzt wurden
Wasserstand von 1,5—2 cm war eine besondere Beliiftung nicht notwendig; das Wasser
wurde je nach Bedarf alle 3—5 Tage gewechselt. Abgestorbene und stark verletzte Tiere
wurden bei der mehrmaligen tédglichen Kontrolle sofort entfernt.

. Bei einem

Die Untersuchung des Temperatureinflusses auf die Salzgehaltstoleranz erfolgte in
temperaturkonstanten Raumen bei 1—2°, 5°, 10—12° und 20°C bei verschiedenartiger
Voradaptation der Versuchstiere.
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Die Versuchskonzentrationen von 0,5—3%/4 S wurden durch Verdiinnen von Ostsee-
wasser mit Aqua dest., Leitungswasser bzw. einem Gemisch aus beiden im Verhaltnis
2 : 1 hergestellt, die Konzentrationen von 30 bis 60°/4y S durch Aufsalzen von Ostsee-
wasser mit Bisumer Meersalz.

2. Methodik der kryoskopischen Bestimmungen

Das von DruckER und ScHREINER (1913) entwickelte und fiir physiologische Unter-
suchungen zuerst von FrirscHE (1916) angewandte Prinzip der Mikrokryoskopie be-
steht darin, die in diitnnen Glaskapillaren zwischen Paraffinol eingebetteten und bei sehr
tiefer Temperatur eingefrorenen Proben in einem Flussigkeitsbad durch langsames Er-
wirmen aufzutauen und ihren genauen Schmelzpunkt durch Beobachtung mit einem
Mikroskop festzustellen. Die beim Verschwinden des letzten Eiskristalls abgelesene Bad-
temperatur entspricht der Gefrierpunktserniedrigung der untersuchten Probe. Mit dieser
Methode haben Ramsay (1949), Harciray etal. (1951), KINNE (1952), KESSELER (1958)
und Fricer (1960) Proben mit Volumina von 10-2—10-% mm? (10—0,1 ) untersucht.
Harcrray et al. verfeinerten das Verfahren durch die Beobachtung der schmelzenden
Proben im polarisierten Licht, in welchem die Eiskristalle bei gekreuzten Polarisations-
filtern vor einem dunklen Hintergrund hell aufleuchten. Auf diese Weise lassen sich
auch die geringsten Spuren noch vorhandenen Eises leicht erkennen.

Die Brauchbarkeit und Exaktheit der mikrokryoskopischen Methode hidngt zur Haupt-
sache von der Losung des Heizproblems ab, da der Konzentrationsausgleich innerhalb
der Proben nur sehr langsam auf dem Diffusionswege erfolgen kann. AuBBerdem muf3 beim
Ablesen Temperaturgleichheit zwischen Probe, Bad und Thermometer gewéhrleistet sein
(vgl. hierzu KKEssELER 1958). Diein der vorliegenden Apparatur (vgl. Abb. 1) verwendete
elektrolytische Heizung arbeitet vollig tragheitslos und ist in Verbindung mit dem
duBeren Kiltemantel beliebig fein regulierbar (bis auf 0,01°C Temperaturanstieg in
3 min), bei Bedarf kann sogar wegen der vorhandenen Kéltereserve augenblicklich ein
Temperaturstillstand oder auch ein Temperaturabfall erreicht werden.  Kapillaren mit
einem lichten Durchmesser von 50—100 . und Probenlidngen von 200---400 . erwiesen
sich als zweckmiBig, so daf} sich Probenvolumina von 0,3—3 v ergaben.

Die Genauigkeit der benutzten mikrokryoskopischen Apparatur wurde mehrfach mit
verschiedenen sehr genau eingestellten Standardlésungen bei einer Thermometerablese-
genauigkeit von 0,005° C bestimmt. Ein Einflul der Kapillarstirke und Probenldnge war
bei entsprechend geringen Heizgeschwindigkeiten nicht festzustellen. Der prozentuale
Fehler der Methode erstreckte sich von 0,29, fiir 0,5-molare KCl-Losung tiber 0,9%,
fiir 0,1-molare bis schlieBlich 3%, fiir 0,01-molare Losung, wihrend der wahre Fehler in
°Ci im gesamten Bereich maximal + 0,005°C betrug.

3. Methodik der elektrischen Leitfahigkeitsbestimmungen

Auch fiir die Leitféhigkeitsmessung wurde eine Mikromethode entwickelt, da zur Ver-
meidung von zusitzlichen Fehlerquellen das Innenmedium unverdiinnt und fiir jedes
Versuchstier getrennt bestimmt werden sollte. Als Widerstandsbriicke diente ein Leit-
fahigkeitsmesser der Type LBR von WTW (Wissenschaftlich-Technische Werkstétten,
Weilheim/Obb.), der wahlweise mit den MeBfrequenzen von 50 Hz und 3000 Hz arbeitet
und sich mit Hilfe eines Phasenwinkelreglers tiber einen magischen Ficher sehr genau ab-

Legende zu der nebenstehenden Abbildung (Tafel 1)
Abb. 1: Seitenri}, Aufril}, @uerschnitt und Schaltskizze der mikrokryoskopischen Apparatur,
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Abb. 1 Schnittbilder des Mikrokryoskops und Schalfskizze
der dazugehérigen elektrischen Apparatur
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Tafel 1 (zu K. Hohendorf)



Abb.2 Mikrozelle mit Spritze und Versuchsanordnung zur Bestimmung
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Tafel 2 (zu K. Hohendorf)



gleichen 1483t. Die MeBgenauigkeit des Gerites betrdagt fiir den in sieben Bereiche auf-
geteilten MeBumfang (101 bis 10-8 Siemens) + 0,5—19%,. Durch die Umschaltméglich-
keit fiir direkte Ablesung in Siemens und Ohm kann man stets statt eines ungenaueren
Skalenanfangswertes einen genaueren Skalenendwert in der reziproken Mafleinheit be-
kommen.

Als LeitfihigkeitsmeBzelle  diente eine Mikro-Blutzelle mit Spritze fiir ein minimales
MeBvolumen von 30 mm3 (Sonderanfertigung von WTW, Weilheim/Obb.). Die Mef-
zelle (vgl. Abb. 2) besteht aus einer Glaskapillare K (innerer Durchmesser 1 mm), in die
in einem Abstand von ca. 30 mm zwei 7 mm lange zylindrische Platinelektroden P fest
eingefiigt sind. Auf das eine Ende der Glaskapillare ist ein V2A-Ansatz A, zum Auf-
stecken einer Injektionsnadel N gesetzt, auf das andere Ende ein Ansatz A; zum An-
schrauben einer Injektionsspritze S (Record Tuberkulin-Spritze, 1/, cm?) mit deren Hilfe
die Zelle gefiillt und gesdubert wird. Wegen der starken Temperaturabhingigkeit der
elektrischen Leitfdhigkeit ist die Zelle mit einem Thermostatenmantel M aus Glas mit
Zu- und Abfluflstutzen ausgeriistet. Zur Vermeidung kapazitiver Nebenschliisse wird
die Zelle nicht mit Wasser (DK = 80) temperiert, sondern mit Paraffinél (DK = 2,3),
das in einem 10-Liter-Gef43 mit Hilfe eines Thermomix IT (Braun, Melsungen) thermo-
statisch auf 25 40,05°C gehalten, durchmischt und i{iber Verbindungsschlduche in
den Thermostatenmantel gepumpt wird. Aus dem gemessenen Widerstand R (in Ohm)
bzw. dem gemessenen reziproken Widerstand oder Leitwert S (in Siemens) und der
Zellkonstanten k (ca.216 cm™) errechnet sich die spezifische Leitfihigkeit x (in Ohm™!
cm™ bzw.S cm™1) nach den Formelnx  k/R bzw.x = k - S. Im Folgenden wird x bei
25°C in der MaBeinheit 10~3 Siemens cm™! (abgekiirzt: mS = milli-Siemens) angegeben,

4. Probenentnahme

Zur Entnahme der Colomflussigkeit von M. diversicolor wird ein Exemplar auf eine um-
gekehrt liegende, mit Eis gefiillte Gefrierschale gebracht, die zur Entfernung des an-
haftenden AuBenmediums mit einer diinnen Lage sehr saugkriftigen Papiers belegt ist.
Durch die Abkiihlung ist der Wurm nach kurzer Zeit nahezu bewegungslos. Eine be-
sonders diinnwandig ausgezogene Sammelkapillare mit abgeschrigter Spitze wird seitlich
in den Wurm eingestochen und vorsichtig neben dem Darmkanal durch mehrere Septen
gefithrt. Durch wiederholtes Anstechen wird mittels eines Gummischlauchs die notwen-
dige Menge an Colomflussigkeit in die Sammelkapillare gesaugt. Eine Verletzung des
Darms ist nach Méglichkeit zu vermeiden. Probenfliissigkeit mit Darminhalt, der schon
an seiner gelbbraunen Firbung und 6ligen Konsistenz kenntlich ist, mul3 verworfen
werden. Gelangte bei meinen Experimenten ausnahmsweise etwas Darmfliissigkeit in die
Proben, wurde diese durch anomal hohe kryoskopische Werte und eine stark verringerte
elektrische Leitfihigkeit angezeigt. So ist wohl auch die erhohte osmotische Konzen-
tration der Versuchstiere von ScHLIEPER (1929) darauf zuriickzufithren, daB3 seine Proben
durch die Verwendung der gesamten abzentrifugierbaren Korperfliissigkeit den Darm-
inhalt enthielten, und nicht darauf, daB} ,,the osmotic regulatory mechanism of the
animals with which Schlieper worked was better developed as a result of continual
subjection to water of lower salinity‘‘, wie BEADLE (1937) meinte.

Die entnommene Korperflussigkeit gelangt in ein kleines Zentrifugengldschen und wird
anschlieBend 5 min bei 3000 U/min zentrifugiert, um die wihrend des ganzen Jahres vor-
handenen Oocyten und Coélompartikel abzusetzen. Von einem Tier durchschnittlicher

Legende zu der nebenstehenden Abbildung (Tafel 2)

Abb. 2: Schnittbild der Mikro-Blutzelle mit Spritze und Versuchsanordnung (schematisch) zur Be-
stimmung der elektrischen Leitfdhigkeit kleiner Flussigkeitsmengen (ca. 50 mm3).
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Linge (5—8 cm) erhilt man auf diese Weise 50—100 mm3 klare Clomfliissigkeit, die mit
Hilfe der Spritze und einer diinnen Injektionsnadel entnommen wird, zunéchst zur ein-
maligen oder besser zweimaligen Spiilung der Mikrozelle. Dazu geniigen jeweils etwa
20 mm?, die mehrfach in der Zelle hin und her bewegt werden. Nach der Leitfdhigkeits-
messung wird eine Glaskapillare fiir die kryoskopische Bestimmung mit 8—12 Proben
derselben Flissigkeit beschickt. — Zur Entfernung geringfiigiger Reste von Proben des
vorherigen Versuchstieres werden Mikrozelle, Spritze und Injektionsnadel nach jeder
Messung voneinander getrennt und jeder Teil fir sich mit einem Gummiball ausge-
blasen. Nach jeder Versuchsserie werden Zelle und Spritze griindlich mit destilliertem
Wasser gespiilt.

Gefrierpunkt und elektrische Leitfahigkeit von Innen- und Auflenmedium wurden
jeweils 1, 3 und 5 bzw. 7 Tage nach der Uberfiihrung der Versuchstiere in die Versuchs-
medien bestimmt, und zwar stets von 3 bis 4 Exemplaren. Die Abbildungen enthalten
dagegen nur die Konzentrationswerte nach 5- bzw. 7-tagiger Adaptationsdauer. Um die
gemessenen kryoskopischen und Leitfahigkeitswerte miteinander vergleichen zu kénnen,
sind die Ergebnisse umgerechnet auf die dquivalenten Salzgehaltswerte von Meerwasser
(vgl. Tab. 2) und die Mafistibe fiir die Gefrierpunktserniedrigung A°G und die spezi-
fische Leitfdhigkeit %o (in mSiemens cm™) der Abbildungen einheitlich bezogen auf die
entsprechenden Salzgehaltswerte von isotonischem Meerwasser.

Tabelle 2. Beziehungen zwischen Salzgehalt, Gefrierpunktserniedrigung
und elektrischer Leitfdhigkeit des Meerwassers (verdndert nach Krijm-
MEL 1907, THomas et al. 1934, Brin et al. 1935)

s

S | A %25 S A %25
%00 °C mS cm™! Yoo °C mS cm™!
1 0,055 1,835 21 1,129 33,50
2 0,108 3,63 22 1,184 34,95
3 0,161 5,39 23 1,239 36,39
4 0,214 7,125 24 1,294 37,81
5 0,267 8,83 L 25 1,349 39,23
6 0,320 10,51 26 1,405 40,64
7 0,373 12,16 27 1,460 42,04
8 0,427 13,78 28 1,516 43,44
9 0,480 15,38 29 1,572 44,83
10 ‘ 0,534 1 16,97 30 1,627 46,21
11 0,587 ‘ 18,55 31 1,683 47,58
12 0,640 | 20,11 32 1,740 48,05
13 ‘ 0,694 21,65 33 1,797 50,31
14 0,748 23,17 ‘ 34 1,853 51,66
15 0,802 24,68 35 1,910 53,01
16 0,856 26,18 36 ‘ 1,967 54,35
17 0,910 27,67 37 2,024 55,69
18 | 0,965 29,14 38 } 2,081 ! 57,02
19 | 1,019 30,60 39 | 2,138 | 58,34
20 | 1,074 32,05 40 2,196 59,66

III. Ergebnisse
A. Untersuchungen zur Salzgehaltstoleranz

l1.Der Temperatureinflufl

Der Bereich der Salzgehaltstoleranz von Nereis diversicolor wurde experimentell in
10-tdgigen Resistenzversuchen ermittelt. Als letal galten diejenigen Konzentrationen, in
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denen mehr als 509, der Versuchstiere abgestorben waren. Dabei ergab sich,daBl W.
diversicolor aus der Kieler Forde stark euryhalin ist. Die Verdiinnungstoleranz reicht bis
hinunter zu SiiBwasser, wahrend die Toleranzgrenze im hyperhalinen Bereich (>400/4,S)
tiber 50°/4, S liegt. Diese Art vertrigt eine starke AussiiBung bzw. Konzentration des
AuBenmediums am besten bei 10—12°C, weniger gut bei 1—2°C und 20°C (vgl.
Abb. 3).Die etwas hohere Anzahl iiberlebender Individuen bei 1—2°C in 50 und 60°/4 S
resultierte wahrscheinlich nur aus einem langsameren Absterben der Versuchstiere bei
der tiefen Temperatur. Die Salzgehaltstoleranz in den kritischen Grenzkonzentra-
tionen nimmt bei unteroptimalen und iiberoptimalen Temperaturen ab.

Die Verdiinnungstoleranz in extrem ausgesiiBtem Brackwasser wird durch sehr tiefe
Temperaturen erheblich reduziert. Bei 1—2°C war der Prozentsatz an {iberlebenden
Individuen in Leitungswasser und in 0,5°/q, S wesentlich, in 1°/4, S etwas geringer als
bei 20°C. Besser wurden diese Medien bei 5°C und vor allem bei 10—15°C vertragen.
(vgl. Tab. 3 und Abb. 3). Auch in langfristigen Experimenten konnte diese Tendenz
wiederholt bestitigt werden (vgl. Tab. 4). Bei 10—20°C ist N. diversicolor in salzarmem
Brackwasser oberhalb von 0,59/, S offenbar unbegrenzt lebensfahig, wahrend bei 1°C
erst Salzgehalte von mehr als 29/y, S von fast allen Tieren vertragen werden. In Leitungs-
wasser wurde stets eine hohe Sterblichkeit verzeichnet, aber auch in diesem Medium
lebten einige Individuen bei 10°C und 20° C langer als 40 Tage. Es ist zu erwarten, dal3
bei optimalen Temperaturen und allméhlicher, stufenweiser Adaptation an den geringen
Salzgehalt besonders resistente Individuen noch wesentlich linger im SiiBwasser lebens-
fahig sind.

Von groBer Bedeutung fiir die Uberlebensfahigkeit von . diversicolor in sehr salz-
armem Brackwasser bei extrem tiefen Temperaturen ist eine allméhliche Anpassung an
diese Temperaturen, da die durch direkte Uberfithrung hervorgerufene Schockwirkung
offenbar eine Verminderung der Resistenz bewirkt. So waren nach langsamer Reduktion
der Wassertemperatur bei 0—1°C in Leitungswasser zwar ebenfalls simtliche Wiirmer
nach 10 Tagen abgestorben, in 0,5°/4, S aber erst nach 40 Tagen und in 1°/4, S {iberlebten
sogar 25%, der Tiere. Ganz besonders wurde die Verdiinnungstoleranz eingeschrankt, so-
bald die Temperatur unter 0,5°C sank. Wenn die Temperatur in Gefrierpunktsnihe ab-
fiel, war die Verlustrate besonders hoch, und zwar nicht nur in Leitungswasser und 0,59/,
S, sondern auch in 194 S und sogar in 29/, S.

Tabelle 3. Verdiinnungstoleranz von WNereis diversicolor bei verschiedenen
Temperaturen nach direkter Uberfithrung aus Aquariumsbedingungen
(15—189y S, 10—15°C)

Prozentsatz iiberlebender Versuchstiere nach 10 Tagen (von je 20—50
Exemplaren)

. Versuchstemperatur
AuBlenmedium S
1—2°C ¢ | 10—1s°C | 20°C
Leitungswasser 0 75 85 70
0,5%0S « « . . 14 90 98 84
1 %S . ... 83 94 97 87
2 %S, ... 97 100 100 94

Die hohen Konzentrationen vertragt Nereis diversicolor eindeutig am schlechtesten bei
hohen Temperaturen. Wahrend nach einer direkten Uberfithrung der Versuchstiere aus
Aquariumsbedingungen in 50°/y, S beil 1—2°C und 10—12°C annihernd die Halfte die
10-tdgigen Versuche iiberlebten, waren es bei 20°C nur noch 10%, (vgl. Abb. 3).
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Tabelle 4. Verdiinnungstoleranz von Newis diversicolor in langfristigen Resi-
stenzversuchen bei 1°, 10° und 20°C

(nach Uberfithrung aus 15%,, S und 10°C) Anzahl der iiberlebenden
Individuen von je 10 Versuchstieren

Versuchstemperatur °c { 10°C I 20°C
(0,0—1,5°C) (9,9—10,3°C) | (19,5—22,0°C)

| R
Salzgehalt /g Ljos|1]z2(3|Lfos5|1 23 |Llos|1]|2]3
nach 1Tag. ... 10|10 | 10|10 | 10 |10 [ 10 % 10 10 ]10]10 |10l 10] 10 10
., STagen. .. 2|10]10 10|10] 7|10}10 |10} 10| 8 |10]10]10]10
10, ... —1 9lw|1w0|10| 4|10] of|10]10] 7] 10|10]10] 10
w15 . ... —] 9  9fl10|10| 3|10 9|10|10 6| 9{10] 9] 9
5 2 ... =] 3] 610 839 o9lt0lt0 5| 9ol10 7 8
L2 . ... —i 1| 4;10] 8| 3| 8 9|10|10| 5| 8|10{ 7| 8
s 30 ... —]—1—] 9] 8| 3| 8] 910|100/ 5| 8| 9] 6|7
w35 ., ... —|—|—| 9] 7|3 8 9(10 10 5( 8| 8| 6|7
s 40 ., . —l—|—] 9] 7/ 3| 8 9/10{10 5| 8, 8|67

Anm.: L = Leitungswasser

2.Der EinfluB} verschiedener Voradaptationen

Eine vorherige Adaptation der Wiirmer an die Versuchstemperaturen (10 Tage) in
normalem Ostseewasser erhohte ihre Resistenz in den Grenzkonzentrationen wesentlich,
Die Wirkung war am grofiten bei 1—2°C in stark ausgestiBtem Brackwasser und bei
20°C in 509y, S, wo eine Zunahme der Uberlebensrate bis auf das Vierfache zu ver-
zeichnen war (vgl. Abb. 4). Im hyperhalinen Bereich (>40/y, S) war der Adaptations-
effekt durchweg starker als in den salzarmen Medien. In 0,5°/,, S war Nereis auch nach
einer Temperaturakklimatisation bei 1—2°C weniger widerstandsfihig als bei 20°C.

Um den EinfluB} einer kurzfristigen Adaptation auf die Verdiinnungstoleranz bei ver-
schiedenen Temperaturen etwas genauer zu studieren, wurden mehrere Versuchsserien
mit vergleichbarem Tiermaterial durchgefiihrt (vgl. Tabelle 5): Samtliche Versuchstiere
stammten aus demselben Fang und wurden vor Versuchsbeginn unter den gleichen Be-
dingungen im Aquarium gehalten. Die Adaptationsdauer betrug einheitlich 5 Tage. In
der ersten Serie wurden die Wiirmer vorher an 10—12°C und normales Ostseewasser
(15%/go S) adaptiert, so daf3 zu den extremen Versuchstemperaturen von 1°C bzw. ca.
20°C die gleiche Temperaturdifferenz zu iberwinden war. In der zweiten Serie fand eine
Anpassung der Versuchstiere an die jeweilige Untersuchungstemperatur in normalem
Ostseewasser statt und in der dritten Serie schlieBlich eine Adaptation an die jeweilige
Versuchskonzentration bei 10°C. Die Salzgehaltsanpassung war gleichzeitig mit einer
Selektion der Wiirmer beziiglich ihrer Verdiinnungstoleranz verbunden, da nur normal

Legenden zu den nebenstehenden Abbildungen (Tafel 3)

Abb. 3: Der EinfluB der Temperatur auf die Salzgehaltstoleranz von Nereis diversicolor. Prozentsatz der
tiberlebenden Individuen nach 10 Tagen von jeweils 20—50 Exemplaren. Die Versuchstiere
wurden aus Aquariumsbedingungen (15—18 ¢/y, S, 10—15°C) in die Versuchslésungen bei
1—2°C, 10—12°C und ca. 20°C uberfiihrt.

Abb. 4: Der EinfluB3 einer vorherigen Temperaturadaptation auf die Salzgehaltstoleranz von W.
diversicolor. Die Versuchstiere wurden vorher 10 Tage an die jeweilige Versuchstemperatur
in Ostseewasser (ca. 15°/oo S) bzw. in 30%/,, S adaptiert. Angegeben ist die Steigerung im
Prozentsatz tiberlebender Individuen gegeniiber Versuchen ohne vorherige Adaptation an die
Versuchstemperatur (Abb. 3).
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Abb. 3 Der Einflufi der Temperatur auf die Salzgehaltstoleranz
von Nereis diversicolor bei direkter Uberftihrung in die Versuchsmedien
(ohne vorherige Adaptation an die Versuchstemperatur )
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Jberlebende Jndividuen

Uberlebende Jndividuen

Abb. 5 Das Resistenzverhalten von Nereis diversicolor
in extremen Konzenirationen auf Grund taelicher Beobachtungswerte

ohne und mit vorheriger Adaplation an die Versuchstemperatur (10 Tage)
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Tabelle 5. Verdinnungstoleranz von WNeweis diversicolor bei 1°C, 10°C und

20°C nach verschiedener Vorbehandlung der Versuchstiere (jeweils

5 Tage). Anzahl der tiberlebenden Individuen von je 10 Versuchstieren
nach 10 Tagen

Adaptat S *loo_| 15 %o ‘ 15 *lao L 05 1 2 3
- ‘ e It _
medium o 1 190 jeweilige o
Tea ca. 10—12°C ; Versuchstemperatur 10°G
[ ) T T . T ) T i 7177;7 T T
S %l .

|
: !
\/'crsu.chs- R L \'0,5 1 2| 3L O,SE 1
medium | ; ] ‘
J N
| |

|
o

T°C]

1°C (0,1—2,0) 0|
10°C (10,0—10,5) \ 2
20°C (18,0—25,0) | 0 |

0l 3! 6
8101 10| 10
71 7| 8

Anm.: L = Leitungswasser

iiberlebende Individuen fiir den Resistenzversuch verwendet wurden. Mit diesen Ver-
suchen konnten die Ergebnisse tiber den Temperatureinflul auf die Toleranz in sehr
salzarmem Brackwasser noch einmal bestétigt werden. Die Anzahl {iberlebender Indi-
viduen war in allen drei Serien bei 10°C durchweg am gréBten und bei 1°C auBler in
3%/40 S am geringsten. An die Versuchstemperatur vorher adaptierte Tiere waren bei
10°C und 20°C etwas resistenter als solche, die direkt aus Aquariumsbedingungen kamen
(1. Serie}, wenn man berticksichtigt, dal die Versuche bei 20° C nicht ganz regulir ver-
liefen, da die Temperatur zeitweise bis auf 25° G stieg. Darauf deutet auch die ungefihr
gleichmiBige Verlustrate in den Konzentrationsstufen von 0,5 bis 3%/ S aller drei
Serien. Die geringe Uberlebensfahigkeit bei 1°C nach einer vorherigen Temperatur-
adaptation ist wahrscheinlich eine Folge der langen Aufenthaltsdauer bei der extrem
tiefen Temperatur, die im wesentlichen zwischen 0 und 1°C schwankte. Selbst in 2 und
30/00 S war der groBBte Teil der Versuchstiere abgestorben. Das sind Hinweise darauf, dal3
extrem tiefe Temperatur um 0°C fir Nereis diversicolor einen stirkeren Begrenzungsfaktor
in sehr salzarmem Brackwasser darstellt als der niedrige Salzgehalt selbst. Am resisten-
testen waren in allen drei Temperaturbereichen die an die Versuchskonzentrationen bei
10°C adaptierten Wiirmer. Ob es sich in dieser Serie vorwiegend um einen Adaptations-
oder einen Selektionseffekt handelte, muB3 noch gekldrt werden.

Als Ergebnis der Adaptationsexperimente lassen sich fiir die drei untersuchten Tempe-
raturstufen ungefihr folgende Bereiche der Salzgehaltstoleranz von V. diversicolor ab-
grenzen: bei 1°C ca. 1—55 9/g, S, bei 10°C hartes SiiBwasser bis 55°/4¢ S, bei 20°C ca.
0,5—50/4 S.

3. Die Verdinnungstoleranz in extrem ausgesilten Medien

Einige Wirmer wurden nach Anpassung an 1°C in 5%/, S allméhlich in verschiedene
Verdiinnungsstufen von Kieler Leitungswasser (L) mit Aqua dest. tiberfithrt und ihre
Resistenz bei 1°C (0,6 bis 1,4°C) gepriift. Nach 50 Tagen tiberlebten von je 7 Versuchs-
tieren in /g L (0,07—0,08%/4 S), 1/, L (0,12—0,14%/4, S) und 1/, L (0,15—0,17°/4, S)

Legende zu der nebenstehenden Abbildung (Tafel 4)

Abb. 5: Der 10tigige Versuchsablauf des Resistenzverhaltens von M. diversicolor in den kritischen
Grenzkonzentrationen bei 1—2°C und 20°C (ohne und mit vorheriger Adaptation an die
Versuchstemperatur).
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noch je zwei Exemplare, wihrend in !/, L (0,20—0,23°/¢, S) und L (0,35—0,409/y, S)
alle Individuen tot waren. Es ist jedoch zu berticksichtigen, daf3 das Versuchswasser nicht
mehr gewechselt wurde, wodurch wegen der Verdunstung allmihlich eine geringfiigige
Konzentrierung der Medien erfolgte.

In Aqua dest. betrug die maximale Uberlebensdauer von JN. diversicolor nach direkter
Uberfiihrung aus Ostseewasser bei 1—2°C 4 Tage, bei 20° C: 2 Tage und bei 10°C sogar
7 Tage. Allerdings waren die meisten Individuen bei 20°C und 1—2°C bereits nach
1l bzw. 2 Tagen abgestorben.

In einer weiteren Versuchsserie wurde die Toleranz von WN. diversicolor bei 1°C (0,6 bis
1,4°C) in sehr salzarmem Brackwasser untersucht, das auf verschiedene Art verdiinnt
worden war: 1. mit Aqua dest. (Ad), 2. mit Leitungswasser (L) und 3. mit einem Gemisch
aus 2 Teilen Aqua dest. und 1 Teil Leitungswasser (Ad 4 L). Dabei stellte sich heraus,
daB bei gleicher Gesamtkonzentration die mit dem Gemisch verdiinnten Medien am
besten vertragen wurden. Wihrend von jeweils 7 Versuchstierenin 0,540 S nach 50 Tagen
in der Ad 4 L-Lésung noch 5 Individuen lebten, waren in der Ad-Lésung 4 und in der
L-Losung nur 2 Exemplare am Leben. In 1%/4, S tiberlebten in dem Ad 4 L-Medium so-
gar alle 7 Wiurmer, in der Ad- und L-Stufe dagegen nur jeweils 4 Tiere. In der dem
Kieler Leitungswasser dquivalenten Salzgehaltsstufe von 0,35%/4, S, die aus Ostseewasser
durch Verdiinnung mit Aqua dest. hergestellt war, tiberlebten von 7 Tieren nach 50 Tagen
noch 5, in Leitungswasser dagegen waren alle tot. Die Alkalinitidt des Verdiinnungs-
gemischs entsprach derjenigen von 159/4, Ostseewasser (1,8—1,9 mAqu/l), wihrend das
Kieler Leitungswasser infolge eines starken Kalkgehaltes einen ungewdohnlich hohen
Alkalinititswert besitzt (5,6—5,7 mAqu/l), der offenbar einen ungiinstigen EinfluB auf
die Verdiinnungstoleranz von Nereis diversicolor hat.

4. Weitere Beobachtungen tiber das Resistenzverhalten

Beim Vergleich der Salzgehaltstoleranz in extremen Konzentrationen auf Grund der
taglichen Beobachtungswerte 148t sich deutlich der unterschiedliche Temperatureinflu3
in oligohalinen und hyperhalinen Medien erkennen. Wihrend in 0,5°/y9 S sowohl ohne
als auch mit vorheriger Adaptation an die Versuchstemperatur die Sterblichkeitsrate der
Versuchstiere bei 20°C geringer war als bei 1—2°C, war es in 509/, S gerade umgekehrt
(vgl. Abb. 5). Diese Darstellung zeigt ferner, da3 die Hauptsterblichkeit in den kritischen
Konzentrationen im allgemeinen bereits nach 3- bis 5-tdgiger Versuchsdauer erfolgte.

In den hohen Salzkonzentrationen wurde bei 1—2°C stets eine groB3e Zahl ,,geschi-
digter Individuen registriert, bei denen es sich in der Hauptsache wohl um eine Kilte-
starre handelte, denn: 1. Der Anteil ,,geschidigter Wiirmer war bei 10—12°C und
20°Ci stets minimal. 2. Die Hauptsterblichkeit in den letalen Konzentrationen wurde wie
bei den tibrigen Temperaturen innerhalb der ersten 3—5 Tage beobachtet, wéihrend da-
nach nur noch wenige der ,,geschiadigten‘‘ Tiere eingingen. 3. In der kritischen Konzen-
trationsstufe von 50°/y, S erholte sich ein Teil der ,,geschidigten* Individuen nach 5—6
Tagen wieder. Ein solches Verhalten wurde bei 20° C niemals beobachtet.

Auch in der Volumenregulation sind bemerkenswerte Unterschiede festgestellt
worden. Nach dem Uberfiihren in die stark ausgesiiBten Versuchslésungen, vor allem
in Aqua dest., Leitungswasser und 0, 5°/ S, schwollen die Versuchstiere infolge osmoti-
scher Wasseraufnahme stark an, in den hypertonischen Medien dagegen erlitten die
Wiirmer groB3e osmotische Wasserverluste, die bis zu 509, des normalen Volumens aus-
machten. Wahrend aber in den salzarmen Konzentrationen bei allen Versuchstempera-
turen die tiberlebenden Individuen, auBBer in Leitungswasser und gelegentlich in 0,59/4,S,
nach einigen Tagen wieder ein normales Aussehen erlangten und damit ihre Volumen-
regulation bereits beendet hatten, war dies in den konzentrierten Medien keineswegs
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Tabelle 6. Elektrische Leitfahigkeit und Gefrierpunktserniedrigung der

Colomflissigkeit von MNereis diversicolor in oligohalinem Brackwasser bei

1°, 5°, 10° und 20°C (nach direkter Uberfithrung aus ca. 15°C und
20°4 S in die Versuchsmedien)

‘ . i S
VK- | VT- Aulien- - __Innenmedium I IM—AM 7
Stufe | Stufe | medium nach 1 Tag | nach 3 Tagen nach > 7 Tagen
%00 S °C -

oo ns AC |wg AT [w  A°C | w AC | n  A°C
1° 10,70 0,022 | 11,42 0,389 | 6,40 0,246 | — —_ 1 - —
I 5° 0,80 0,025 | 12,10 0,413 | 7,07 0285 | 3,82 0,158 | 3,02 0,133
10° 0,80 0,025 | 12,56 0,426 | 9,75 8335 | 444 0,175 | 3,64 0,150
20° 0,97 0,023 | 10,80 0,368 | 8,25 0,285 | — —| = —
| 1° | 1,10 0,034 | 1576 0,525 | 10,83 0,365 | 9,03 0,305 | 7,46 0,261
05 5° | 0,96 0,030 | 12,48 0,415 | 11,25 0,380 | 10,80 0,365 | 9,84 0,335
1 10° | 0,99 0,030 | 13,00 0,433 | 12,20 0,405 | 12,85 0,430 | 11,86 0,400
| 20° | 0,99 0,030 | 11,83 0,390 11,32 0,373 | 11,40 0,378 | 10,41 0,345
1° 11,99 0,060 | 16,81 0,563 | 12,16 0,408 | 10,85 0,365 | 8,38 0,294
L 5° 1,80 0,053 | 13,71 0,457 | 12,80 0,430 | 12,55 0,418 | 10,75 0,365
10° | 1,84 0,055 | 14,30 0,480 | 13,26 0,445 | 13,25 0,446 | 11,41 0,390
20° 11,89 0,056 | 13,00 0,430 | 12,76 0,424 | 12,54 0,416 | 10,65 0,360
1° 3,39 0,100 | 17,15 0,570 ; 14,45 0,480 | 13,66 0,445 | 10,27 0,445
2 5° | 3,23 0,096 | 14,66 0,495 = 14,65 0,495 | 13,85 0,460 | 10,62 0,364
10° | 3,31 0,007 | 13,50 0,448 | 14,58 0,480 | 14,26 0,469 | 10,95 0,372
i | 20° | 3,38 0,100 | 14,18 0,472 | 13,80 0,450 | 13,48 0,447 | 10,10 0,347
1° | 4,82 0,145 | 17,84 0,505 | 14,85 0,495 | 14,12 0,471 | 9,30 0,326
5 5° | 4,63 0,137 | 16,15 0,545 | 15,05 0,500 | 14,66 0,491 | 10,03 0,354
10° | 4,64 0,138 | 16,28 0,544 | 15,25 0,506 | 15,40 0,514 | 10,76 0,376
20° | 4,85 0,145 | 14,50 0,479 ! 14,35 0,475 | 14,34 0,475 | 9,49 0,330

Anm.: unterstrichen maximale Differenzen bei der jeweiligen Temperaturstufe, VX = Versuchs-
konzentration, VT = Versuchstemperatur, L. = Leitungswasser.

der Fall. Nur in 30 und 35°/4, S nahmen die Wiirmer wieder ihre normale Gestalt an
In einem Experiment war das Volumen der Versuchstiere, gemessen an ihrem Durch-
messer, bei 1—2°C in 40°/,, S noch nach 10 Tagen etwa um 1/;, in 50°/4¢ S ungefiahr um
1/, und in 60°/y S fast um 2/, reduziert. Bei 20°C war die Volumenabnahme nicht ganz
so grofB, in 50°/4y S um ca. !/; und in 60°/p S um die Halfte, wihrend die Wiirmer in
40°/go S ihre normale GroBBe wiedergewonnen hatten. Diese unterschiedliche Reaktions-
weise 148t auf eine raschere Volumenregulation von Nereis diversicolor bei erhshten als bei
erniedrigten Temperaturen schlieSen.

Individuen verschiedener GroBle zeigten keine Unterschiede in ihrer Salzgehalts-
toleranz, weder in den extrem ausgesii3ten noch in den konzentrierten Medien. Es wur-
den Versuchstiere von 3—9 cm Linge verwendet.

B. Untersuchungen zur @smoregulation

1. Die osmotische Konzentration und der Elektrolytgehalt des Innen-
mediums im Toleranzbereich
Die Colomflissigkeit von Nereis diversicolor ist im gesamten Toleranzbereich stark vom
AuBenmedium abhingig. Wahrend die Art aber in Brackwasser und Meerwasser ober-
halb von 15%/4, S ein mit der AuBlenkonzentration nahezu isotonisches Innenmedium hat,
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sich hier also poikilosmotisch verhilt, zeigt sie in Brackwasser unter 15°/,, S deutlich
homoiosmotische Eigenschaften. In diesen Medien besitzt sie eine Osmoregulation, d. h.
aktive physiologische Prozesse zur Aufrechterhaltung einer zum AufBenmedium anisoto-
nischen osmotischen Konzentration des Innenmediums. /. diversicolor ist jedoch nicht in
der Lage, in diesem Bereich unabhingig vom duBleren Salzgehalt ein konstantes Konzen-
trationsniveau zu behaupten. Vielmehr fillt mit zunehmender Verdiinnung des Brack-
wassers auch die osmotische Konzentration des Innenmediums langsam weiter ab (vgl.
Abb. 6). Die osmoregulatorische Leistung aber, gemessen an der Konzentrationsdifferenz
zwischen dem Innen- und Auflenmedium, steigt mit sinkendem Salzgehalt stindig an
(vgl. Abb. 7). Die Tiere versuchen auf diese Weise offensichtlich, beim Vordringen in
salzarmes Brackwasser eine fiir die Stoffwechselprozesse notwendige osmotische Mindest-
konzentration in den Koérperfliissigkeiten aufrecht zu erhalten. Das ermittelte Maximum
der osmotischen Differenz lag jedoch nicht im ausgesiiBBtesten Teil des Toleranzbereichs,
sondern bei 10°C etwa in 19/y¢ S. Es verschob sich bei Erniedrigung und Erhéhung der
Temperatur in etwas konzentriertere Medien (vgl. Tab. 6).

Mit zunehmender AussiiBung des umgebenden Mediums werden die osmotischen An-
forderungen so grof3, da3 ihnen die Regulationsmechanismen von N. diversicolor nicht
mehr voll gewachsen sind. Dementsprechend lieB die osmoregulatorische Leistung im
kritischen Salzgehaltsbereich allmihlich wieder nach, um beim Zusammenbruch der
Osmoregulation plotzlich abzusinken. Diese Grenze wurde auch schon durch das Aus-
sehen und Verhalten der Versuchstiere angedeutet. Sie schwollen stark an und verloren
die Fihigkeit zum Eingraben. Zum groBten Teil starben sie darauf bald ab. Dagegen
zeigten fast alle Individuen in den tolerierten Medien, auch in den kritischen Grenz-
konzentrationen, ein normales Verhalten und waren im Sand eingegraben. Die in dem
unteren Grenzmedium (SiiBwasser — 0,50/, S) vorhandene osmotische Minimal-
konzentration der Célomfliissigkeit ist wohl artspezifisch fixiert. Sie entsprach bei 10°C
im Durchschnitt einer Gefrierpunktserniedrigung von etwa 0,37—0,40°C (4quiv.
7—7,5%/9o S) bzw. einer Leitfahigkeit der Elektrolytkonzentration von x5 = 11,5—12,0
mSiemens (dquiv. ca. 6,5—6,9°/4, S).

Selbst die viel weniger euryhaline poikilosmotische Art Nereis virens aus der Kieler
Forde, die im gesamten Toleranzbereich oberhalb von 10°/4, S ein isotonisches Innen-
medium hat, war in Brackwasser unter 10°/y, S bemiiht, ihre interne osmotische Konzen-
tration durch hypertonische Regulation tiber dem Niveau ihres artspezifischen Minimal-
werts (etwa 8—9%y, S dquivalent) zu halten, allerdings in 5%y und 3°/4, S auf die
Dauer ohne Erfolg.

Ein Vergleich der kryoskopischen Meflergebnisse mit den Leitfahigkeitswerten von
N. diversicolor ergibt, daf3 der Elektrolytgehalt im gesamten Salzgehaltstoleranzbereich
stets den Hauptteil an der osmotisch aktiven Gesamtkonzentration der K#érpersifte aus-
macht. Aber auch Nichtelektrolyte, also organische Substanzen, leisten einen Beitrag

Legenden zu den nebenstehenden Abbildungen (Tafel 5)

Abb. 6: Die osmotische Konzentration (gemessen als Gefrierpunktserniedrigung A) und der Elektro-
lytgehalt (gemessen als elekirische Leitfahigkeit %,,) in der Colomflussigkeit von W, diversicolor
aus der Kieler Ferde bei 10°C nach 3tigiger Adaptation an die Versuchskonzentrationen
(0,5—40%/g, S) bei direkter Uberfithrung aus ca. 20%/yo S und 10°C.

Abb. 7: Die osmoregulatorische Leistung von V. diversicolor bei 10°C nach 3 tigiger Adaptation an die
Versuchsmedien, gemessen an der Konzentrationsdifferenz zwischen dem Innen- und dem
AuBenmedium. Der Gehalt an Nichtelektrolyten berechnet sich aus der Differenz zwischen
der Gefrierpunktserniedrigung und der elektrischen Leitfdhigkeit, ausgedriickt in dequivalenten
Salzgehaltswerten von isotonischem Meerwasser.
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Art 6 Die numotische Konzentration und der Elektroly tgehalt
in der Célomflissigkeit von Nereis diversicolor
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a8 Der Einflul der Temperatur auf die Osmoregulation von
Nereis diversicolor in oligohalinem Brackwasser

Gefrierpunktserniedrigung (a°C ) und elektrische Leitfdhigkeit (9e bei 25°C
in m Siemens . cm —7) der Coélomflissigkeit. Mafistdbe einheitlich auf die
dquivalenten Salzgehaltswerte von Meerwasser bezogen.
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zur Aufrechterhaltung des osmotischen Drucks im Innenmedium, Die absolute Differenz
zwischen der Gesamtkonzentration und dem Elektrolytgehalt der Colomfliissigkeit, durch
die der Gehalt an Nichtelektrolyten ausgedriickt wird, variierte nur wenig. Sie nahm, in
dquivalenten Salzgehaltswerten berechnet, von ungefahr 0,69/4y S in sehr salzarmem
Brackwasser (0,5—1°/y, S) auf ca. 1,2%,, in Meerwasser zu. Der relative Anteil organi-
scher Substanzen an der Gesamtkonzentration erreichte maximal 8%, in 2—5°/,, S
(vgl. Tab. 7).

Tabelle 7. Der Anteil an Elektrolyten und Nichtelektrolyten in der
Colomflussigkeit von Nereis diversicolor

AuBenmedium I ,,,,I,\,Iigllt?_l,,iktl.OI}'te ! Elektrolyte
0 absolut i relativ J relativ
5 °loo aquiv. S %/ % ‘ %
h T o I
0,5 0,57 6,8 93,2
L 0,59 6,4 | 93,6
2 0,76 ‘ 7,6 f 92,4
3 0,85 8,2 ! 91,8
3 0,88 7,9 92,1
15 0,95 6,1 93,9
2 1,05 f +1 95,9
3 1,18 | 3,3 | 96,7

Wahrscheinlich handelt es sich bei diesen Substanzen um freie Aminosduren (vgl.
Jeuniaux et al. 1961, DucuaTEAU-BossoN and Frorxkin 1961). Die osmotische Konzen-
tration von N. diversicolor ist oberhalb von 209/,, S annédhernd isotonisch, die Elektrolyt-
konzentration dagegen leicht hypotonisch gegeniiber dem Auflenmedium. Die Osmo-
regulation in Brackwasser unter 15¢/y, S besteht im wesentlichen aus einer aktiven
Elektrolytregulation, wéahrend der Anteil an organischen Substanzen ungefdhr gleich
bleibt (vgl. Abb. 6 und 7). Die geringfiigigen Unterschiede sind wohl nicht als Folge
einer aktiven Regulation des Nichtelektrolytgehalts zu betrachten.

Da WN. diversicolor die stiarkste Osmoregulation im salzarmen Bereich aufweist, ist die
Wirkung verschiedener Faktoren auf die Osmoregulation nur in verdiinnten Medien
studiert worden. Insbesondere sollten die Moglichkeiten bzw. Begrenzungsfaktoren fiir
das Eindringen mariner Organismen in sehr salzarmes Brackwasser und StiBwasser unter-
sucht werden. Daher sind alle folgenden Untersuchungen zur Osmoregulation in Auf3en-
medien unter 3%/, S vorgenommen worden.

2. Der EinfluB der Temperatur auf die Osmoregulation

Die osmotische Konzentration und der Elektrolytgehalt waren sowohl bei erhchten
als auch bei erniedrigten Temperaturen geringer als bei 10°C (vgl. Abb. 8 bzw. Tab. 6).
Wihrend bei 10°C die Gefrierpunktserniedrigung und die Leitfdhigkeit der Colom-
fliissigkeit in Brackwasser unter 3°/oq S bis in 0,5%/4¢ S nur allméhlich und einigermaBen

Legende zu der nebenstehenden Abbildung (Tafel 6)

Abb. 8: Der EinfluB der Temperatur auf die Osmoregulation von V. diversicolor in oligohalinem
Brackwasser. Gefrierpunktserniedrigung A und elektrische Leitfdhigkeit %,, der Colom-
fliissigkeit bei 1°C, 5°C, 10°C und 20°C nach etwa 7tdgiger Adaptation an die Versuchs-
medien (0,5—3%/g S) bei direkter Uberfilhrung der Versuchstiere aus ca. 20°/,, S und 10 bis
15°C.
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gradlinig absank, lagen die entsprechenden Konzentrationen bei 20°C durchweg etwas
tiefer. Wesentlicher aber als der geringfiigige Konzentrationsunterschied war der Beginn
eines starkeren Absinkens der internen osmotischen Werte. Dieser plotzliche Abfall der
Innenkonzentration setzte bei 5°C in Brackwasser von 19/ S ein und begann bei 1°C
bereits in 1,5—2,0°/y, S. Es ergab sich also, da3 die duBleren Grenzkonzentrationen mit
sinkender Temperatur bei hoheren Salzgehaltswerten lagen ; die artspezifische osmotische
Minimalkonzentration war jedoch in allen Fillen etwa die gleiche.

Zusammenfassend kann gesagt werden, dal3 diese Ergebnisse die SchluB3folgerungen
aus den Resistenzuntersuchungen tiber den Temperatureinflul auf die Verdiinnungs-
toleranz von Nereis diversicolor bestitigen. Die Art vertrigt eine extreme AussiiBung ihres
Mediums am besten bei Temperaturen um 10°C. Am ungiinstigsten fiir das Eindringen
in sehr salzarmes Brackwasser sind Temperaturen unter 1°C, insbesondere in der Nihe
des Gefrierpunkts. Der Einfluf} nichtoptimaler Temperaturen auf die Osmoregulation
macht sich weniger in einer allgemeinen Verringerung der osmotischen Innenkonzen-
tration bemerkbar als vielmehr in einem vorzeitigen Versagen der osmoregulatorischen
und volumenregulatorischen Mechanismen. Dadurch wird die Toleranzgrenze in hohere
Salzgehalte verschoben.

3. Die Beziehungen zwischen Osmoregulation, Temperatur und Adap-
tationsdauer

In der Abhingigkeit der osmotischen IKonzentration von der Anpassungsdauer an die
Versuchskonzentrationen war ebenfalls ein Temperatureffekt zu erkennen. In einer Ver-
suchsserie bei 1°; 5°) 10° und 20°C wurden die Tiere direkt aus Aquariumsbedingungen
(ca. 200/ S und 10—15°C) in die Versuchsmedien tberfiithrt und die Gefrierpunkts-
erniedrigung bzw. elektrische Leitfahigkeit der Colomflissigkeit nach 1, 3 und 7-tdgiger
Adaptationsdauer an die Versuchsbedingungen gemessen. Bei niedrigen Temperaturen
dauerte die Einstellung eines neuen osmoregulatorischen Gleichgewichts zu dem er-
niedrigten dufleren Salzgehalt sehr viel linger als bei mittleren und héheren Tempera-
turen (vgl. Abb.9). Bei 1°C nahm dieser AnpassungsprozeB mindestens 7 Tage in
Anspruch. Der anhaltende Konzentrationsabfall in 0,5%/4¢ S und 1°/4 S ist wahrscheinlich
darauf zurtickzufiihren, daf3 diese beiden Salzgehaltsstufen bei den Versuchsbedingungen
letal wirkten. Nach 1 Tag hatten die Individuen infolge der langsamen Anpassung sogar
noch ein konzentrierteres Innenmedium als bei 10°C in den entsprechenden Medien.
Bei 5°C dauerte die osmoregulatorische Anpassung an den erniedrigten Salzgehalt etwa
3 bis 5 Tage, wihrend sie bei 10°C bereits nach 3 Tagen abgeschlossen war. Bei 20°C
schlieBlich waren die Versuchstiere am raschesten angepal3t, und zwar bereits innerhalb
von 1, héchstens von 2 Tagen. Die Leitfiahigkeitskurven verliefen daher vom ersten Tag
an praktisch horizontal, da sich das Innenmedium kaum noch dnderte.

4. Die Abhdngigkeit der Osmoregulation von der Voradaptation der
Versuchstiere

Bei 1°C und 20°C wurden mehrere Versuchsserien in salzarmem Brackwasser mit ver-
schiedenartig vorbehandelten Tieren durchgefiihrt: a) nach direkter Uberfithrung aus

Legende zu der nebenstehenden Abbildung (Tafel 7)

Abb. 9: Der Einflul der Temperatur auf die Einstellungsdauer des osmoregulatorischen Gleichge-
wichts bei N. diversicolor nach direkter Uberfithrung der Versuchstiere aus Aquariumsbedin-
gungen (ca. 20°/gy S und 10—15°C) in oligohalines Brackwasser (0,5% g, 1°/50 und 3°/4, S).
Elektrische Leitfdhigkeit bzw. dquivalenter Salzgehalt der Colomfliissigkeit bei 1°C, 5°C,
10°C und 20°C.
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Abb. 9 Die Abhangigkeit der Osmoregulation von Nereis diversicolor
in oligohalinem Brackwasser (0.5 %oo, 1 %00,3°%00S) von der
Adaptationsdauer bei verschiedenen Temperaturen
(nach direkter Uberfihrung aus ca. 20%%o0 S und 10 -15°C)
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Abb, 10 Die Osmoregulation von Nereis diversicolor in oligohalinem Brackwasser
bei1° und 20°C nach verschiedener Vorbehandlung der Versuchstiere

Messwerte nach jeweils § bis 7-tdgiger Adaptation an die Versuchsmedien
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Aquariumsbedingungen (15°C und 20°/y, S) in die Versuchsmedien, b) nach 5-tigiger
Voradaptation an die jeweilige Versuchskonzentration bei 10°C und anschlieBender
langsamer Uberfithrung in die Versuchstemperaturen, ¢) nach 5-tigiger Voradaptation
an die jeweilige Versuchstemperatur (1° bzw. 20°C) in 5°/o, S, danach Uberfithrung in
die Versuchsmedien (vgl. Abb. 10).

Die Wiirmer zeigten nach einer direkten Uberfithrung aus Ostseewasser und 15°C
in salzarmes Brackwasser im Mittel sowohl bei 1°C als auch bei 20°C den geringsten
osmoregulatorischen Effekt, insbesondere bei 1°C in Medien unter 1,5%/4 S. Eine Vor-
adaptation der Tiere an die jeweilige Versuchskonzentration bei 10°C, die durch die
Weiterverwendung der kréftigsten Individuen gleichzeitig mit einer Selektion verbunden
war, erhéhte die osmotische Konzentration gegeniiber nicht voradaptierten Wiirmern.
Waihrend bei 1°C in dieser Serie in den ausgesii3ten Medien (unter 1°/4, S) die héchsten
osmotischen Werte erzielt wurden, wirkte bei 20° G eine vorherige Temperaturadaptation
in 5°/gy S noch giinstiger.

Zusammenfassend kann gesagt werden, daf3 durch Voradaptation an die Versuchs-
temperatur bzw. den Versuchssalzgehalt die osmotische Konzentration von N. diversicolor
in den eindeutig zum Toleranzbereich gehorenden Salzgehaltsstufen nur unwesentlich
erhoht wurde. Der groBere Effekt solcher Voranpassungen bestand darin, dafl die
Toleranzgrenze durch eine lingere und bessere Aufrechterhaltung der internen osmoti-
schen Minimalkonzentration in den kritischen Salzgehaltsmedien weiter in das Siif3-
wassergebiet vorgeschoben wurde. Dagegen brach bei direkt Giberfithrten Tieren die
Osmoregulation schon viel f{rither zusammen.

5. Der EinfluB der Alkalinitdt auf die Osmoregulation in salzarmem
Brackwasser

Wihrend der experimentellen Untersuchungen tauchte die Frage auf, ob eventuell die
Art der SiiBwasserverdiinnung des Brackwassers einen EinfluB auf die Osmoregulation
von Nerels diversicolor hat. Zu diesem Zweck wurde in einem besonderen Experiment das
Ostseewasser fiir die Versuchslosungen auf verschiedene Weise verdiinnt: a) mit Lei-
tungswasser (L), S = 0,35 — 0,40/4y, Alkalinitdt = 5,68 mAqu/l, b) mit Aqua dest.
(Ad), c) mit einem Gemisch aus Aqua dest. und Leitungswasser im Verhéltnis 2 ; 1
(Ad + L), S = 0,15%/p9, Alkalinitit = 1,87 mAqu/l. Die Alkalinitit dieses Gemischs
entsprach etwa der von 154, Ostseewasser (vgl. Tab. 8).

Die osmotischen Werte der Individuen aus den mit dem Gemisch verdiinnten Ver-
suchslésungen (Serie Ad + L) lagen im Mittel tiber den Werten aus den beiden anderen
Serien (vgl. Abb. 11). Sogar in dem Verdiinnungsmittel selbst (0,15%/49 S) hatten sich
nach 5 Tagen noch alle Wiirmer eingegraben, reagierten also normal, und besallen hier
eine funktionsfihige Osmoregulation, durch die sie ihre interne Konzentration tiber dem
artspezifischen Minimum hielten. In den ausgesiiBtesten Medien war die osmotische
Konzentration von N. diversicolor durchschnittlich in den mit Kieler Leitungswasser ver-

Legenden zu den nebenstehenden Abbildungen (Tafel 8)

Abb. 10: Die Abhingigkeit der Osmoregulation in oligohalinem Brackwasser von der Vorbehandlung
der Versuchstiere. Elektrische Leitfihigkeit der Colomfliissigkeit bei 1°C und 20°C nach
jeweils 5- bis 7tigiger Adaptation an die Versuchsbedingungen.

Abb. 11: Der EinfluB der Alkalinitit auf die Osmoregulation von N. diversicolor in salzarmem Brack-
wasser bei 10°C. Die unterschiedliche Alkalinitdt der Versuchslésungen wurde durch ver-
schiedenartige Verdiinnung von Ostseewasser (15%,, S) erzielt (vgl. Tab. 8). Elektrische
Leitfahigkeit bzw. dquivalenter Salzgehalt der Colomfliissigkeit nach jeweils 5tigiger
Adaptation an die Versuchsmedien.
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Tabelle 8. Titrationsalkalinitdt in mAqu/l der Versuchslésungen, herge-
stellt aus filtriertem Ostseewasser durch verschiedenartige Verdiinnung

Salzgehaltin °/y, ‘ 15 * 10 l 5 ‘ 3 l 1 i 0,5 ‘ 0,35
verdiinnt mit L | 1,82 J 3,18 | 4,53 [ 5,03 } 5,54 ] 5,65 } 5,68%)
verdiinnt mit Ad ‘ 1,82 i 1,20 | 0,59 1 0,33 | 0,10 | 005 | 004
verdiinnt mit ‘ i '

Ad + L 1,82 I 1,85 | 1,87 ‘ \ ] 1,87 l 1,87*%)

*) Kieler Leitungswasser (L)
**) Verdiinnungsgemisch Ad : L = 2 : 1 (0,15 %/4 S)

diinnten Stufen am geringsten. In weniger salzarmem Brackwasser (iiber 39/y, S) scheint
die Art der Verdiinnung nur noch einen minimalen Effekt auf die osmotische Konzen-
tration des Innenmediums zu haben.

Der geringere Grad des osmoregulatorischen Effekts in Leitungswasser und in den da-
mit verdiinnten Salzkonzentrationen unter 3%/, S ist vielleicht auf den hohen Ca-Gehalt
bzw. die entsprechend hohe Alkalinitit dieser Medien zuriickzufithren (vgl. Tab. 8).
Die Vermutung, dafl nicht die niedrige Gesamtkonzentration von Leitungswasser
(0,35—0,40 /4y S), sondern die zu hohe Konzentration irgendeines fiir die Osmoregula-
tion wichtigen Ions die Ursache dieses Phidnomens ist, wird vielleicht auch bestitigt durch
die Untersuchungen der osmotischen Konzentration von Nereis diversicolor in verschiedenen
Verdiinnungsstufen von Leitungswasser bei 10°C. Kieler Leitungswasser wurde mit
Aqua dest. verdiinnt auf 1/, L (0,20—0,23%/, S, ca. 2,8 mAqu/l), 1/, L (0,12—0,149/y, S,
ca. 1,4 mAqu/l) und /g L(0,07—0,08%/y S, ca. 0,7 mAqu/l). Dabei stellte sich iiber-
raschenderweise heraus, dal3 die Osmoregulation in diesen extrem ausgesiilten Medien
nicht zusammenbrach, sondern noch nach 5 Tagen intakt war. Die osmotische Konzen-
tration der Tiere war dariiber hinaus in allen Verdiinnungsstufen praktisch gleich.
Lediglich in 1/, L war sie nach 5 Tagen etwas geringer. In den iibrigen drei Medien ver-
dnderte sie sich wihrend des Versuchs kaum, die osmoregulatorische Anpassung war
also bereits nach 1, spétestens nach 2 Tagen beendet und blieb dann auf einem nahezu
konstanten Niveau (vgl. Tab. 9).

Tabelle 9. Elektrische Leitfahigkeit und Gefrierpunktserniedrigung der

Colomflissigkeit von Nereis diversicolor in verschiedenen Verdiinnungs-

stufen von Leitungswasser bei 10°C, (Nach stufenweiser Uberfithrung
in die Versuchskonzentration bei 10°Q)

VK- Aullen- o Innenmedium
Stufe medium nach 1 Tag ’ nach 3 Tagen nach 5 Tagen
S %% e AT | %y AC | % A°C | A°C
L 0,68 0,020 12,33 0,404 11,60 0,388 11,74 0,391
1, L 0,38 0,014 12,30 0,418 10,88 0,360 11,70 0,390
1, L 0,22 0,008 12,80 0,422 11,53 0,390 11,83 0,393
1 L 0,12 0,005 12,70 0,431 11,49 0,385 10,63 0,360

Anm.: VK = Versuchskonzentration, L = Leitungswasser; %,; in mSiemens cm™,
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I1V. Diskussion

R.I.Smrru (1955a) sah die Ursache der 6kologischen Begrenzung von Nereis diversi-
color O. F. MueLL. im Finnischen Meerbusen in dem Zusammenwirken von minimalem
Salzgehalt mit Temperaturen nahe 0°C wihrend der Schneeschmelze im Frithjahr. Fir
die letale Wirkung der Kombination dieser beiden extremen Umweltfaktoren auf V.
diversicolor nannte er folgende Hypothesen: 1. das Versagen der osmoregulatorischen
Mechanismen der erwachsenen Tiere, 2. die Unfdhigkeit zur Fortpflanzung oder Ver-
breitung der Larven.

Tabelle 10. Resistenz verschiedener Entwicklungsstadien von WNereis diver-
sicolor aus der Ostsee (7,34 S) in SiBwasser und verdiinntem Ostsee-
wasser, T = 15 — 20°C (nach Bocuckr 1954)

Lebensdauer

Entwicklungsstadium Versuchsmedium ‘ Anzahl der Tiere ‘ .
| in Tagen
i
e : N
Gastrula . . . . . . ... .1 StiBwasser 5‘ 20 < 1
Trochophora ., . . . . . . . | 1,8 90 S i 20 ! <1
Trochophora . . . . . . . . 3,6 %94 S 20 | < 3
Trochophora . . . . . . . . | 5,4 %46 S & 20 30
I I
- | —
Larven mit 3 Segmenten . . . ‘ Stifwasser ! 10 ! <1
! ‘ |
Larven mit 4 Segmenten | StiBwasser 5 5
Larven mit 5 Segmenten . . . StiBlwasser 10 6
Larven mit 6 Segmenten . . . | StiBwasser ‘: 5 i 9—13
| | ]
Jungtiere . . . . ... L Stilwasser 44 19—2502)
(2—4 cm, 15—30 Segmente) 1,8 %0 S ‘ 65 ‘ 150—4503)
| -
Adulte Tiere . . . . . . . . StiBwasser | 12 1—4
(8—10 cm, ca. 90 Segmente) »‘ 1,8 /e S i 97 2—21

Anm.: !) 1 Exemplar entwickelte sich zu einer Larve mit 2 Segmenten
2) 1 Tier lebte 465 Tage
3) Die langlebigen Tiere starben jeweils nach Abgabe der Keimzellen, je 1 Tier lebte
21 bzw. 22 Monate

Die zweite Moglichkeit ist grundsitzlich bereits durch die Untersuchungen von
Bocucki (1954) bestitigt worden, nach denen die frithen Entwicklungsstadien von V.
diversicolor, insbesondere Gastrula, Trochophora und Larven mit drei borstentragenden
Segmenten, im Gegensatz zu Jungtieren gegeniiber verdinntem Brackwasser (unter
59/g0 S) und SiiBwasser auBerordentlich empfindlich sind und darin absterben (vgl.
Tab. 10). Dagegen beeintrachtigt der Salzgehalt im Bereich von 7 bis 359/,, den Ent-
wicklungsproze3 dieser Art nicht (Bocuckr 1953 b). Die zweite Hypothese allein kann
zur Erklarung der Verbreitungsbegrenzung von N. diversicolor in den finnischen Gewdassern
bei einem Sommersalzgehalt von 49/y, keinesfalls ausreichen, da die Fortpflanzungs-
periode dieser Art nach DaLes (1950) und Bocucki (1953 b) bei etwa 5° C einsetzt, in der
nordostlichen Ostsee also erst im Mai, wenn die Salinititsverhiltnisse bereits wieder
normal sind. Andererseits kommt aber N. diversicolor in der westlichen Ostsee, z. B. im
Isefjord (Ddnemark), in Brackwasser von weniger als 4%/, S vor und vertrigt fiir einige
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Tage oder Wochen sogar Salzgehalte weit unter 19/ (Smit 1955a, J#RGENSEN and
Dacres 1957). Wenn in diesen Gebieten noch eine passive Besiedlung durch die Tiden-
stromung in Frage kommt, so ist das in der siidostlichen Ostsee, z. B. in der Weichsel-
miindung oder dem Frischen Haff, nicht méglich. Auch hier ist N. diversicolor noch in
Arealen anzutreflen, deren Salzgehalt stets unter 4°/y, liegt (MENDTHAL 1889) und in die
die Tiere unter allen Umstédnden infolge des Fehlens planktontischer Stadien (DaLes 1950)
nach der Larvalentwicklung aktiv eingewandert sein miissen.

Das Fehlen von N. diversicolor an der finnischen Kiiste muf3 also noch andere Ursachen
haben. So konnte die erste Hypothese von SmitH, wonach die osmoregulatorischen
Mechanismen der erwachsenen Tiere in stark ausgestiitem Brackwasser bei Tempera-
turen nahe 0°C versagen, durch die vorliegenden Untersuchungen experimentell be-
wiesen werden. Sowohl die Salzgehaltstoleranz als auch die osmoregulatorischen Fihig-
keiten von N. diversicolor aus der Kieler Forde sind in extrem salzarmen Medien bei 1°C
(ca. 0,5—1,5°C) stark reduziert. Im gesamten tibrigen Toleranzbereich oberhalb von
39/40 S bis zu den hyperhalinen Medien von 50—55%y, S ist dagegen die Salzgehalts-
toleranz bei 1°C héher als z. B. bei 20°C. Der Einfluf} stark unteroptimaler Tempera-
turen auf die Osmoregulation besteht in einem vorzeitigen Zusammenbruch der Osmo-
regulation in den kritischen salzarmen Grenzkonzentrationen. Temperaturen um den
Gefrierpunkt haben auf die Dauer auch in Medien mit 2—39/,, S letale Wirkung infolge
des Versagens der Osmoregulation.

Die alleinige Erklarung fiir die 6kologische Begrenzung von N. diversicolor bei einem
Sommersalzgehalt von 49/, S in den finnischen Gewissern kann aber das Zusammen-
brechen der Osmoregulation in extrem salzarmem Brackwasser bei Temperaturen nahe
0°C wihrend der Schneeschmelze auch nicht liefern, da diese Kombination nur an
einzelnen Stellen der finnischen Kiiste kurzfristig auftritt und im tibrigen auch in anderen
Verbreitungsarealen von . diversicolor, z. B. in der siidostlichen und westlichen Ostsee,
anzutreffen ist. Wahrscheinlich spielen also beide Méglichkeiten, die Verhinderung der
Fortpflanzung durch den geringen Salzgehalt und das Versagen der osmoregulatorischen
Mechanismen beim Zusammenwirken von niedrigem Salzgehalt und tiefen Tempera-
turen, als Begrenzungsfaktoren eine Rolle, eventuell aber auch noch weitere. Es wurde
z. B. festgestellt, daf3 die Salzgehaltstoleranz und die Osmoregulation von N. diversicolor
in salzarmem Brackwasser (unter 2—39/5, S) mit der gleichen Alkalinitdt wie Ostsee-
wasser von 15°/4, S (1,8—1,9 mAqu/l) besser sind als in den entsprechenden Salzgehalts-
medien mit stark erniedrigter Alkalinitit (0,33—0,04 mAqu/l). Noch mehr reduziert sind
sie in salzarmem Brackwasser mit anomal hohen Alkalinititswerten (5,0—5,7 mf“\qu/l),
wie sie bei einer Verdiinnung von Ostseewasser mit hartem StiBwasser entstehen. In der
stidlichen und 6stlichen Ostsee, speziell auch im Finnischen Meerbusen, sind Alkalinitit
und Ca-Gehalt durch kalkreiche Sti3wasserzufliissse erhsht (vgl. Wrrric 1940). Da ein
UberschuB von Ca- und Mg-Tonen die Aktivitit der Organismen und ihrer Organe
herabsetzt (vgl. z. B. ScHLIEPER und Kowarskir 1956), wire es moglich, daf3 ein zum
tibrigen Ionenverhiltnis anomal hoher Ca-Gehalt in extrem ausgesiiBtem Brackwasser
eventuell die hier notwendige maximale osmoregulatorische Arbeitsleistung von .
diversicolor verhindert.

Die erzielten Resultate erlauben auch allgemeinere Schliisse hinsichtlich des Problems
der Einwanderung homoiosmotischer mariner Organismen in salzarmes Brackwasser
oder in Sii3wasser. Den erhshten Anforderungen an die osmoregulatorischen Fihigkeiten
konnen selbst die erwachsenen Tiere in stark ausgesii3tem Wasser nur nachkommen, wenn
die Wassertemperaturen einigermafen innerhalb des optimalen artspezifischen Tempera-
turbereichs bleiben. Es ist schon frither darauf hingewiesen worden, daf3 die Einwande-
rung von Arten aus dem Meere in salzarmes Brackwasser und in Sii3wasser in den Tropen
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wesentlich erleichtert ist und daher haufiger erfolgt (v. MARTENs 1858, PANIKKAR 1940).
Vielleicht ist die Ursache dieses Phinomens darin zu suchen, da3 die marinen Einwan-
derer im tropischen Brackwasser infolge der dort nahezu konstanten Temperaturbedin-
gungen nur innerhalb ihres optimalen Temperaturbereiches die erhéhte osmoregula-
torische Arbeit zu leisten brauchen. Diese Theorie konnte durch Smrth (1957) an Nereis
limnicola von der kalifornischen Kiste bestitigt werden. Begtinstigt wird das Vorkommen
dieses Polychaeten im SiiBwasser durch die vivipare Fortpflanzung. Die Jungen werden
in einem Stadium geboren, in dem sie bereits voll ausgebildete osmoregulatorische Fihig-
keiten besitzen. SmiTH ist der Ansicht, daf} die Verhiltnisse an der finnischen Kiiste auch
fir N. limnicola eine Begrenzung bedeuten wiirden, wihrend andererseits die ovipare Art
N. diversicolor im adulten Zustand wahrscheinlich im Siiwasserareal von N. limnicola
zwar iberleben, sich hier aber nicht fortpflanzen kénnte. Bei meinen Untersuchungen
konnte jedoch eine uneingeschrinkte Uberlebensfihigkeit von N. diversicolor in SiiBwasser
nicht festgestellt werden, da die Tiere nach einiger Zeit auch bei optimalen Temperaturen
abstarben. SmitH (1957) fand — analog zu meinen Ergebnissen —, daB3 WN. limnicola
die Kombination von tiefer Temperatur und niedrigem Salzgehalt ebenfalls nicht ver-
trigt. Bei Temperaturen unter 1°C brach die Osmoregulation sowohl in Siilwasser als
auch in stark verdiinntem Brackwasser (0,49/o, S) zusammen.

Uber den EinfluB der Temperatur auf die Salzgehaltstoleranz und auf die Osmoregu-
lation von . diversicolor liegen bisher nur wenige Untersuchungen vor. Smith (1955b)
beobachtete im mittleren Temperaturbereich (7—21°C) keine deutlichen Unterschiede
im Grad der Chloridregulation, auch nicht in den kritischen niedrigen Salzgehalts-
stufen. Bocuckr (1953a) stellte fest, daBl N. diversicolor eine Temperatur von 28°C ohne
Schaden vertrigt, eine Uberfithrung in 35-—37° C dagegen letal wirkt. Kinng (1954) fand
heraus, dal3 W. diversicolor und andere Brackwassertiere mit zunehmender Verdiinnung
des AuBlenmediums gegeniiber einer Temperaturerhohung empfindlicher werden. Die-
selbe Erscheinung beobachteten ScHLIEPER und Kowarski (1957) am isolierten Kiemen-
gewebe von Mjytilus edulis, GoMPEL und LEGENDRE (1928) an dem Turbellar Gonvoluta
roscoffensis und bereits LoEB und WAasSTENEYS (1912) an dem Brackwasserteleostier
Fundulus heteroclitus. Umgekehrt nimmt bei Erniedrigung der Temperatur von 20°C auf
10°C bzw. 5°C die Verdiinnungstoleranz von N. diversicolor zu. Dagegen ist bei tiefen
Temperaturen (unter 1°C) die Salzgehaltstoleranz bzw. die Osmoregulation, auch
anderer homoiosmotischer Evertebraten (vgl. GREsEns 1928, WikGreEN 1953, McLEESE
1956, FrtceL 1960), wieder reduziert.

Die von Pora und Rosca (1944, 1952) ermittelten Bereiche der Salzgehaltstoleranz
von Nereis diversicolor aus dem Schwarzen Meer (15—249/¢, S) und aus den Salzseen von
Eforia (1946: 30—48°/,, S, 1950: 33—62°/,, S) sind mit meinen Ergebnissen nur schwer
in Einklang zu bringen. Die Tiere aus dem Schwarzen Meer zeigten keine osmoregula-
torischen Fihigkeiten, die Autoren hielten sie daher fiir eine besondere physiologische
Rasse. Beim Vergleich des Grades der Chloridregulation von NN. diversicolor aus verschiede-
nen Teilen des okologisch sehr unterschiedlichen Verbreitungsareals konnte Smit
(1955b) entgegen der Auffassung von Ervis (1937) und Krocu (1939) keine Anhalts-
punkte fiir die Aufspaltung dieser Art in physiologisch differenzierte Rassen finden.
Samtliche Tiere besalen unabhingig vom Fundort den gleichen Grad der Osmoregula-
tion. Auch ScuHLIEPER (1929) hatte keine Unterschiede zwischen Ost- und Nordsee-
tieren gefunden. Moglicherweise ist auch eine Schwefelwasserstoff-Vergiftung (SCHLIEPER
1958) bzw. Sauerstoffmangel fiir die Verschiebung des Toleranzbereichs der Schwarz-
meer-Population verantwortlich. BEApLE (1943) fand, daB3 N. diversicolor in sauerstofi-
armem Wasser oder bei Zugabe von atmungshemmenden Stoffen (XCN) die homoios-
motischen Eigenschaften verliert und sich poikilosmotisch verhilt. Meines Erachtens
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kann auch in Frage gestellt werden, ob es sich bei den von Pora und Rosca untersuchten
Tieren tatsdchlich um . diversicolor gehandelt hat, da bisher in keinem anderen Fall
eine derart eng begrenzte Euryhalinitdt und vor allem eine so geringe Brackwasser-
toleranz ohne jede Osmoregulation bei dieser Art beobachtet werden konnte.

Der Mechanismus, der das gro3e Ausmalf} der Euryhalinitit von Nerveis diversicolor er-
moglicht, besteht aus zwei physiologisch verschiedenen Prozessen: a) Hypertonische
Osmoregulation in Brackwasser unterhalb von 159/, S, b) Intrazelluldre osmotische An-
gleichung in Brack- und Meerwasser oberhalb von 150/y, S. (vgl. dazu auch ScHLIEPER
1929, BEapLE 1937, Bosuckr 1954, SmrtH 1955b, JEUNIAUX et al. 1961). Im Vergleich
zu den wasserlebenden Wirbeltieren und einer Reihe von Evertebraten mit hypo- und
hypertonischer Osmoregulation ist JN. diversicolor nur als begrenzt homoiosmotisch zu be-
zeichnen. Die osmotische Angleichung des Innenmediums an die AuBlenkonzentration
ist wohl als der urspriinglichere Prozef3 zu betrachten. Die Mehrzahl der tibrigen sich
meist poikilosmotisch verhaltenden Nereiden besitzt nur diese Fahigkeit und ist daher viel
weniger euryhalin (z. B. Nereis pelagica, Perinereis cultrifera). Demgegeniiber kann der
Mechanismus von N. diversicolor und Nereis limnicola phylogenetisch zweifellos als eine
Hoherentwicklung betrachtet werden. Nereis virens nimmt in dieser Hinsicht eine Uber-
gangsstellung ein (vgl. dazu auch ScHLIEPER 1929, SAvLEs 1935, BEADLE 1937, JoRGEN-
sEN and DaLgs 1957).

Die leicht hypotonische Elektrolytkonzentration von JN. diversicolor im Bereich oberhalb
von 150/o, S (vgl. Abb. 6) ist wahrscheinlich nicht die Folge einer echten Elektrolyt-
regulation, sondern eher von passiven Diffusionsvorgidngen, die vielleicht auf das Don-
nangleichgewicht oder elektrochemische Adsorptionsphdnomene zuriickzufithren sind.
Beim Absinken des Salzgehalts unter 159/y, werden die osmoregulatorischen Fahigkeiten
von WN. diversicolor wirksam. Welche Organe diesen Konzentrationswechsel perzipieren,
ist noch ungeklart. Offen ist auch die Frage, ob die Osmoregulation zentral nervos bzw.
hormonal oder lokal in den einzelnen Segmenten gesteuert wird. Fiir die Beantwortung
dieser Frage wire es interessant, die Osmoregulation von ganzen Tieren mit der von
Teilen, die durchaus lingere Zeit auch in verdiinntem Brackwasser lebensfahig sind, zu
vergleichen. Bei Fischen hat z. B. die Schilddriise Bedeutung fiir die Regulation des
Wasser- und Mineralhaushalts (FoNTAINE 1953, 1956). Zu den physiologischen Prozessen
und Organen, die der Osmoregulation von . diversicolor dienen, gehoren zweifellos die
reduzierte Ionenpermeabilitiat der Korperoberfliche (BETHE 1934, JoRGENSEN and DALES
1957), eine aktive Ionenaufnahme (ScHLIEPER 1929, FrRETTER 1955, BEADLE 1957,
JORGENSEN and DALEs 1957), die Nephridien (JorceENs 1935, KrisuNnaN 1952) und die
Volumenregulation (ScHLIEPER 1930, Erris 1933, BEApLE 1937). — Die Osmoregu-
lation dieser Art besteht im wesentlichen aus einer aktiven Elektrolytregulation, wahrend
eine Regulation des Nichtelektrolytgehalts fraglich erscheint. Jeuniaux et al. (1961)
haben eine beachtliche Anderung der intrazelluliren Konzentration an freien Amino-
sduren bei der osmotischen Angleichung von WV. diversicolor beobachtet. Die Differenz
zwischen der Gesamtkonzentration und dem Elektrolytgehalt der Colomfliissigkeit, die
dem Gehalt organischer Substanzen entspricht, stieg in den vorliegenden Untersuchun-
gen von 0,6%/5, (in 4euivalenten Salzgehaltswerten) in sehr salzarmem Brackwasser auf
ca. 1,2°/y in Meerwasser. Dagegen war der relative Anteil der Nichtelektrolyte an der
Gesamtkonzentration in oligohalinen Medien 2 bis 3 mal so grofl wie in 35°/y, S. Im
wesentlichen handelt es sich bei diesen Substanzen wohl um freie Aminosduren.

Mit zunehmender Verdiinnung des Brackwassers sinkt die osmotische Innenkonzen-
tration von M. diversicolor langsam weiter ab, die osmoregulatorische Leistung aber steigt
standig an, um eine flir die Stoffwechselprozesse notwendige interne osmotische Minimal-
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konzentration aufrecht zu erhalten, die einem Salzgehalt von etwa 7%/, dquivalent ist.
Biese artspezifische Mindestkonzentration wird bei 10°C in extrem ausgesiiBtem Brack-
wasser ldnger und besser behauptet als bei 1°C und 20°C.
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