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1. Einleitung

Uber den Gasstoffwechsel von Meeresalgen liegen bis heute erst verhalt-
nismafig wenige Untersuchungen vor (Literatur vgl. Horrmann 1929, MonNT-
FORT 1935, BLinks 1951, WHITTINGHAM 1960), die sich jedoch simtlich in Pro-
blemstellung und Methodik von den in dieser Arbeit beschriebenen Versuchen
unterscheiden.

Erst in jingster Zeit haben BercQuisT (1959) und EppLEY (1960b) sich
zum Studium spezifischer lonenwirkungen auf die Atmung von Meeresalgen
der Warburg-Methode bedient, ohne jedoch die Vorgange der Turgorregula-
tion in ihre Untersuchungen einzubeziehen.

Die ersten Beobachtungen und Untersuchungen uiber diesen Regulations-
prozeB, der den Zellturgor ihres Objektes unabhdngig von der Konzentration
des AuBlenmediums stets auf annihernd gleicher Hohe hielt, wurden von
Drevs (1896) und BuchuemM (1915) an der Meeresalge Chaetomorpha linum
(Miller) Kiitzing durchgefiihrt.

Diese Alge aus der Gezeitenzone ist im deutschen Kiistengebief weitver-
breitet und kommt besonders in der Umgebung des Lister Konigshafens (Insel
Sylt) hdufig vor. In manchen Jahren tritt sie dort wiahrend der Sommermonate
in groflen Massen auf und bedeckt dann in zopfartig zusammengedrehten
Strangen zur Ebbezeit weite Wattflichen. An diesen exponierten Standorten
ist sie starken Temperatur- und Salzgehaltsschwankungen ausgesetzt (Aus-
siflung durch Regengiisse, Eindunstung beim Trockenliegen, besonders an
sonnigen Tagen). Zum Studium der Turgorregulation bei wechselndem Salz-
gehalt ist sie daher, nicht zuletzt auch wegen ihrer morphologischen Besonder-
heiten (monosiphone Fiden aus relativ groflen, schon mit blofem Auge
erkennbaren Zellen), geradezu préadestiniert. Wegen dieser Vorziige habe
ich in jungster Zeit den Vorgang der Turgorregulation durch mikrokryosko-
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pische Bestimmung der Gefrierpunktserniedrigung des Zellsaftes an diesem
Objekt studiert (KEssELER 1958, 1959).

Die Resultate dieser Untersuchungen wie auch die an anderen Objekten
gewonnenen Ergebnisse chemischer Zellsaftanalysen (Brinks & Jacgues 1930,
Brooks 1930, CoLLANDER 1930, 1936, 1939, HoacLanD & Davis 1923, HOBER
1928, MEYER 1891), nicht zuletzt aber auch die von Scort & HAaywarDp 1953,
1954, 1955) mitgeteilten Daten und die Befunde EppLEYs (1958a, b, 1959,
1960a) fithrten zu der Erkenntnis, dafl die von Drevs entwickelte Modell-
vorstellung zur Erklirung des Vorganges der Turgorregulation nicht linger
vertrethar sel.

Seine ,Osmometertheorie”, welche die Konstanz des Turgors einer be-
stimmten Menge im Zellsaft geloster, nicht permeierfdhiger Substanz zu-
schreibt, wiahrend fiir die Salze des Seewassers volle Permeabilitit der Plas-
magrenzschichten angenommen wird, steht im Widerspruch zu den Ergebnissen
der genannten Autoren und ist auch nicht mit meinen Beobachtungen iber
spezifische Ionenwirkungen auf den Ablauf der Turgorregulation in Einklang
zu bringen. Auf diesen Umstand habe ich bereits in der oben zitierten Ver-
offentlichung hingewiesen, wenngleich ich auf Grund der mikrokryoskopischen
Untersuchungsergebnisse noch keine endgiiltige Antwort auf die Frage nach
den bei der Turgorregulation ablaufenden Vorgingen geben konnte. Das
Studium dieser Prozesse mufite weiteren Untersuchungen mit anderen metho-
dischen Hilfsmitteln vorbehalten bleiben.

Die vorliegende Arbeit befafit sich zunichst mit der energetischen Seite
des Problems. Es wird darin versucht, die wahrend der Turgorregulation auf-
tretenden Atmungsinderungen zum Ablauf des Regulationsgeschehens in
Beziehung zu setzen und mit den dabei beobachteten Ionenverschiebungen
zwischen Zelle und Auflenmedium (noch nicht verdffentlichte Ergebnisse) in
Zusammenhang zu bringen.

2. Material und Methodik

Das fiir die Untersuchungen verwandte Material stammte aus dem Lister
Kénigshafen (Insel Sylt). Es wurde, soweit es nicht sofort aufgearbeitet werden
konnte, in Glasaquarien bzw. Polyithylenschalen mit filtriertem Seewasser
von ca. 80%o0 Salzgehalt aufbewahrt. Die fiir die letzten 3 Versuche (Abb. 2
und 3) verwandten Algen waren etwa 3 Wochen lang in stromendem, filtrier-
tem Seewasser von ca. 30%00 bei einer taglich vierzehnstiindigen Beleuchtung
von etwa 3000 Lux (Leuchtstofflampen) kultiviert worden. Vorher waren sie
durch vierzehntigige Aufbewahrung im Kiithlraum des Instituts bei + 2°C
und Dunkelheit ,vernalisiert” worden. Diese Vorbehandlung fithrte zu einer
Intensivierung der Atmung und des Streckungswachstums.

Fir die Versuche wurden frisch griine, gesund aussehende Fidden ver-
wandt. Sie wurden in Stiicke von ungefdhr 1 cm Linge zerschnitten, gut mit
Seewasser gewaschen und dann 24 Stunden lang in Seewasser von ca. 30%o0
stehen gelassen, um den traumatischen Reiz abklingen zu lassen. Wie Horr-
MANN (1929) ndmlich fand, geniigt dieser Zeitraum in den meisten Fillen, da
»- . . die Atmungsgroflen sich oft vom zweiten Tage fiir einige Zeit konstant
halten und erst dann allmdhlich absinken® (p. 227). Die unmittelbar nach dem
Sammeln, Sdubern und Zerteilen der Algen gemessenen Werte liegen dagegen
im allgemeinen wesentlich héher.
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Am folgenden Tage wurden die Algen, wenn sich das Ausgangsmedium
der Warburg-Ansdtze in seiner Zusammensetzung von dem Kulturmedium
unterschied, fiir mindestens 24 Stunden zur Anpassung in eine Polystrolschale
mit dem entsprechenden Versuchsmedium tberfihrt. Die fiir einen Versuch
bendtigten Materialportionen wurden sodann mit Hilfe einer Torsionswaage
unter Wasser abgewogen (jeweils 20 mg Tauchgewicht), um jegliche Stérung
des osmotischen Gleichgewichtes durch Eindunstung auszuschliefen. Nach kur-
zem Absaugen des anhaftenden Wassers durch feuchtes Filtrierpapier wurden
sie in die vorbereiteten Warburg-Kélbchen iibertragen.

Fir alle in dieser Arbeit beschriebenen Versuche wurden Kélbchen der
Firma BRAUN-Melsungen mit je zwei im Schliff drehbaren Seitenbirnen ver-
wandt. Durch einfaches Umdrehen derselben konnten so die jeweiligen L&-
sungen mit einem Minimum an Zeitaufwand zugegeben werden, ohne die
Gefifle aus dem temperierten Bad entfernen zu missen.

Alle Gefifle wurden zunidchst 30 Minuten bei gedéffneten Hahnen mit
einer Frequenz von 100 Schwingungen/Minute und einer Amplitude von 5 cm
geschiittelt. Nach Schliefung der Hibne wurde die Atmung 4 Stunden lang
registriert, um eine Anpassung des Materials an die neuen Bedingungen zu
gewéhrleisten. Erst nach Ablauf dieser Zeit wurde der Inhalt der Seitenbirnen
bei geoffneten Hiahnen zugegeben, noch einmal 10 Minuten lang geschiittelt,
und dann nach SchlieBung der Hihne die Atmungswerte zunichst alle 30
Minuten, spiter in grofleren Zeitabstdnden abgelesen. Die gemessenen Werte
wurden jeweils auf eine Stunde umgerechnet und in ein Zeit-Prozent-Dia-
gramm eingetragen. Als 100%o-Wert wurde der Mittelwert der letzten beiden
Messungen vor der Zugabe gewihlt. Die aufgetragenen Werte sind die Mit-
telwerte von je 5 Ansitzen. Bei jedem Versuch wurden auflerdem 2 Blind-
werte bestimmt. Alle beschriebenen Versuche wurden bei 25° C und schwa-
chem Rotlicht von 20 Lux (Lichtquelle zentral {iber der runden Wanne des
Warburg-Apparates, Fabrikat BRAUN-Melsungen V 85) durchgefiihrt.

Die Art der einzelnen Ansitze ist aus den jeweiligen Versuchsbeschrei-
bungen zu entnehmen. Hierbei bedeuten:

HR = Hauptraum des Warburg-Kélbchens
ZG = Zentralgefaf}

SB = Seitenbirnen

TG = Tauchgewicht

KSW = kunstliches Seewasser

SwW = natiirliches Seewasser

Nihere Einzelheiten tiber die Warburg-Methode sind aus der Spezialliteratur
zu ersehen (vgl. UMBREIT, BURRIS, STAUFFER 1957).

3. Ergebnisse

A. Beobachtungen iiber Atmungs- und Gewichtsdnderungen
von Versuchsmaterial bei unverdndertem Salzgehalt

Die ,Normalatmung“ von Ch. linum ist je nach Jahreszeit und Entwick-
lungszustand des Materials sehr unterschiedlich. Ahnliche Beobachtungen, wenn
auch nicht am gleichen Objekt, wurden bereits von anderen Autoren mitgeteilt.
Horrmann (1929), der mit Enteromorpha-, Fucus-, Porphyra- und Laminaria-
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Arten experimentierte, schreibt dazu: , Fir vergleichende Untersuchungen kann
nicht genug betont werden, wie auflerordentlich verschiedene Atmungswerte
selbst bei Individuen gleicher Spezies zu finden sind. Das wird in erster Linie
seine Ursache in inneren Faktoren haben, die bei den zu den Versuchen ver-
wendeten Exemplaren trotz dufleren Anscheins selten ganz die gleichen sein
werden. Vor allem wird hier Alter und Entwicklungsstadium eine Rolle spie-
len®(p.226). Unter Berucksichtigung der neueren Literatur kommt auch Warr-
TINGHAM (1960, p. 448) zu dem Schlufl: “With algae cultivated in the labor-
atory the respiratory activity is markedly dependent on the level of reserves
and shows wide variation according to the cultural conditions.*

Nach Ansicht dieses Autors sind also in erster Linie die von den 6kolo-
gischen Verhaltnissen mehr oder weniger abweichenden Kulturbedingungen
fiir die unterschiedlichen Ergebnisse verantwortlich zu machen. Diese Auffas-
sung kann ich auf Grund eigener Erfahrungen bestitigen. Bei dem von mir
bei Zimmertemperatur aufbewahrten Material war wihrend der ersten Wo-
chen nach dem Einbringen ein starkes Absinken der Atmungswerte um etwa
100%0 festzustellen, wie die in der nachfolgenden Tabelle zusammengestellten
Ergebnisse erkennen lassen.

Tabelle 1
Atmung von Ch. linum in Abhingigkeit von der Hilterungszeit
Datum der Untersuchung Halterungszeit Atmung (1l 09/100 mg TG)
27.2.61 31/ Monate 87
23.3.61 42 Monate 77
24. 4. 61 51/> Monate 88
15. 5. 61 1 Woche 238
25. 5. 61 21/2 Wochen 187
29. 5. 61 3  Wochen 162
31.5.61 31/z Wochen 130
27. 6. 61 6 Wochen 108

Horrmann (1929, p. 247) fand bei seinen Untersuchungen ebenfalls
»e - -, dafl mit zunehmender Aufenthaltsdauer im Zimmer die Atmungsinten-
sitat der Untersuchungsobjekte allmahlich abnimmt®. Dieser wahrend lin-
gerer Zeit sich vollziehende, mehr oder weniger stetige Atmungsabfall durfte
der Ausdruck einer langfristigen Adaptation des Protoplasmas an die neuen
Umweltbedingungen sein, wie sie von MonTrorT (1931, 1935) in seinen auf-
schlufireichen Untersuchungen Uber Fragen nach den Zeitphasen funktioneller
Salz- und Temperatureinstellungen von Meeresalgen erstmalig nachgewiesen
wurde.

" Bei frischem Frithjahrs- wie auch bei ,vernalisiertem“ Kulturmaterial
war, wie bereits erwdhnt, zundchst eine starke Stimulierung des Streckungs-
wachstums zu beobachten. Die Anregung des Wachstums steht offensichtlich
mit der Atmungssteigerung in ursidchlichem Zusammenhang. Ahnliches hat
auch bereits Horrmann (1929, p. 226) beobachtet. ,Fir Laminaria digitata
fand ich folgende Atmungswerte, ausgedriickt in mg. Oz fiir 5 Stunden und 1 g
Frischgewicht:

Januar 0,17—0,18 August 0,28
Marz 0,22—0,23 November 0,12—0,14

Mit dem Beginn neuen Wachstums im Frihjahr setzt auch erhéhte Atmungs-
tatigkeit ein.“ Seine Werte wurden allerdings sdmtlich an frischem Material
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bestimmt, bei dem der Atmungsabfall offenbar erst mit dem Ende der Vege-
tationsperiode eintritt.

Aufler den bereits mitgeteilten Beobachtungen Giber Atmungs- und Wachs-
tumsdnderungen scheint mir in diesem Zusammenhang die wihrend der Zim-
merkultur festgestellte Verschiebung des Verhaltnisses Trockengewicht : Frisch-
gewicht erwdhnenswert zu sein. Die Werte sind in der folgenden Tabelle 2
zusammengestellt. Sie lassen erkennen, dafl lebhaftes Streckungswachstum eine
sprunghafte Abnahme dieser Gewichtsrelation zur Folge hat.

Tabelle 2

Anderung des Verhidltnisses Trockengewicht : Frischgewicht von Chaetomorpha linum bei
Aufbewahrung in stagnierendem Secewasser von ca. 30 %o

Datum der Untersuchung m fm n  Aufenthalt im Laboratorium
12. 9.1960 0,135 / 1 Frischmaterial
8.11. 1960 0,185 +1,5 X107 6 2 Monate
6. 1.1961 0,224 +0,85 X 107 9 4 Monate
29. 5.1961 0,122 +0,4 X102 9 11 Tage
8. 6.1961 0,097 +02 X107 9 3 Wochen
23. 6.1961 0,139 +0,85 X 10* 9 6 Wochen
17. 9.1961 0,160 +0,18 X 1072 12 4 Monate
27.11. 1961 0,156 +0,15 X 107 10 14 Tage

Bedeutung der Symbole: m = Mittelwert des Verhiltnisses Trockengewicht : Frischgewicht
fm = mittlerer Fehler des Mittelwertes
n = Anzahl der untersuchten Proben
Die mitgeteilten Beobachtungen iiber Atmungs-, Wachstums- und Ge-
wichtsinderungen von Chaetomorpha linum lassen sich widerspruchsfrei wie
folgt erkliren: Bei Freilandmaterial ist wihrend der Vegetationszeit die
Stoffwechselaktivitit und damit auch die Atmung, bedingt durch das mannig-
faltige, wechselvolle Reizklima des Biotops verhiltnismaflig hoch. Unter den
relativ konstanten Kulturbedingungen geht jedoch dieser stoffwechselphysio-
logisch aktive Zustand durch Anpassung an das reizarme Kulturmilieu all-
mahlich in eine stationire Phase iiber, in welcher die biologische Aktivitit
herabgesetzt ist. Die durch die Photosynthese erzeugte organische Substanz
wird daher, anstatt im Stoffwechsel umgebaut bzw. veratmet zu werden, weit-
gehend in Form von Speicherprodukten festgelegt, was einen relativen Anstieg
des Trockengewichtes zur Folge hat.

B. Verlauf der Atmung nach Anderung des Salzgehaltes
a) Erhohung des Salzgehaltes um 30900 (von 5%e0 auf 35%00)

Versuchsansatz: HR = 20 mg Algen (TG)
1 ml SW, 5%
ZG = 0,2 ml NaOH, 10%
SB = 2 X 1 ml KSW, 50%0

Wie der Kurvenverlauf der Abb. 1 zeigt, findet unmittelbar nach Erhé-
hung des Salzgehaltes um 30%00 zundchst eine intensive Stimulierung der
Atmung statt, die im vorliegenden Falle eine Atmungssteigerung von 90%b
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bewirkte. Der Mittelwert von 10 unter etwas veridnderten Bedingungen durch-
gefilhrten Versuchen zu je 5 Ansdtzen betrug 75% £ 3,5%. In allen Fillen
war der Steigerungsbetrag in 2 bis 3 Stunden wieder auf die Hélfte abgesun-
ken. Dieser Zeitraum deckt sich sehr gut mit der auf mikrokryoskopischem
Wege ermittelten Halbwertszeit der Turgorregulation von Ch. linum (vgl.
KesseELER 1959, p. 58). Der inverse Kurvenverlauf beider Vorgdnge — wah-
rend die Atmung nach plétzlicher Stimulation auf einen ndherungsweise kon-
stanten Wert absinkt, steigt der Turgor wieder auf seinen Normalwert
an — die beide etwa die gleiche Halbwertszeit haben, zeigt, dafl zwischen
Zellatmung und Turgorregulation ein energetischer Zusammenhang besteht.

b) Erniedrigung des Salzgehaltes um 30%0 (von 50°%00 auf 20%/00)

Versuchsansatz: HR = 20 mg Algen (TG)
1 ml KSW, 5090

ZG = 0,2 ml NaOH, 10%

SB =2 X1 mlSW, 5%

Aus der graphischen Darstellung der Versuchsergebnisse (Abb. 2) ist zu
ersehen, dafl auch unter diesen Bedingungen zunichst eine Atmungssteigerung,
allerdings nur um ca. 309, erfolgt, obgleich in diesem Falle das osmotische
Potential des Zellsaftes erniedrigt werden mufl, um den normalen Turgor
wiederherzustellen. Demnach miissen sich auch bei der negativen Turgorregu-
lation atmungsabhéngige Prozesse abspielen. Welche Interpretationsméglich-
keiten sich dafiir ergeben, soll spiter im Zusammenhang mit den tbrigen
Ergebnissen und den Befunden anderer Autoren diskutiert werden.

C. Spezifische Ionenwirkungen des Kaliums und des Kalziums
auf den bei der positiven Turgorregulation beobachteten
Atmungsverlauf

a) Erhohung des Salzgehaltes im K'-freien Auflenmedium um 3000 (von
5%00 auf 35%00)

Versuchsansatz: HR = 20 mg Algen (TG)
1 ml KSW, 5%, ohne K
ZG = 0,2 ml NaOH, 10%s
SB = 2 X 1 ml KSW, 50%00, ohne K

Die Ergebnisse dieser Versuchsserie fielen leider nicht so einheitlich aus,
wie es zur widerspruchsfreien Deutung der Wirkung des Kaliums auf den Ab-
lauf der positiven Turgorregulation wiinschenswert gewesen wire. In allen
Fillen war aber nach Erhohung des Salzgehaltes um 30%00 zunichst eine Stei-
gerung der Atmung um 40 bis 60%o festzustellen, die in 10 von 15 Versuchen
uber mehr als 10 Stunden hinweg aufrechterhalten wurde, um erst dann lang-
sam abzusinken. In 2 Féllen konnte wéhrend der Versuchszeit von 24 Stunden
tberhaupt kein Atmungsabfall registriert werden, wihrend in 3 Versuchen der
Abfall kontinuierlich nach Erreichen des Maximums erfolgte. Der in den
meisten Fillen beobachtete Kurvenverlauf ist in Abb. 8 wiedergegeben und
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soll im nachsten Abschnitt als Ausgangsbasis fiir die Diskussion der Ergeb-
nisse dienen,

Die nicht voll befriedigende Ubereinstimmung der Ergebnisse dieser Ver-
suchsreihe ist offenbar auf das nicht ganz glickliche Verhiltnis von Material-
menge zu Flissigkeitsmenge im Hauptraum der Warburgkélbchen zuriickzu-
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Anderung der Atmung von Chaetomorpha linum
Abb. 1. Nach Erhéhung des Salzgehaltes im AuBenmedium um 30 %o {von 5% auf 35 %0
durch Zugabe kiinstlichen Seewassers von 50 %) — Abb. 2. Nach Erniedrigung des Salz-
gehaltes im Auflenmedium um 30 % (von 50 %0 auf 20 %o durch Zugabe verdiinnten See-
wassers von 5°%w) — Abb. 3. Nach Erhéhung des Salzgehaltes im K'- bzw. Ca”-freien
Auflenmedium um 30 %o (von 5% auf 35 % durch Zugabe K'- bzw. Ca”-freien kiinstlichen
Seewassers von 50 °/00)
Nihere Einzelheiten im Text
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fihren. Dieses Verhdltnis war jedoch durch die Grofle der Gefifle festgelegt.
Da namlich der Zellsaft von Ch. linum aus Seewasser von 5% Kalium in
einer Konzentration von etwa 0,45 Mol/l (noch nicht veréffentlichte Ergeb-
nisse) enthalt, wihrend die K'-Konzentration in normalem Seewasser von
30%00 nur ca. 0,01 Mol/l betrigt, ist es wahrscheinlich, daf die Zellen wahrend
der Dauer eines Versuches Kalium in einer Menge an die K'-freie Auflen-
losung abgeben, welche die urspringlichen Versuchsbedingungen in nicht zu
vernachldssigender Weise verdndert. Durch solche Vorginge miissen dann
natiirlich auch die Atmungswerte merklich beeinflult werden. Mit einer neu
entwickelten Atmungsapparatur, die hier z. Z. erprobt wird, werden sich durch
Ausschlufl solcher Fehlermdglichkeiten in Zukunft hoffentlich eindeutigere
Resultate erzielen lassen.

b) Erhohung des Salzgehaltes im Ca”-freien Auflenmedium um 30°%00
(von 5%00 auf 359 o)

Versuchsansatz: HR = 20 mg Algen (TG)
1 ml KSW, 5%/, ohne Ca”
ZG = 0,2 ml NaOH, 10%,
SB = 2 X 1 ml KSW, 500, ohne Ca”

Die Darstellung der Ergebnisse in Abb. 3 zeigt zunichst die bereits be-
kannte Stimulierung der Atmung nach Anderung des Salzgehaltes im Auflen-
medium, die unter anderen Bedingungen zur Regulation des Turgors und zur
Wiederherstellung der normalen Plasmastruktur gefiihrt haben wirde. In
FErmangelung des Kalziums, auf dessen Unentbehrlichkeit fiir die Stabilisie-
rung der Zellwinde, den Quellungszustand der Plasmakolloide und die Per-
meabilititseigenschaften des Plasmalemmas bereits von anderen Autoren hin-
gewiesen wurde (BoceEn 1948; FiscHeEr 1956; HOrLer 1939; LUNDEGARDH
1946; UMrATH 1956), kommt es jedoch zu schweren Storungen lebenswichtiger
Funktionen der Zelle. Die daraufhin einsetzende abnorme Steigerung der
Atmung kann als Ausdruck einer verstarkten Restitutionsaktivitit des Proto-
plasmas aufgefafit werden. Welche Interpretationsméglichkeiten sich dafir im
einzelnen anbieten, soll im folgenden Abschnitt diskutiert werden.

4. Diskussion der Ergebnisse

Uber die kurzfristig stimulierende Wirkung erhohter Seewasserkonzen-
trationen auf die Atmung von Meeresalgen hat bereits Horrmann (1929) be-
richtet. Bei seinem Objekt (Laminaria digitata) bewirkte eine Salzgehalts-
steigerung von 15%0 (18,03 auf 33,27) in fiinf Stunden pro Gramm Frisch-
gewicht eine um etwa 95%, hohere Oz-Absorption (0,36 mg) gegeniiber dem
Ausgangswert (0,19 mg). In neuerer Zeit beobachtete BercguisT (1958) dhn-
liches an der Fucacee Hormosira banksii. Sowohl durch Erhéhung der Kon-
zentration des Auflenmediums als auch nach Ersatz der Blasenflissigkeit durch
konzentrierteres Seewasser liefl sich eine voriibergehende Atmungssteigerung
erzielen. Eine Stimulation der Atmung war auch festzustellen, wenn bei Luft-
exposition wahrend der Ebbezeit die Konzentration der Blasenflussigkeit durch
Eindunstung zunahm.

Nachdem schon Brinks (1951, p. 273) auf die Zusammenhidnge zwischen
osmotischer Resistenz von Udalonia und der Verfiigbarkeit von gentigend Ka-
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lium in der Auflenlésung hingewiesen hatte, vermutete auch Bercquist, daff
der atmungsstimulierende Effekt erhohter Seewasserkonzentrationen einer spe-
zifischen Kationenwirkung des Kaliums zugeschrieben werden konnte. Dieser
Schluf lag um so niher, als schon durch die eingangs zitierten chemischen Zell-
saftanalysen dlteren Datums zweifelsfrei festgestellt worden war, dafl in den
Vakuolen aller untersuchten Objekte hauptsidchlich KCI gespeichert wird. In
der Tat konnte BercquisT (1959) in Versuchen mit Kationenaustauschern,
die nur K’ an die Aulenlésung abgaben, eine Steigerung der Atmung von
Hormosira banksii nachweisen, obgleich dabei keine Anderung der Konzen-
tration des Auflenmediums stattfand. Allerdings war der Stimulationseffekt
wesentlich geringer, als nach direkter Erh6hung des K-Gehaltes ohne die Ver-
mittlung von Austauschern. Mit der H'-Form und Na'-Form des Austauschers
wurden keine Atmungsianderungen erzielt.

Eine spezifische Ionenwirkung des Kaliums auf die Atmung von Porphyra
perforata konnte auch EppLEY (1958) nachweisen. Durch Erhohung der K'-
Konzentration im Auflenmedium um 0,01 m — dieser Wert entspricht etwa
dem Kaliumgehalt eines natiirlichen Seewassers von 30%00 — wurde die At-
mung seines Objektes um etwa 40% gesteigert. Im Gegensatz zu den Befun-
den Bercquists trat dieser Effekt allerdings erst ein, nachdem sich das Mate-
rial 24 Stunden lang in K'-freiem Seewasser befunden hatte. Dieser Unter-
schied mag jedoch durch die Verschiedenartigkeit der Objekte bedingt sein.

Unter Beriicksichtigung dieser Ergebnisse kann wohl zu Recht gefolgert
werden, dafl auch die bei der positiven Turgorregulation von Ch.
linum beobachtete Atmungssteigerung in der Hauptsache einer spezifischen
Wirkung des Kaliums zuzuschreiben ist, zumal durch die bereits erwihnten
chemisch-analytischen Untersuchungen nachgewiesen werden konnte, dafl die
hierbei erfolgende Erh6hung des osmotischen Potentials des Zellsaftes fast
ausschliefllich auf einer selektiven Speicherung von KCI beruht. Der beobach-
tete Atmungsanstieg dirfte daher zum gréfiten Teil zur Bereistellung desjeni-
gen Energiebetrages dienen, der fir die Speicherung der K'- und Cl'-Ionen
entgegen ihrem Konzentrationsgefille erforderlich ist. Da andererseits das
Natrium nur zu etwa 15%o seiner Auflenkonzentration in Chaetomorpha-Zellen
aus 30%e0-Seewasser nachweisbar ist, mufl auch die stindige Entfernung die-
ses, in Richtung seines Konzentrationsgefédlles unablassig in die Zelle eindrin-
genden lons Energie verbrauchen. Die Existenz solcher gegenliufigen Ionen-
Transportmechanismen, wie auch deren Abhingigkeit von der Zellatmung
wurde ja bereits von Scort und Haywarp (1953, 1954, 1955) an Ulva und
Oalonia nachgewiesen und in jiingster Zeit auch von EppLEY (19584, b, 1959,
1960) fiir Porphyra perforata bestatigt.

Demgegeniiber muf} bei der negativen Turgorregulation nach Er-
niedrigung des Salzgehaltes im Auflenmedium noch Energie frei werden.
Durch chemische Analyse der Auflenlésung 1afit sich ndmlich zeigen, dafl die
hierbei stattfindende Herabsetzung des osmotischen Potentials des Zellensaftes
in der Hauptsache auf einer Abgabe von KCI beruht, von dessen starker Spei-
cherung im Zellsaft bereits die Rede war. Die Abgabe dieses Salzes erfolgt
also in Richtung eines steilen Konzentrationsgefilles und stellt somit einen
freiwillig verlaufenden, exothermen Prozef dar, bei dem noch Energie ge-
wonnen wird.

Wenn trotzdem auch bei der negativen Turgorregulation noch eine vor-
ibergehende Steigerung der Atmung — allerdings nur um 25—30% des
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Ausgangswertes — beobachtet wurde, so kann die Erklirung dafiir nur in
einer Quellungsanderung der protoplasmatischen Feinstruktur gesucht werden.
Bei der erwiesenermaflen hohen Wasserpermeabilitit des Protoplasmas
(HOFLER 1931) mufl ndmlich die durch Konzentrationserniedrigung des Auflen-
mediums bedingte Aktivititserhohung der Wassermolekille zwangsldufig zu
einer Quellungszunahme des Zytoplasmas fithren. Dafl solche Quellungs-
anderungen ganz allgemein den gesamten Stoffwechsel und damit auch die
Atmung pflanzlicher Organismen merkbar beeinflussen konnen, ist eine von
vielen Autoren bestatigte Tatsache (vgl. MoTHEs 1956, STILES 1956, STOCKER
1956). Auch die Meeresalgen machen in dieser Beziehung keine Ausnahme.
Sie verhalten sich, je nach ihrem okologischen Vorkommen, gegeniiber Aus-
siifung allerdings recht unterschiedlich. So fand Horrmany (1929) bei Tiefen-
formen eine starke Stimulation der Atmung, wihrend Gezeitenalgen von der
Erniedrigung des Salzgehaltes kaum betroffen wurden. In Ubereinstimmung
mit diesen Befunden stellte MonTrorT (1931) bei seinem ,Depressionstypus®
eine sofortige Abnahme des Stoffgewinns infolge starker Atmungssteigerung
fest. Ch.linum gehort nach seiner Klassifizierung zusammen mit Enteromorpha
zum ,resistenten Typ“ ohne 6kologisch bedeutsame Depression im Siflwasser
(p. 62). Auch in diesen Féllen dirften, wie auch HoFFMANN annimmt, quel-
lungsbedingte Anderungen im Wassergehalt der untersuchten Algen fir das
unterschiedliche Verhalten verantwortlich zu machen sein.

In fritheren Untersuchungen konnte gezeigt werden, dafl ungeachtet der
bei positiver Turgorregulation beobachteten starken K'-Speicherung auch im
K'-freien Medium nach Erhohung des Salzgehaltes um 30 %00 noch eine Regu-
lation des Turgors, allerdings nur auf etwa 30 des Normalwertes, erfolgt.
Nach ca. 20 Stunden begann der Turgor, wohl infolge einer Schadigung des
Materials durch die abnormen Versuchsbedingungen, wieder abzusinken (vgl.
KesseLer 1959, Tafel 9, Abb. 2). Die voriibergehende Turgorregulation kann
demnach nur dem Eindringen anderer Ionen, vornehmlich wohl des Natriums,
zugeschrieben werden. Das geringere Ausmafl der Na'-Aufnahme wire dann
auf den hoheren Permeationswiderstand der wesentlich grofleren Natrium-
Ionen zuriickzufiihren. Auch Eppiey (1958b) beobachtete bei Porphyra per-
forata eine Zunahme des Natriumgehaltes in K'-freiem Seewasser, wahrend
in Gegenwart von Kalium der Na'-Gehalt weit unter dem des Auflenmediums
blieb.

Da nun das Natrium unter den hier realisierten Versuchsbedingungen in
Richtung seines Konzentrationsgefélles (Naaussen : Nainnen = 10 : 1) in die Zelle
eindringt, kann dieser Vorgang ohne Energiezufuhr verlaufen. Der beobach-
tete Atmungsanstieg mufl daher eine andere Ursache haben. Da die Erhéhung
der Konzentration des Auflenmediums zu einer Entquellung des Protoplasmas
filhren mufl und deshalb eher einen negativen Effekt auf die Atmung haben
als eine Stimulation derselben verursachen diirfte, kommt als auslosender Fak-
tor filr die beobachtete Steigerung der Atmung nur noch die aktive Speiche-
rung des Chlorids in Betracht.

Zwar ist auch die Cl'-Konzentration nach Erhohung des Salzgehaltes
von 5%0 auf 35%00 im Auflenmedium immer noch etwas héher als innerhalb
der Zellen (Cl'aussen : Cl'inmnen = 1 : 0,8). Trotzdem diirfte aber auch unter diesen
Bedingungen die Cl'-Speicherung ein aktiver Vorgang sein. Nach der von
LunpecarpH (1933) auf Grund seiner Untersuchungsergebnisse an Weizen-
wurzeln aufgestellten und spiter (LUNDEGarRHD 1955) weiter ausgebauten
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Anionenatmungstheorie sind ndmlich die amphoteren Eiweiflkolloide unter
physiologischen Bedingungen vorwiegend sauer dissoziiert und deshalb Trager
negativer Ladungen. Die ebenfalls negativ geladenen Anionen konnen daher
nur unter Energieaufwand durch diese Potentialbarriere beférdert werden. Da
jedoch in jedem Falle die Elektroneutralitit unter allen Umstinden gewahrt
bleiben muf}, konnen die Kationen, fir welche die negative Ladung der Ei-
weillkolloide kein Hindernis darstellt, immer nur zusammen mit einem Anion
in die Zelle eindringen. In der Tat konnte durch meine noch unveroffentlich-
ten chemisch-analytischen Untersuchungen eine strenge Parallelitat zwischen
K'- und CI'-Abgabe bzw. Speicherung festgestellt werden. Die voriibergehende
Atmungsstimulation nach Erhohung des Salzgehaltes im K'-freien Medium
diirfte daher auf eine aktive Cl'-Aufnahme zuriickzufiihren sein, die von einer
passiven Natriumdiffusion begleitet wird. In Anwesenheit von Kalium wird
dagegen das Natrium durch einen Vorgang, bei dem das K'-Ion offenbar als
Cofaktor wirkt, aktiv aus der Zelle entfernt. Zur Bestatigung dieser Auffas-
sung bedarf es jedoch noch eingehenderer Untersuchungen, zumal die Ergeb-
nisse nicht ganz einheitlich waren.

Demgegentiber macht die Interpretation der abnorm hohen Atmung im
kalziumfreien Medium nach Erhohung des Salzgehaltes um 30 %00 die wenig-
sten Schwierigkeiten. Bereits frither konnte gezeigt werden, dafl eine normale
Turgorregulation unter diesen Bedingungen nicht mehr stattfindet (KessELER
1959). Sogar im isotonischen kiinstlichen Seewasser verlieren die Zellen
innerhalb von ca. 3 Tagen véllig ihren Turgor unter gleichzeitiger Abgabe
von Kalium an das Auflenmedium. Die gleiche Beobachtung machte auch
EprrLEY (1960), obgleich es sich bei seinem Untersuchungsobjekt (Porphyra
perforata) um eine Rotalge, allerdings auch um eine Form aus der Gezeiten-
zone, handelte.

Von besonderer Bedeutung ist nun die Tatsache, dal die Turgorabnahme
von Ch. linum im Ca”-freien Medium mit einer starken, im Endstadium schon
ohne optische Hilfsmittel sichtbaren Verquellung der Zellwiande einhergeht.
Daraus mufl gefolgert werden, dafl dem Kalzium eine besondere Funktion fur
die Stabilisierung der Zellwandstrukturen zukommt. Da im destillierten, durch
geringen Bicarbonatzusatz auf p, 8 gepufferten Wasser keine Verquellung
erfolgt, muf} weiterhin geschlossen werden, dafl die Lockerung der Zellwand-
struktur auf einem Austausch des Membrankalziums gegen andere Kationen
beruht, die nicht im gleichen Mafle strukturaffin und zur Bildung wahrer, un-
dissoziierter Salze befédhigt sind (vgl. NeTTER 1951, p. 109).

Fir das Atmungsverhalten von Ch. linum im kalzium{reien Medium er-
gibt sich demnach folgendes Bild: Nach Steigerung des Salzgehaltes um 30900
wird zundchst das atmungsabhéngige Turgorregulationssystem in der tiblichen
Weise aktiviert, die Atmung also stimuliert. Gleichzeitig werden durch ver-
starkten Austausch des Zellwand- und womdéglich auch des im Protoplasma
gebundenen Kalziums gegen andere, stirker hydratisierte Kationen die Elasti-
zitatseigenschaften der Zellwinde sowie die Quellung des Zytoplasmas und
die Permeabilitit seiner Grenzlamellen verdndert (vgl. auch BauMEisTER
1958, BocEN 1948, Fiscuer 1956, HOrLErR 1939, MEerzNeEr 1958, UMRATH
1956). Dadurch werden die Zellwdnde in zunehmendem Mafle plastisch, so
dafl sie dem wihrend des Turgorregulationsprozesses sich entwickelnden Bin-
nendruck nicht mehr standzuhalten vermégen. Es kommt daher zu einer Deh-
nung der Zellwinde, wodurch der Turgor langsam wieder absinkt.

Die Anderung der Permeabilititseigenschaften im Ca-freien Medium gibt
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sich, wie bereits erwahnt, in einem nachweisbaren Verlust von Kalium seitens
der Zellen zu erkennen. Dadurch wird das osmotische Potential des Zellsaftes
erniedrigt und im Zusammenhang damit der Turgor weiter gesenkt. Daf} Kal-
ziummangel auch bei Wurzeln eine permeabilitatserh6hende Wirkung hat,
wurde bereits von Mevius (1927) erkannt.

Alle diese, im Endeffekt eine Aufhebung des Turgors bewirkenden Vor-
ginge mussen nun fur sich allein schon eine Steigerung der Atmung durch
Aktivierung des Turgorregulationssystems herbeifiihren. Auflerdem dirften
aber auch die Quellungsidnderungen im Protoplasma und die dadurch verur-
sachten Storungen seiner submikroskopischen Feinstruktur zu energiebediirf-
tigen Restitutionsvorgangen fihren, die zu der beobachteten abnormen At-
mungssteigerung beitragen.

In Ermangelung des Kalziums konnen jedoch diese im Anfangsstadium
sicher noch reversiblen Stérungen nicht wieder rickgéngig gemacht werden, so
dafl es schlieflich zu letalen Schiadigungen der Zellen kommt. Die nach Ver-
suchsende erfolgte Rickiibertragung des Materials in natirliches Seewasser
von 30%00 zeigte denn auch, dafl nur etwa 5%, aller Zellen die Versuchs-
bedingungen tberlebt hatten. Damit findet auch der nach etwa 12stiindiger
Versuchsdauer (seit Erhohung des Salzgehaltes) beobachtete Atmungsabfall
eine befriedigende Erkldrung.

5 Zusammenfassung

1. In orientierenden Untersuchungen iiber die Atmung von Chaetomorpha
linum in normalem Seewasser von 30%00 wurde festgestellt, dafl deren In-
tensitit weitgehend von den Kulturbedingungen und der Kulturdauer ab-
hingt. Frisches Material zeigt dabei eine um etwa 100%0o hohere Atmung
als langere Zeit gehalterte Algen. Mit der Atmungsabnahme geht eine
Zunahme des Verhaltnisses Trockengewicht : Frischgewicht Hand in Hand.

2. Erhéhung des Salzgehaltes im Normalmedium um 30%o0 (von 5%o0 auf
859%¢0) fithrt zu einer starken, kurzfristigen Stimulierung der Atmung (im
Mittel um ca. 75%), die offenbar dazu dient, den Energiebedarf fiir die
nachweislich mit der positiven Turgorregulation einhergehende selektive
Speicherung von KCl zu decken und das gleichzeitig in Richtung seines
Konzentrationsgefilles in die Zelle eindringende Natrium wieder aus der
Zelle zu entfernen.

3. Erniedrigung des Salzgehaltes um 30%00 (von 50%00 auf 20%00) fiihrt
ebenfalls zu einem voriibergehenden Atmungsanstieg, allerdings nur um
ca. 30%o, der auf reversible Quellungsinderungen im Protoplasma und die
in ihrem Gefolge ablaufenden Restitutionsvorgdnge zur Wiederherstellung
seiner normalen Feinstruktur zuriickgefiihrt wird.

4. Im K-freien Auflenmedium findet nach Erhéhung des Salzgehaltes um
30%e0 eine langanhaltende Atmungssteigerung um 309 mit einem An-
fangsmaximum von etwa 50°%0 statt. Dabei wird der Turgor, wie bereits
frither gezeigt werden konnte, voritbergehend auf ca. 30% seines Normal-
wertes reguliert. Die Atmungsenergie dirfte dabei vornehmlich der aktiven
Speicherung von Cl’ dienen, wahrend das Natrium, das gemaff den Befun-
den anderer Autoren in Anwesenheit von K stindig wieder aus der Zelle
entfernt wird, unter diesen Bedingungen in Richtung seines Konzentra-
tionsgefilles passiv in die Zelle gelangen kann. Die wahrend der Ver-
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suchsdauer infolge der unnatirlichen Belastungen des Materials auftreten-
den Schidigungen fithren schlieflich zu einem Nachlassen der Atmung und
im Zusammenhang damit zu dem frither beobachteten Turgorverlust.

5. Im Ca”-freien AuBlenmedium bewirkt eine Salzgehaltserhohung um 30900

eine abnorme Stimulierung der Atmung. Die Zellwinde zeigen unter die-
sen Bedingungen starke Verquellung und spater destruktive Verdnderun-
gen. Da letztere in destilliertem, durch schwachen Bicarbonatzusatz auf py
8 gepuffertem Wasser ausbleiben, kann in Ubereinstimmung mit Befunden
anderer Autoren geschlossen werden, dafl die Beeintrdchtigung der Zell-
wandstruktur die Folge eines lonenaustausches ist, bei welchem das
membranstabilisierende Kalzium durch andere Kationen ersetzt wird. Die
Verminderung der Zellwandelastizitat fithrt dabei zwangsldufig zu einer
Dehnung der Zellen und damit zu einem Turgorverlust. '
Das Fehlen des Kalziums in der Auflenlosung wirkt sich weiterhin in einer
Permeabilitdtserhohung der Plasmagrenzschichten aus. Dadurch kommt es
zu einer nachweisbaren Kaliumabgabe seitens der Zellen, die ebenfalls
einen Turgorschwund zur Folge hat. Demgemaf mussen alle diese Vor-
ginge eine Aktivierung des atmungsabhdngigen Turgorregulationssystems,
d. h. also eine Stimulierung der Atmung bewirken. Auflerdem mégen auch
Quellungsinderungen der Plasmakolloide sowie energieabhingige Resti-
tutionsprozesse am Zustandekommen der abnormen Atmungssteigerung
beteiligt sein. Der am Ende der Versuche beobachtete Atmungsabfall kann
auf die starken Schidigungen des Materials durch die extremen physiolo-
gischen Belastungen zurlickgefihrt werden.
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