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ABSTRACT: Responses, regulations and adaptations of animals following changes in tem-
perature and salinity. Experiments with Zoothamnium biketes (Ciliata, Peritricha). Upon sudden
changes in external salinity the ciliate protozoon Zoothamnium hiketes PrecHT temporarily
changes its cell volume. Resistance to very low and high salinities depends on the previous
salinity history. The time course of changes in resistance to external salinity is described.
“Aftereffects” in the sense of temperature hardening were not observed. Considering these
findings, responses, regulations and adaptations (acclimatizations) of animals exposed to
changes in temperature and salinity are discussed in general.

EINLEITUNG

Viele Tiere sind in der Natur wechselnden Temperaturen und Salzgehalten ihres
Mediums ausgesetzt. Im letzten Fall verhalten sich bekanntlich poikilo- und homoios-
motische Tiere unterschiedlich; Abbildung 1 stellt einige markante Typen dar, die
natiirlich durch Ubergiinge verbunden sein kénnen. Temperaturinderungen wirken
sich auf poikilo- und homoiotherme Tiere verschieden aus. Die letzteren halten ihre
Korpertemperatur konstant, was den ersteren im allgemeinen nicht mdglich ist. Diese
konnen dagegen vielfach trotz unterschiedlicher K&rpertemperaturen ihren Stoffwech-
sel mehr oder weniger ideal auf eine Norm einstellen, was als Leistungsadaptation
(capacity adaptation) bezeichnet wird. Daneben gibt es eine Resistenzadaptation ge-
geniiber extremen Temperaturen.

Es sollen zunichst einige Versuche an Zoothamnium hiketes PrecHT geschildert
werden, die von E. LINDNER ausgefithrt wurden. Z. biketes ist nach PrecuT (1935) ein
epizoisch auf Gammariden lebendes peritriches Ciliat, das bereits von MULLER (1936)
in seinem Verhalten bei verindertem Salzgehalt und von Vocer (1966) hinsichtlich
seiner Fihigkeit zur thermischen Resistenzadaptation untersucht wurde (iiber das Vor-
kommen des Ciliaten vgl. auch Fencrgr 1965). Die Ergebnisse der Versuche an diesem
Finzeller sollen mitbenutzt werden, um ganz allgemein die Reaktionen, Regulationen
und Adaptationen (= Akklimatisationen) nach Verdnderung der Temperatur und des
Salzgehaltes des Auflenmediums zu vergleichen.



Reaktionen, Regulationen und Adaptationen 355
MATERIAL UND METHODIK

Unsere Versuchstiere entstammten der Kieler Forde. Z. hiketes gehort wahrschein-
lich zum Typ 2 der Abbildung 1, da das Epizoon sowohl in der Kieler Forde (Salz-
gehalt 13 bis 18 %/g0, maximal 26,6 %/00, minimal 8,8 %/60; Orr 1959) und an den Fang-
stellen von FencueL (1965) (Ostsee, Oresund, Salzgehalt bis 35 9/ps) als auch in der
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Abb. 1: Beziehungen zwischen den osmotischen Konzentrationen des Innen- und Auflenmediums

bei einigen Tieren, die verschiedene Typen reprisentieren. 1: Mytilus edulis, 2: Nereis diver-

sicolor, 3: Eriocheier sinensis, 4: Gammarus pulex, 5: Palaemonetes varians (dringt in einigen

Rassen bis ins Siilwasser vor), 6: Anguilla vulgaris. (Nach mehreren Autoren; vgl. REMaNE &
ScrHLiEPER 1958)

Schlei bei Schleswig (2,5 bis 8 %/00; NELLEN 1963) vorkommt. Bei den Versuchen von
Voger {1966) wurde ein Salzgehalt von 3 bis 30 %/ toleriert. Nach der Definition von
Ax & Ax (1960) handelt es sich um ein marin-euryhalines Tier.

Die Krebse mit ihren Epizoen zwischen den Borsten der Urosomsegmente und an
den Gelenken der hinteren Pereiopoden wurden fiir mindestens 7 (meistens 11) Tage
in Plastikeimern (10 1 Inhalt) an folgende Salzgehalte (AS) angepaft: 5,3 %/py be-
ziehungsweise 5,6 %00, 19,4 %00 und 30 %00 (Aufbewahrung bei guter Beliiftung und
16stiindiger Belichtung; Temperatur 6° C). Den Salzgehalt bestimmten wir refrakto-
metrisch; hthere Konzentrationen erhielten wir durch Aufsalzen von Férdewasser mit
Meersalz, niedrigere durch Verdiinnen mit Leitungswasser. Wihrend der Versuche
konnten die Zoothamnien in einem kleinen Versuchsbecken beobachtet werden, das von
der Fliissigkeit eines Colora-Kithlaggregats umspiilt wurde (Versuchstemperatur 6° C).
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UNTERSUCHUNGSERGEBNISSE

Setzten wir die Zoothamnien von einem Salzgehalt von 30 %0 in 5 %0 um, so
nahm deren Zellvolumen deutlich zu, im umgekehrten Fall verringerte es sich. Erst
nach einigen Stunden war die normale Grofle wieder erreicht (wir haben die Volumen-
inderungen nicht zahlenmifig erfafit). Andere Protozoen verhalten sich dhnlich, etwa
Paramecium (Friscu 1944), Amoeba (Horkins 1946) und Zoothamnien. PROSSER
weist nach einer Literaturbesprechung darauf hin, daf bei Protozoen oft sogar Wasser
langsam permeiert (Prosser & Brown 1961, p. 21). Fiir einen sehr langsamen Aus-
gleich der Konzentration nach Salzgehaltsinderungen sprechen die Messungen von
OserTHUR (1937) an Frontomia maring aus einer Binnenland-Salzquelle. Tiere, die
einige Tage in Wasser mit verschiedenem Salzgehalt gelebt hatten, zeigten etwa die
gleiche Pumpfrequenz der kontraktilen Vakuole; dies gilt iiberraschenderweise auch
fiir salzloses Wasser, in dem die Zellen hypertonisch sein miissen; doch mag das damit
zusammenhingen, dafl dieser Bereich fiir F. marina unbiologisch ist. Bei raschen An-
derungen des Salzgehaltes tritt sehr wohl eine Zu- beziehungsweise Abnahme der
Pumpfrequenz der Vakuole ein. Die konstante Pumpfrequenz nach erfolgter An-
gleichung hat nach OBerTHUR im wesentlichen andere als osmoregulatorische Auf-
gaben zu erfiillen. Wasser tritt bei diesem Tier somit relativ schnell ein oder aus, was
dann die Anderung der Schlagfrequenz bedingt, bis der Konzentrationsausgleich be-
endet ist.

Bei den Versuchen von MULLER (1936) mit Z. hiketes nahm die von der Vakuole
nach auflen gepumpte Wassermenge mit abnehmendem Salzgehalt des Auflenmediums
zu (Ausnahme: sehr niedrige Salzgehalte). Hierbei handelte es sich um kurzfristige
Anderungen der Salzkonzentration. Auch bei unserem Versuchstier miifite untersucht
werden, ob die Pumpfrequenz der Vakuole im poikilosmotischen Bereich nach einer
lingeren Angleichung an die verschiedenen Salzgehaltsstufen konstant wird.

Weitere Versuche galten dem Resistenzproblem. Man muff dabei nicht
nur den Salzgehalt wihrend der Messungen zur Ermittlung der osmotischen Resistenz
(RS), sondern auch den des Aufbewahrungswassers vor den Versuchen (AS) beriick-
sichtigen.

Die Ermittlung der osmotischen Resistenz kann auf zwei Wegen erfolgen: Die
Versuchstiere werden entweder direkt in eine Ldsung definierter Konzentration iiber-
fiihrt, oder der Salzgehalt wird mit einer konstanten Rate verindert, wobei meist
hohere Resistenzwerte gemessen werden als bei der ersten Methode, die von uns ange-
wandt wurde. Es bleibt noch die letale Salzkonzentration zu definieren. Man kann die
durchschnittliche Uberlebenszeit bei einer konstanten Versuchskonzentration bestim-
men oder aber den Salzgehalt (RS), bei dem ein bestimmter Prozentsatz der Tiere
(meist 50 %/o) eine gegebene Zeit iiberlebt. Die Anwendung der ersten Methode stiefl
deshalb auf Schwierigkeiten, weil der Eintritt des Todes bei Z. hiketes nicht genau
feststellbar war. Setzte man die Tiere von einer mittleren in eine hohe Salzkonzentra-
tion, so kontrahierten sich die Kolonien zuerst sehr stark, zudkten dann mehrere Male
mit abnehmender Intensitit, bis sie ruhig aber kontrahiert blieben. Setzte man solche
Tiere kurz nach der letzten Zuckung in das Ausgangsmedium zuriick, so erholten sie
sich. Bei einer spiteren Umsetzung geschah dies jedoch nicht mehr; der nunmehr ein-
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getretene ‘Tod war Huflerlich nicht zu erkennen. Wir haben uns daher darauf be-
schrinkt, den Prozentsatz der Tiere zu bestimmen, die einen Aufenthalt von einer
halben Stunde in der jeweiligen Konzentration (RS) iiberlebten. Aus den Kurven kann
der 50 0/o-Wert abgelesen werden.

Im einzelnen gingen wir wie folgt vor: In dem Anpassungsmedium (AS) trennten
wir mit einer Schere die besiedelten Urosomsegmente oder Pereiopoden der Krebse ab
und steckten sie auf eine Insektennadel. Die Zahl der Epizoen und ihr Sitz auf dem
Substrat wurden notiert. Wie iiberfithrten die Tiere dann in die gewiinschten Salz-
konzentrationen (RS) und nach 30 Minuten wieder abrupt in das Ausgangsmedium
zuriick; die Registrierung der Uberlebenden erfolgte frithestens eine halbe Stunde
spater.

Bei der Bestimmung der oberen Grenze gingen wir von einem Salzgehalt (RS)
aus, bei dem alle untersuchten Tiere iiberlebten, und erhdhten ihn dann solange,
bis alle Zoothamnien starben. Dabei zeigte sich, dafl der RS, bei dem gerade 50 %,
der Tiere tiberlebten, fiir die Zoothamnien aus AS = 19,4 %/ einerseits niedriger ist
als bei denen aus AS = 309/p0, andererseits aber hher als bei den Tieren aus AS =
5,6 %/ (Tab. 1). Die thermische Resistenzadaptation haben wir als sinnvoll (reason-
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Abb. 2: Abhingigkeit der oberen osmotischen Resistenzgrenze von Z. hiketes vom Salzgehalt
des Anpassungsmediums (AS). 1: AS = 5,6 %o, 2: AS = 19,4 %o, 3: AS = 30 Y%o. Gestrichelte
Linie: 50%/0 Uberlebende mit den Abstinden A und B zwischen den Kurven

able) bezeichnet, wenn die warmadaptierten Tiere hitzeresistenter und kilteempfind-
licher sind als die kaltadaptierten; im umgekehrten Fall liegen paradoxe Phinomene
vor. Z. hiketes zeigt nach dieser Nomenklatur eine sinnvolle ,, Anpassung®, was beson-
ders aus Abbildung 2 ersichtlich ist. Auch die 50 %/¢-Linie ist eingezeichnet mit den Ab-
stinden (A, B) zwischen den Kurven. Die Verschiebung der oberen Resistenzgrenze ist
etwa proportional zur Verinderung des Anpassungsmediums (AS).

Die unteren Grenzen liegen viel dichter zusammen, doch geht aus Tabelle 2 her-
vor, daf auch diese , Anpassung® sinnvoll ist. Die Unterschiede zwischen AS = 5,6 9/g0
und 19,4 %o beziehungsweise AS = 19,4 %/ und 30 % bei RS = 0 %4 wurden mit
dem y2-Test abgesichert; es ergibt sich jeweils eine Irrtumswahrscheinlichkeit von
a < 0,1 %, was Signifikanz bedeutet (vgl. WEBER 1961).
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Tabelle 1

Abhingigkeit der oberen osmotischen Resistenzgrenze vom Salzgehalt des Anpassungsmediums
(AS). RS = Salzgehalt withrend der Messgngcan. Eingeklammert: Anzahl der registrierten
Individuen

Uberlebende in Prozent
AS = 5,6 %o AS = 19,4 %0 AS = 30 %»

24,7 98,5 (134)

30,0 94,1 (154)

37,7 59,6 (136)

42,8 43,2 (183)

48,1 29,3 (316)

52,8 4,1 (144) 99,4 (157)

60,2 78,1 (288)

64,8 41,5 (197)

68,8 0 (240

70,0 95,5 (109)
75,8 10,5 (116} 99,2 (94)
77,6 88,0 (109)
83,0 1,9 (105)

84,7 56,0 (102)
87,6 0 (152)

92,5 16,5 (108)
100,0 0 (115)
106,4 0 (110)

RS in %e

Tabelle 2

Abhiingigkeit der unteren osmotischen Resistenzgrenze vom Salzgehalt des Anpassungsmediums

(AS). (Siehe auch Text zu Tab. 1)

" Uberlebende in Prozent

RS in %o AS = 5,6 %0 AS = 19,4 %o AS = 30 %o
5,9 98,0 (100) 97,5 (113)
28 100" (179) 90,0 (119)
0 98,1 (722) 93,5 (626) 47,0 (251)

Auch der zeitliche Verlauf der osmotischen Resistenzinderung in den
ersten Tagen oder Stunden nach der Umsetzung in einen anderen Salzgehalt ist unter-
sucht worden, wobei wir die Tiere aus AS = 30 %00 in 5,3 %00 iiberfithrten und umge-
kehrt. Beriicksichtigung fand dabei nur die Verinderung der oberen Resistenzgrenze.
Die Geschwindigkeit der Anpassung kann bei derartigen Versuchen von der Tempera-
tur abhingen.

Auch das Ausmafl der Salzgehaltsinderung im Auflenmedium schien bei unseren
Versuchen eine Bedeutung zu haben, doch wurde dies nur in einigen Vorversuchen
festgestellt (vgl. hierzu Epmonps 1935 und andere). Bei den Versuchen der Tabelle 3
wihlten wir zur Messung der Resistenz Konzentrationen (RS), die nach Abbildung 2
sinnvoll erschienen. Fiir die Tiere aus AS = 30 %, dic in 5,3 %o gesetzt wurden,
benutzten wir RS = 48,3 %/ps, denn damit kann man das Absinken der Zahl der Uber-
lebenden von 100 auf etwa 20 9/ untersuchen (Abb. 3, Kurve 1). Fiir den umgekehrten
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Tabelle 3

Tigliche Anderung der oberen osmotischen Resistenzgrenze nach der Umsetzung.

(Siche auch Text zu Tab. 1)

Anpassungsdauer  Uberlebende in Prozent bei Anpassungsdauer ilili’e;iizgr;%fai
Tage Stunden RS =48,3% RS = 52,8 %o Tage Stunden RS = 75,8 %o
0 0 100 (21) 0 0 0 (75
1 24,5 58,1 (43) 1 25,0 47,0 (134)

30,0 65.8 (38) 324 56,2 (89)
2 48,0 52,4 (21) 2 53,2 79.8 (94
3 74,5 19,4 (31) 3 75,0 93,8 (65)

81,8 26,3 (19)
4 109,0 333 (33) 14,5 (76) 4 102,0 95,0 (117)
5 123,5 259 (27) 0 (29 5 1245 100  (48)
6 151,0 0 (14 6 1452 100 (32
Umsetzung von 30 in 5,3 %o Umsetzung von 5,3 in 30 %o

Versuch (Abb. 3, Kurve 2) konnte man das Steigen der Zahl der Uberlebenden von
0 auf gerade 100 %/o am besten bei RS = 75,8 /oo verfolgen. Das heiflt also, wenn nach
einiger Zeit noch 209/ beziehungsweise gerade 100 /o iiberlebten, dann mufite die
Resistenzinderung weitgehend abgeschlossen sein, was in den Versuchen nach einigen
Tagen der Fall war.
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Abb. 3: Tigliche Anderung der oberen osmotischen Resistenzgrenze von Z. hiketes bei Um-
setzen von 30 in 5,3 %o (1 und 3) beziehungsweise von 5,3 in 30 %o (2). Salzgehalt wahrend der
Messungen (RS) bei (1): 48,3 %, bei (2): 75,8 %o, bei (3): 52,8 %o

Interessanter war die Messung der Resistenzinderung in den ersten Stunden nach
der Umsetzung, die zunichst mit den gleichen Salzgehalten (RS) durchgefithrt wurde
(Tab. 4, 5; Abb. 4, Kurve 3 und Kurve 2). Der Abbildung 2 kann man aber ent-
nehmen, dafl diese Salzgehalte (RS) nicht richtig gewihlt sind, um die Resistenzinde-
rungen gleich von Anfang an zu erfassen. Daher wurden noch Messungen mit RS =
75,8 %00 bezichungsweise 52,8 %/p0 durchgefithrt. Aus den Kurven 4 und 1 der Abbil-
dung 4 geht hervor, daff die Resistenzidnderung nach der Umsetzung sehr schnell ein-
setzt.
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Wie erwihnt, werden im allgemeinen bei einer langsamen stufenweisen Ande-
rung des Salzgehaltes im Auflenmedium hohere Resistenzwerte erzielt als mit der von
uns angewandten Methode. Das konnte auch fiir unser Versuchstier nachgewiesen wer-
den. Die Zoothamnien wurden aus AS = 5,3 %40 nach einem Aufenthalt von jeweils
90 Minuten in mehreren Stufen (10, 15, 20 und 25 %/g0) schliefflich in 30 %0 iiberfijhrt.
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Abb. 4: Anderung der oberen osmotischen Resistenzgrenze von Z. hiketes in den ersten Stun-

den nach Umsetzen von 5,3 in 30%c (oben) bezichungsweise von 30 in 53 % (unten).

RS bei (1) 52,8 %o, bei (2) 75,8 %o, bei (3) 48,3 %o, bei (4) 75,8 %o; (5) und (6) Kontrollwerte.

Die Resistenzunterschiede, die sich nach 8 und 12 Stunden bei Umsetzung von 5,3 in 30 %o

bei RS == 75,8 %o und nach 8 und 10 Stunden bei Umsetzung von 30 in 5,3 %o bei RS = 48,3 %0

ergaben, kénnen mit einer Irrtumswahrscheinlichkeit o <0,1% beziehungsweise o ~ 1 %
statistisch abgesichert werden (korrigierter y*-Test von YATES)

Nach zwei weiteren Stunden iiberlebten bei RS = 52,8 %00 von 98 Tieren 95,8 %o; das
sind 18,2 % mehr als bei der direkten Uberfithrung. Die osmotische Resistenz war
dabei also deutlich erhdht. Auch bei diesem Versuch diirfte die relativ rasch einsetzende
Resistenzinderung eine Rolle gespielt haben. Die langsam tiberfithrten Tiere waren ja,
bevor sie in den Salzgehalt von 30 %00 gebracht wurden, bereits 6 Stunden einem er-
héhten Salzgehalt ausgesetzt.

Ts bleibt zu diskutieren, wie der unregelmiflige Verlauf der Kurve 2 beziehungs-
weise 3 in Abbildung 4 zu erkliren ist. Die nach dem Umsetzen anfanglich zu beobach-



Reaktionen, Regulationen und Adaptationen 361

Tabelle 4

Anderung der oberen osmotischen Resistenzgrenze in den ersten Stunden nach der Umsetzung
von 30 % in 5,3 %o. (Siche auch Text zu Tab. 1)

Anpassungs- . Uberlebende in Prozent )
dallfer (St?l.) bei umgesetzten Tieren bei Kontrolltieren
RS=758% RS =483% RS=758% RS =483 "%

0 96,0 (25) 100 (21)

1,0 32,6 (86)

2,0 25,3 (74)

3,2 2,5 (80)

3,5 96,5 (29)

4,0 0 (57)

4,5 94,3 (35)

5,0 82,5 (29)

6,5 84,3 (51)

7,1 100 (31)

7.4 100 (38)

8,0 83,0 (53)

8,4 o (1 100 (38)
2,8 100 (26)
10,0 59,4 (64)

12,3 81,5 (27)

15,0 80,9 (47)
24,5 58,1 (43)

Tabelle 5

Anderung der oberen osmotischen Resistenzgrenze in den ersten Stunden nach der Umsetzung
von 5,3 in 30 %o. (Siehe auch Text zu Tab. 1)

Anpassunes- ) Uberlebende in Prozent
dafer s tg ) bei umgesetzten Tieren bei Kontrolltieren
RS=528% RS=758% RS =528% RS =753 %

0 1,9 (53) o (75)
1,0 65,8 (149) 0 (61)
2,0 77,6 (134)
25 8,0 (25)
3,0 85,9 (57)
32 225 (40)
3,7 231 (39)
40 92,1 (38)
5,0 303 (33)
5,3 97,0 (66)
5.8 471 (87)
6,4 53 (75)
7.2 100 (50)
8,0 80,2 (101)
8.6 100 (34)
8.8 0 (36)
9,1 0 (81)
10,0 67,0 (97)
12,0 46,7 (169)
15.3 60,3 (63)
25,0 100 (11) 47,0 (134)
32,4 56,2 (89)
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tenden Volumenadnderungen der Zellen wurden erwihnt. Sie werden durch einen Was-
sereinstrom beziehungsweise Wasserentzug bedingt, der Einflufl auf die Resistenz haben
wird. Fin Wasserentzug erhdht die thermische Resistenz der Zellen (CHRISTOPHERSEN
& PrecHT 1953), doch diirfte dies auch fiir die Widerstandsfahigkeit gegeniiber anderen
Faktoren gelten. Nach 8 bis 10 Stunden werden dann Regulationen der Zellkonzentra-
tion sichtbar, welche das Minimum beziehungsweise Maximum in den Kurven der Ab-
bildung 4 bedingen. Es handelt sich hierbei nur um Deutungen, da wir die Zellkonzen-
tration nicht gemessen haben. Bei grofleren Anderungen des Salzgehaltes wird danach
zunichst das Zellvolumen beeinfluflt, da die verdnderte Vakuolenleistung zur Regu-
lation nicht ausreicht; erst nach einer gewissen Konzentrationsangleichung ist die Zelle
in der Lage, die normale Grofle wieder einzunehmen. Der Konzentrationsausgleich
dauert an und wird im poikilosmotischen Bereich wahrscheinlich dazu fiihren, daf} die
Vakuolenfrequenz sich wie bei Frontonia auf einen Normalwert einstellt. Diese ganzen
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Abb. 5: Anderung der oberen osmotischen Resistenzgrenze von Z. hiketes nach Umsetzung
von 5,3 in 30 %o (RS = 52,8 %o). (1) nach der Umsetzung in 30 %o, (2) Tiere, die nach zwei-
stiindigem Aufenthalt in 30 %o nach 5,3 %o zuriickversetzt wurden

Verianderungen, die nur mit dem langsamen Konzentrationsausgleich zusammenhin-
gen, fithren zu einer Anderung der osmotischen Resistenz. Es wird nur eine bestimmte
Abweichung der Konzentration des Auflenmediums von der des Innenmediums ver-
tragen; wenn diese sich Zndert, verschiebt sich auch der osmotische Toleranzbereich.
Die gegebene Deutung wiire die einfachste, was nicht unbedingt besagt, dafl sie richtig
ist, da man eventuell schon bei den Finzellern mit hinzukommenden Adaptationen
rechnen mufl, wie sie auf den Seiten 364 und 366 erwihnt werden.

Vor allem Botaniker haben darauf hingewiesen, daff man eine kurzfristige An-
passung an extreme, moglichst subletale Temperaturen (ein hardening) von den lang-
fristigen Anpassungen trennnen muf}, die bisher als Resistenzadaptation bezeichnet
wurden (vgl. ALEXANDROV 1964, PRECHT et al. 1966). Eine Schockanpassung, wie man
das hardening bezeichnen konnte, soll auch bei Tieren vorkommen und leitet wahr-
scheinlich zu den stress-Phinomenen iiber; bei uns werden zur Zeit diesbeziigliche
Untersuchungen durchgefithrt. Zur Priifung der Frage, ob es auch eine Schockanpas-
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sung bei der osmotischen Resistenz gibt, iiberfithrten wir die Zoothamnien aus einem
AS = 539 nach Bestimmung ihrer osmotischen Widerstandsfihigkeit bei RS =
52,8 %/go in ein Medium von 30 ®/go; das Ergebnis dieses Versuches ist bereits mitgeteilt
worden (Abb. 4, 5, Kurve 1). Die uns hier interessierenden Zoothamnien wurden nach
2 Stunden in 5,3 % zuriickgesetzt, also zu einem Zeitpunkt, als bereits 77,6 %y der
Tiere itberlebten. Die Einwirkung des hohen Salzgehalts erwies sich als wenig nach-
haltig, denn nach einer Stunde Aufenthalt im Ausgangsmedium war die Uberlebensrate
auf 24,2 9/o (86 untersuchte Tiere) abgesunken und erreichte nach einer weiteren Stunde
wieder den Ausgangswert von 1,9 9/, (52 Tiere, nach 5 Stunden 4,4 %/o, 90 Tiere; nach
6 Stunden O %, 22 Tiere; Abb. 5, Kurve 2).

DISKUSSION

Betrachten wir zunichst den normalen Temperatur- und Salzgehaltbereich
ohne das Resistenzproblem.

Bei einer Anderung der Versuchstemperatur gehorchen bei poikilothermen Tieren
die meisten Lebensprozesse wie chemische Reaktionen der RGT-Regel (Qip-Werte =
2 bis 4). Sich anschliefende Gleichgewichtseinstellungen (overshoots etc.) rechnet man
sinnvollerweise ebenfalls zu den Reaktionen.

Im einfachsten Fall ist auch die osmotische Konzentrationsangleichung des Innen-
an das verinderte Auflenmedium bei poikilosmotischen Tieren eine Reaktion. Aber
schon bei unserem Versuchstier tritt dadurch eine Komplikation auf, dafl Wasser
schneller permeiert als die Salze, was zu Volumeninderungen fiihrt. Dies macht Re-
gulationen durch bereitliegende Mechanismen, wie die kontraktile Vakuole, not-
wendig (Volumenregulation). Durch diese wird der alte Zustand wiederhergestelit.
Die Regulation ist notwendig, weil der Konzentrationsausgleich im Gegensatz zur
Temperaturangleichung bei den wechselwarmen Tieren langsam erfolgt. Auch die Be-
funde von OperTHUR (1937) an Frontonia kénnten nur damit zusammenhingen und
wiren dann nicht als Adaptation aufzufassen.

Die poikilosmotischen Tiere wechseln zwar die Innen- mit der Auflenkonzen-
tration, doch kann manchmal die erste von der zweiten etwas abweichen. Auflerdem
entspricht fiir gewShnlich die ionale Zusammensetzung des Innen- nicht der des Aufen-
mediums, was durch eine lonenregulation erreicht wird. Ist die Ionenkonzentration
relativ konstant und unabhingig von der Auflenkonzentration, so wird dies durch eine
Osmoregulation aufrechterhalten (vgl. REmane & ScHLIEPER 1958).

Durch eine typische Regulation, die man in Form eines Regelkreises modellmiRig
darstellen kann (vgl. HENsEL in: PRECHT et al. 1955, p. 342), wird die Korpertempe-
ratur der Warmbliiter konstant gehalten. Nach dem Einwirken von Stérfaktoren wird
durch die Regelung der Sollwert rasch wiederhergestellt. Bei einigen Tieren ist dieser
Sollwert im Winterschlaf verschoben.

Auch die wechselwarmen Tiere kinnen iiber Regulationen verfiigen, etwa die
Honigbiene, die ihre Stodktemperatur relativ konstant hilt. Bei den Reptilien finden
sich Anklidnge zur Regulierung der Kérpertemperatur.

Es bleibt zu diskutieren, wann man sinnvollerweise von Adaptationen
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(= Akklimatisationen) spricht. Nach KiNnE (1964a, p. 147, 1964b) unterscheiden sich
trotz mancher Uberginge Regulationen (wie die Ionen-, Volumen- und Osmoregu-
lation bei Salzgehaltsverdnderungen) im wesentlichen dadurch von Adaptationen, daf
diese echte funktionelle oder strukturelle Verinderungen im Organismus verursachen,
Zeit zu ihrer ,Entwidklung® bendtigen und sich vielfach nicht auf spezifische Organe
beschrinken, sondern mehr oder minder alle Ebenen der tierischen Organisation be-
treffen. Regulationen dagegen haben im allgemeinen die Wiederherstellung des ,Soll-
zustandes®, aber keine echten Verinderungen des status quo ante zur Folge. Sie laufen
relativ schnell ab und sind das Frgebnis der routinemifigen Aktivitit spezifischer,
priexistierender Reaktionssysteme. Bei den Adaptationen unterscheidet Kinng Simul-
tanreaktionen, die Stabilisierungsphase und den neuen stationiren Zustand. PROSSER
(1958, p. 169) trennt zwischen acclimation und acclimatization: “The phase of com-
pensation is the process of acclimation to a single environmental factor, as in controlled
experiments, or of acclimatization to a complex of environmental factors as seasonal
or climatic changes.”

Bei den Adaptationen treten nicht nur bereitliegende Mechanismen in Tatigkeit
wie die kontraktile Vakuole der Ciliaten, sondern es kommt zu grundsitzlicheren
Anpassungen an einen verinderten Umweltfaktor. Neben der Struktur kann durch
eine Anderung der Enzymaktivitit und -quantitit die Reaktionsgeschwindigkeit der
Lebensprozesse verindert werden, die Zahl der Mitochondrien (Jankowsky & Korn
1965), der Stoffwechselweg (ExBErG 1958 und andere), die Funktion von Organen
oder sogar ein Regulationsmechanismus. Eine typische Akklimatisation ist die Lei-
stungsadaptation der wechselwarmen Tiere nach Temperaturinderungen, die nach
4 Typen verlaufen kann (Typ 4 = fehlende Adaptation; vgl. PrReCHT 1961, 1964a).
Bei diesen Tieren, bei denen im wesentlichen Temperaturadaptationen und keine Regu-
lationen vorkommen, wire der Zeitfaktor insofern zur Klassifizierung ungeeignet, als
der Adaptationsmechanismus oft stark temperaturabhingig ist, so dafl die Anpassung
bei hohen Temperaturen relativ rasch verlaufen kann. Die Thermoregulation der
Warmbliiter liuft stets rasch ab, die hinzukommenden Adaptationen dagegen langsam.
Uber diese besteht bereits eine umfangreiche Literatur (vgl. Comparative physiology
of temperature regulation, 1962). Bei Hausmiusen, die BarweTT (1965) bei —3°C
ziichtete (Kontrollen bei 21° C), trat eine Stoffwechselsteigerung um das 4fache auf.
Die Nahrungsaufnahme stieg, dagegen verringerte sich die Aktivitit. Auch die Grofle
innerer Organe und die Fortpflanzungsvorgiinge bei den Weibchen waren betroffen
(vgl. ferner CHAFFE et al. 1963, iiber die Beteiligung von Hormonen PrrrOVIC et al.
1961 und andere).

Es stellt sich die Frage, was man hinsichtlich der Funktion als Osmoadaptation
bezeichnen sollte. Fin Beispiel hierfiir gibt THEEDE (1963) an, nach dem sich das Opti-
mum der Filtrationsrate der Miesmuschel nach einer Salzgehaltsinderung zeitlich
betrachtet langsam verschiebt, wihrend der Konzentrationsausgleich relativ rasch er-
folgt. Als Adaptationen mufl man auch tiefgreifende strukturelle Anpassungen an
den Salzgehalt bezeichnen; es ist bekanat, daf viele Tiere ihre Gestalt und ihre Le-
bensweise mit dem Salzgehalt indern (REMANE & ScHLIEPER 1958, p. 28). Hingewie-
sen sei in diesem Zusammenhang auf die eindrucksvollen Befunde von KinnE an
Cordylophora (KinNE 19562, b, 1958).
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Wir haben wie auch andere die Worte Adaptation und Akklimatisation als Syn-
onyme verwandt, was fiir die von uns bearbeiteten Probleme durchaus méglich ist. Die
Sinnesphysiologen gebrauchen das Wort Adaptation mehr fiir einen Regulationsmecha~
nismus, fiir den das Wort Akklimatisation unpassend wire; insofern sollte man fiir die
hier interessierenden Phinomene dem Wort Akklimatisation den Vorrang geben, so-
fern Verwechslungen mdglich sind.

Das deutsche Wort Anpassung ist ungliicklicherweise mit dem Zeitfaktor ver-
bunden. Man spricht von Anpassungen der Tiere an einen verinderten Salzgehalt,
obwohl es sich um Regulationen handelt, weil sie langsam verlaufen. Dagegen wiirde
man nicht bei der schnell verlaufenden Thermoregulation der Warmbliiter von einer
Anpassung sprechen, nur bei zusitzlichen Adaptationen. Das Wort Anpassung st also
wenig festgelegt.

Es bleibt die Diskussion des Resistenzproblems. Bei der Resistenz gegen-
iiber extremen Temperaturen haben wir den Terminus Adaptation sehr weit gefafit
und ihn fiir alle Anderungen der Kilte- und Hitzewiderstandsfihigkeit angewendet,
die von der Adaptationstemperatur abhingen. Auflerlich betrachtet dhneln die osmoti-
schen Resistenzanpassungen den thermischen. Sie verlaufen wie bei Z. hiketes meist
»sinnvoll“ gegeniiber beiden Grenzen. Es ist oft beobachtet worden, daf die in der
Nordsee vorkommenden Tiere zu hoheren Salzkonzentrationen hin verschobene Gren-
zen zeigen als ihre Artgenossen aus der Ostsee, wobei erblich bedingte Rassenunter-
schiede hier nicht interessieren sollen. McLEESE (1956) fand bei kaltadaptierten Ho-
marus americanus (im Gegensatz zu den 15° C- und 25° C-Tieren) bei der unteren
Salzgehaltsgrenze sogar paradoxe Phinomene (hthere Grenzkonzentration bei Tieren
aus 20 %00 als bei solchen aus 30 %0 Salzgehalr).

Die Resistenzadaptation gegeniiber extremen Temperaturen bei wechselwarmen
Tieren ist zweifellos eine echte Akklimatisation, selbst wenn sie bei hohen Temperatu-
ren sehr rasch verlaufen kann (vgl. PRECHT et al. 1966). Bei ihr kdnnen sogar Struktur-
dnderungen auf der Molekiilebene eine Rolle spielen. Man kann bei derartigen
Untersuchungen entweder die Tiere an neue Temperaturen anpassen und die Resistenz
von relativ reinen Eiweiflen vor und nach der Umadaptation messen, wie etwa MEWS
(1957) dies bei Verdauungsfermenten von Helix pomatia tat, oder man unterzieht
reine Eiweifle einer Umadaptation, wodurch sich ihre Hitzeresistenz indern kann
{CHRISTOPHERSEN & THIELE 1952, CHRISTOPHERSEN 1967).

Auch bei den Warmbliitern gibt es nicht nur eine Leistungs-, sondern auch eine
Resistenzadaptation gegeniiber extremen Temperaturen. Diese 1ifit sich bis auf die
Zellebene verfolgen (HoLEESKOVA et al. 1965 und andere).

Wenn die auf Seite 362 gegebene einfache Erklirung der beobachteten Verschie-
bung der osmotischen Resistenzgrenzen mit dem AS bei Z. hiketes zutrifft, handelt es
sich nicht um eine Adaptation, da sie dann einfach damit zusammenhingt, daf} das
Tier erwartungsgemifl nur eine bestimmte Abweichung der Innen- von der Aufen-
konzentration vertrigt. Da die Konzentrationsangleichung bei Salzgehaltsinderungen
bei poikilosmotischen Tieren im Gegensatz zur thermischen Angleichung bei wechsel-
warmen Tieren langsam erfolgt, erhilt man das Bild einer sich iiber eine langere Zeit
erstreckenden osmotischen Resistenzadaptation. Da wie erwihnt ein verdnderter
Wassergebalt der Zellen die Resistenz ganz allgemein beeinflussen kann (auch die
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Hitzeresistenz), ergeben sich rein duflerlich betrachtet weitere Parallelen zur Resistenz-
adaptation gegeniiber extremen Temperaturen, bei der oft auch die allgemeine Wider-
standsfihigkeit verindert wird (Precur 1961, 1964b). ScHrieper und Mitarbeiter
haben aber gezeigt, dafl es auch echte Resistenzadaptationen an extreme Salzgehalte
des Auflenmediums gibt. Nach Tueepe (1965) ist bei isoliertem Kiemengewebe von
Mytilus edulis, das von 30 in 15 %o iiberfiihrt wurde, die osmotische Angleichung weit
eher beendet als die Anderung der Resistenzgrenzen.

Nomenklatorische Fragen sind letztlich als zweitrangig anzusehen, doch brauchen
wir zur Erfassung der so vielfiltigen Naturerscheinungen eine Aufgliederung unseres
Wissens; auflerdem zwingt uns eine solche fiir gewdhnlich zu einem griindlicheren
Durchdenken der Problematik.

Die Worte Adaptation und Akklimatisation beinhalten eigentlich einen Nutzen
fiir die Art im Sinne eines Selektionsvorteils. Es wurde schon frither (Precut & CHrI-
STOPHERSEN 1965) erbrtert, dafl es sehr viele zusitzliche Untersuchungen erfordern
wiirde, wenn man einen solchen Nutzen in jedem Fall exakt nachweisen wollte. Im
allgemeinen diirfte bei Anpassungen der intakten Tiere ein derartiger Nutzen vorliegen.
Allerdings konnen ,Begleitumstinde® beobachtet werden, denen man keinen Nutzen
zubilligen mdchte, obwohl wir sie als Adaptation bezeichnet haben. Dies gilt beispiels-
weise fiir die mehrfach gefundene gesteigerte Hitzeresistenz frostabgehirteter Winter-
pflanzen (paradoxe Adaptation). Wenn ferner die Hitzeresistenz eines Zellstoff-
wechselprozesses in einem ganz anderen Sinne von der Adaptationstemperatur beein-
flufe wird als die Widerstandsfihigkeit des intakten Tieres und wenn dies bei
Versuchstemperaturen geschieht, die weit iiber der Letaltemperatur des Tieres liegen,
so diirflte wiederum ein ,Nebeneffekt® vorliegen, dem kein positiver Selektionswert
zukommt, dessen Untersuchung aber dennoch zur Aufklirung des ganzen Phinomens
sehr niitzlich sein kann. Im normalen Temperaturbereich gibt es etliche Beispiele fiir
eine inverse Leistungsadaptation. Es wire sicher falsch, dieser in jedem Fall einen
Nutzen abzusprechen. Ein solcher konnte zum Beispiel der invers adaptierenden Per-
oxydaseaktivitit der Hefe Torulopsis kefyr (CurisTOPHERSEN & PrECHT 1950) oder
der sich ebenso verhaltenden Alkoholdehydrogenaseaktivitit von Saccharomyces
cerevisize (MARQUARDT 19591) durchaus zukommen, worauf in den zitierten Ar-
beiten eingegangen wird. Es ist weniger wichtig, ob in den problematischen Fillen ein
positiver Selektionsvorteil vorhanden ist; entscheidend ist, daf} solche , Adaptationen®
nicht schaden und keinen negativen Selektionswert bekommen (vgl. hierzu auch
Usuakov 1964). Wir haben somit schon aus praktischen Erwigungen das komplizierte
Problem des Nutzens mdglichst ausgeklammert und sprechen von Adaptationen, wenn
ein Wechsel der Adaptationstemperatur irgendwelche Folgeerscheinungen hat, die nicht
nur als Reaktionen verstanden werden kénnen, wie sie bei einer Anderung der Ver-
suchstemperatur zu beobachten sind.

t Diss. Univ. Kiel unter Anleitung von Prof. CHRISTOPHERSEN.
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ZUSAMMENFASSUNG

1. Das Ciliat Zoothamnium hiketes PrecHT dndert bei abrupten Verdnderungen des
Salzgehalts des Auflenmediums voriibergehend das Zellvolumen.

2. Die Resistenzgrenzen gegeniiber sehr niedrigen und hohen Salzgehalten hingen von
der Konzentration ab, an welche sich die Tiere angepafic haben.

3. Der zeitliche Verlauf der Resistenzinderung mit dem Salzgehalt des Auflenmediums
wird verfolgt. Nachwirkungen im Sinne eines hardening bei Temperaturinderungen
konnten nicht festgestellt werden.

4. Unter Beriicksichtigung dieser Befunde wird aligemein zu den Reaktionen, Regu-
lationen und Adaptationen (= Akklimatisationen) der Tiere nach Verinderungen
der Temperatur und des Salzgehaltes des Auflenmediums Stellung genommen.

Es wurden Apparate benutzt, welche die Deutsche Forschungsgemeinschaft H. PrecuT
zur Verfiigung stellte.
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