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ABSTRACT: Physiological and ecological aspects of life in estuaries. In spite of their
structural diversity, estuarine organisms exhibit close functional similarities, particularly
with respect to the compensatory measures employed to counteract the ill effects of their
rough osmotic and thermal environment. Four groups of such compensatory possibilities are
distinguished: escape, reduction of contact, regulation and adaptation. It should be empha-
sized that these compensation types may occur simultaneously in one and the same individual
and that they may not always be distinguishable to the last detail. Nevertheless, such a
subdivision makes it possible to present the multiplicity of physiological and ecological
responses in some order and may prove a useful tool for further analyses. With respect to
compensations for the potential ill effects of salinity, escape, reduction of contact and
regulation (ion-, volume- and osmoregulation) appear to be most important. In regard to
extreme temperature conditions, escape and adaptation represent the primary means for
compensation. The information on hand indicates that compensations for adverse salinities
are more immediately available and better developed than those for adverse temperatures.
Unsuitable temperature conditions are tolerated rather than compensated for and thus may
greatly affect metabolic rate, activity, reproduction and other functions as well as structural
aspects. The most important characteristic of estuarine organisms — their euryplasticity
seems to be a rather rare asset both in the plant and animal kingdom and phylogenetically
quite conservative.

EINLEITUNG

Kstuarien oder Flumiindungsgebiete sind Lebensriume mit unwirschen, recht
speziellen Fxistenzbedingungen. Sie sind Ubergangszonen zwischen den benachbarten,
stabileren Meeres- und Siifiwasserhabitaten, von denen sie sich insbesondere durch ver-
stirkte Gradienten und Fluktuationen abiotischer und teilweise auch biotischer Um-
weltfaktoren unterscheiden. Fin Astuar enthilt Wasser, dessen mariner Anteil in ver-
schiedenem Ausmaf verdiinnt und modifiziert wird durch Flufiwasser. Die wichtigsten
Fakrorenkomplexe, welche die Lebensbedingungen in einem Astuar bestimmen, sind
Volumen und Beschaffenheit des Flufwassers, Gezeiten (Wasseraustausch) und Geomor-
phologie des Flufmiindungsbereiches.

* Herrn Professor Dr. ApoLF BUCKMANN zum 65. Geburtstag am 17. 1. 1965 in Ver-
ehrung gewidmet.

* Ins Deutsche iibertragene, verinderte Fassung eines Vortrages, welcher am 1. April
1964 auf Jekyll Island, Georgia (USA), gehalten worden ist.
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Diese generellen Aussagen treffen im Prinzip fiir alle Fluflmiindungsgebiete zu,
auch wenn sich im einzelnen verschiedene Astuar-Typen unterscheiden lassen. Sie cha-
rakterisieren ein Astuarium als ein Stress-Habitat, welches seinen permanenten Bewoh-
nern ebenso wie den temporiren Einwanderern (Besuchern) von Meer und Siiflwasser
physiologisch viel abverlangt und sie aufs hdchste beansprucht. Permanente Astuarbe-
wohner erweisen sich in thren physiologischen und &kologischen Reaktionen durchweg
als ausgesprochen euryplastisch und sehr resistent gegen die vielfiltigen Unbilden ihres
ravhen Umweltklimas; sie haben ein grofles ,abiotisches Potential®. Thr ,biotisches
Potential® (Widerstandsfihigkeit gegen biotische Faktoren; Konkurrenzvermdgen)
dagegen ist vielfach gering. Zahlreiche dstuarine Organismen sind offenbar durch Kon-
kurrenten, Feinde oder Parasiten aus den klimatisch giinstigeren Bedingungen im Meer
oder Siifiwasser vertrieben worden. Fiir diese Organismen reprisentiert das Astuarium
trotz seiner suboptimalen oder gar subnormalen physiko-chemischen Existenzbedin-
gungen einen Zufluchtsort — ein Refugium, in dem sie Schutz finden vor anderen, sie
bedringenden Lebensformen, welche ihrerseits iiber ein geringes abiotisches Potential
verfiigen und daher auf Gebiete mit weniger extremen klimatischen Verhiltnissen be-
schrinkt bleiben. Einige Bewohner oder Besucher der Astuarien finden im Flufmiin-
dungsbereich moglicherweise auch giinstigere Erndhrungsbedingungen. Auf jeden Fall
reprisentieren die meisten Astuarien Gebiete mit reduzierter interspezifischer Kon-
kurrenz, in denen Verbreitung, Abundanz und Populationsdynamik primir von den
abiotischen Faktoren abhingen.

Pro Raumeinheit ist die Artenzahl in Astuarien meist signifikant geringer als im
benachbarten Meer oder Siiffwasser. Die Individuenzahl dagegen kann sehr hodh sein,
vor allem dann, wenn der Flufmiindungsbereich eutroph ist. Besonders in den Tropen
und Subtropen erreicht die Produktion lebender Substanz in eutrophen Astuarien
vielfach erstaunlich hohe Werte, Dem Astuarium kommt dann hiufig eine wichtige Be-
deutung zu als Aufwuchs- und Futterplatz fiir eurysaline Besucher aus Meer- und Sifi-
wasser.

Eine Analyse der speziellen physiologischen und &kologischen Eigenarten und
Reaktionsmuster dstuariner Organismen ist uflerst diffizil — nicht zuletzt wegen der
grofien Zahl wirksamer Umweltqualititen. Fiir die Reaktionen und das Skologische
Verhalten eines Individuums ist letztlich eine Faktorenhierarchie verantwortlich, wo-
bei sich die Einzelfaktoren zudem noch in ihren biologischen Wirkungen gegenseitig
beeinflussen konnen. Zum gegenwirtigen Zeitpunkt ist es nicht einmal moglich, die
wichtigsten Umweltqualititen in ausreichendem Mafle zu erfassen. Aus diesem Grunde
und weil unsere Kenntnisse iiber die physiologische Ukologie dstuariner Organismen
noch recht fragmentarisch sind, beschrinke ich mich in der nachfolgenden Abhandlung
aof zwei Umweltfaktoren: Salinitdt und Temperatur. Zusammen mit anderen
Umweltqualititen, wie Wasserbeschaffenheit, Wasserbewegung, Licht, Triibung, geldste
Gase, Nihrstoffe und Substratbeschaffenheit, sind diese beiden Faktoren von beson-
derer physiologischer und 8kologischer Bedeutung. Astuarien enthalten eine Anhdufung
von Genotypen mit dhnlichen physiologisch-8kologischen Eigenarten. Es ist meine Ab-
sicht, diese spezifischen Eigenarten an Hand der den Astuarbewohnern zu Gebote ste-
henden Kompensationsmdglichkeiten hier niher zu betrachten.
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Uber das Leben in Astuarien sind in den letzten Jahren zahlreiche Original-
arbeiten und mehrere Reviews erschienen. Die meisten dieser Abhandlungen befassen
sich vor allem mit verbreitungsskologischen oder physiographischen Aspekten. In un-
serem Zusammenhang sind folgende Arbeiten von besonderer Wichtigkeit: CaspErs
(1948, 1955, 1958, 1959), Day (1951), Smrte (1956), EMEry et al. (1957), Garms
(1961), KoTHE (1961), KoTTER (1961), REID (1961), ScHULZ (1961) und SCHUMACHER
(1961).

SALINITAT UND TEMPERATUR IN ASTUARIEN

Die Salinitdt der Astuarien unterliegt hiufig erheblichen Verinderungen. Im all-
gemeinen ist sie geringer als im Meerwasser. In Gegenden mit hohen Evaporations-
raten und wenig Regen kdnnen bodennahe Salzgehaltswerte aber sogar 100 %/ iiber-
schreiten. Auch die ionale Zusammensetzung und die relativen Anteile anderer gelSster
Substanzen sind oftmals recht unterschiedlich. Im allgemeinen ist das Verhiltnis von
Karbonaten und Sulfaten zu Chloriden und das von Calcium zu Natrium hoher als
im Meerwasser (CLArke 1924). Ortliche Modifikationen werden vielfach verursacht
durch (1) die Bodenart des Fluflbettes und unmittelbar benachbarter Areale, (2) die
Floren und Faunen, mit denen das Fluflwasser in Beriihrung kommt, und (3) indu-
strielle oder zivilisatorische Abfallprodukte, welche in den Fluf gelangen. Da das flufi-
aufwirts sich vorschiebende Meerwasser und das seewirts ablaufende Flufwasser der
Tendenz unterliegen, jeweils nach ihrer rechten Seite hin abgedringt zu werden, ist die
Salinitdt der linken Seite groferer Astuarien auf der ndrdlichen Hemisphire gew6hn-
lich hoher. So hat PrrrcHARD (1952) zum Beispiel festgestellt, daf die Salinitit am
linken Ufer des James-Flusses im Durchschnitt um 1900 hdher ist als am rechten Ufer.
Derartige Unterschiede kénnen Verbreitung, Abundanz und physiologische Reaktionen
dstuariner Organismen beeinflussen.

Die Temperatur des Astuarwassers zeigt im allgemeinen stirkere jihrliche und
tigliche Fluktuationen als die des benachbarten Meeres, insbesondere wenn das Astuar
flach ist und das Wasser — etwa bei einkommender Flut — mit zuvor luftexponierten
Bodenbereichen in Beriihrung kommt. Im Miindungsbereich des Astuariums ist die Was-
sertemperatur etwa die gleiche wie im kiinstlichen Meerbereich; stromaufwirts nehmen
die Unterschiede jedoch gewdhnlich schnell zu (siehe beispielsweise SumNER et al. 1914).
Zusitzlich zu derartigen horizontalen Gradienten existieren vielfach starke vertikale
Gradienten, besonders wenn warmes Fluflwasser iiber kaltem Brack- oder Meerwasser

héherer Dichte abliuft.

KOMPENSATIONSMOGLICHKEITEN

Astuarine Organismen verfiigen iiber eine Reihe von Eigenschaften, welche ihnen
gestatten, negative Wirkungen unerwiinschter Salinitits- oder Temperaturintensititen
bis zu einem gewissen Grade zu kompensieren. Einige der Studien, welche sich mit der-
artigen Eigenschaften befafit haben, sollen hier besprochen werden, und zwar unter vier
Aspekten: Ausweichreaktionen, Kontaktverminderungen, Regulatio-
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nenund Adaptationen. Die physiologisch sehr interessante Tatsache, daf dstuarine
Organismen ganz generell eine erhShte Resistenz gegeniiber extremen Faktorinten-
sititen aufweisen, wird nicht niher erdrtert. Eine derartige erhthte Widerstandsfihig-
keit ist in mehreren Fillen sowohl am isolierten Gewebe als auch am intakten Ganztier
nachgewiesen worden. Sie ist Gkologisch von grofiter Bedeutung und stellt offenbar
eine wichtige Voraussetzung dar fiir die erfolgreiche Besiedlung dstuarer Lebensbezirke.

Ausweichreaktionen

Direktes Ausweichen im Sinne eines Ortswechsels — einer Abwanderung in zu-
sagendere Salinitdts- oder Temperaturbedingungen — ist eine Kompensationsmoglich-
keit, die nur vagilen Individuen zu Gebote steht und die sich naturgemif auf Situatio-
nen beschrinke, in denen giinstige Salzgehalts- oder Temperaturverhilenisse tatsichlich
vorhanden und erreichbar sind. Vielfach fithren vertikale und horizontale Ausweich-
bewegungen relativ rasch zu andersartigen Salinitits- oder Temperaturintensititen.
Sie spielen daher als Simultankompensationen offenbar eine wichtige Rolle.

Im Substrat des Astuarbodens sind Salzgehalts- und Temperaturfluktuationen
hiufig wesentlich weniger ausgeprigt als im freien Wasser unmittelbar dariiber. Auch
die entsprechenden Mittelwerte kdnnen an beiden Orten recht unterschiedlich sein. Das
ist in besonderem Mafle der Fall in jenem Astuarbereich, in dem die prozentualen An-
teile von Meer- und Fluflwasser im Rhythmus der Gezeiten starken Schwankungen
unterliegen (Abb. 1). Fiir viele Organismen stellt das Substrat daher ein potentielles
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Abb. 1: Diagrammatische Illustration der Salinititsverbiltnisse in einem Astuar wihrend des

Niedrigwassers. Mit zunehmender Entfernung von der Astuarmiindung nimmt der Salzgehalt

im freien Wasser schneller ab (und ist gréferen Fluktuationen unterworfen) als im Substrat.
(Nach ALexanper et al. 1935; modifiziert)

Refugium dar. Permanente Substratbewohner genieflen ganz allgemein stabilere und
weniger extreme Salinitdts- und Temperaturbedingungen als ihre pelagischen Mit-
bewohner und unterscheiden sich von diesen daher hiufig in ihrem Verbreitungsmuster.
Derartige Unterschiede lassen sich auch bei Arten nachweisen mit ganz dhnlichen Resi-
stenzgrenzen und Reaktionsamplituden. Dieser Umstand hatte frither zu verschiedenen
Spekulationen Anlafl gegeben. Eine plausible Erklirung fiir die unterschiedliche Ver-
breitung wurde erst mbglich, nachdem der Nachweis der andersartigen Salzgehalts-
und Temperaturverhiltnisse im und iiber dem Boden erbracht worden war.
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Umweltfaktoren kdnnen einander in ihrer Wirkung auf den lebenden Organismus
beeintrichtigen. So kann die Wirkung eines Faktors A beispielsweise durch die Fak-
toren B und C verstirke, geschwiicht oder gar qualitativ modifiziert werden. Fakror A
kann ferner die kritische untere und obere Grenzintensitit des Faktors B verindern,
also den zutriglichen Intensititsbereich erweitern, verengen oder verschieben. Fiir Tem-
peratur und Salzgehalt sind derartige Wirkungsbezichungen von Kinng mehrfach
nachgewiesen und 1956 (a, b) eingehender erdrtert worden (siehe auch JorRGENSEN
1960, McCowmsie 1960, LEwiN & GuiLLarD 1963, KinNE 1964b). Neben dem oben
erwihnten direkten Ausweichen der negativen Wirkung eines bestimmten Um-
weltfaktors, welche die Erreichbarkeit giinstigerer Faktorintensititen zur Vorausset-
zung hat, steht dstuarinen Organismen daher vermutlich auch die Mbglichkeit eines
sindirekten Ausweichens® offen. Fin Beispiel mdge das erliutern: Wenn die
Salinitit eine kritische Intensitit erreicht und giinstigere Salzgehaltsverhiltnisse zur
Zeit nicht erreichbar sind, k8nnten die negativen Salinititswirkungen durch Aufsuchen
geeigneter Temperatur- oder Lichtbedingungen geschwicht und somit — wenigstens zum
Teil — kompensiert werden. Ein eindeutig analysierter Fall eines derartigen ,indirekten
Ausweichens® unter natiirlichen Bedingungen im Astuar ist mir nicht bekannt. Die stin-
dig wachsende Anzahl experimenteller Ergebnisse iiber die Wirkungsbezichungen zwi-
schen Temperatur, Salzgehalt und anderen Faktoren macht das Vorhandensein einer
indirekten Ausweichreaktion jedoch sehr wahrscheinlich.

Kontaktverminderungen

Eine Verminderung des unmittelbaren Kontaktes mit ungiinstigen oder gar schid-
lichen Faktorintensititen des Auflenmediums ist eine zeitlich vielfach recht eng be-
grenzte Kompensationsmdglichkeit. Kontaktverminderungen treten im allgemeinen im
Gefolge von starken plotzlichen Salinitits- oder Temperaturverinderungen auf. Sie
kdnnen aber auch durch langanhaltende, extreme Stresslagen ausgelSst werden, etwa
durch lange Perioden geringen Salzgehaltes oder niedriger Wintertemperaturen.

TemporireExtremsalinitdten kdnnen im wesentlichen 7 verschiedene Ty-
pen der Kontaktverminderung verursachen: (1) Absonderung von schleim- oder gal-
lertartigen Substanzen, welche die empfindlichen Kdrperoberflichen schiitzen; derartige
Reaktionen sind bei einer ganzen Reihe von Organismen beobachtet worden, insbeson-
dere bei Anneliden, Mollusken und Fischen. (2) Riickzug in Wohnhdhlen, Réhren oder
Felsspalten, deren Finginge mitunter noch besonders verschlossen werden kdnnen
(manche Polychaeten und Krebse). (3) Muskelkontraktionen, welche zu einer Verringe-
rung des Oberflichen/Volumen-Quotienten empfindlicher Kérperpartien oder des Ge-
samtk6rpers filhren (Hydroidpolypen, wurmartige Formen, Gastropoden). (4) Ein-
ziehen empfindlicher Organe wie etwa der Tentakel bei Cnidariern oder des gesamten
WeichkGrpers bei gehdusebauenden Protozoen, Bryozoen etc. (5) Schalenverschluf;
manche Lamellibranchiaten- und Balanidenarten k&nnen beispielsweise an sich letal
wirkende, extrem niedrige oder hohe Durchschnittssalinititen permanent ertragen,
wenn die zwischenzeitlichen Klimaverbesserungen (Salzgehaltsfluktuationen) ihnen ge-
niigend Zeit zum Fressen und zur Abgabe von Stoffwechselendprodukten belassen.
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(6) Verinderungen der Kérperform und anderer struktureller Eigenarten kénnen auf-
treten nach linger anhaltenden Extremlagen; Beispiele: Verinderungen von Kolonie-
wuchs, Hydrantengréfle und Tentakelzah! bei den Hydroidpolypen Cordylophora
caspia, Perigonimus megas und Laomedea loveni; weitere Beispiele liefern Protozoen,
Schwimme und einige Crustaceen. (7) Transformation in Ruhestadien, welche bei-
spielsweise bei Bakterien, Pilzen, Protozoen, Schwimmen, Hydrozoen, Bryozoen,
Rotatorien, Nematoden, Tardigraden und Crustaceen vorkommen. Bei diesen Formen
filhren Sporen-, Cysten- oder Menontenbildungen vielfach zu einer erheblichen Ver-
minderung des unmittelbaren Kontaktes mit dem umgebenden Medium. Die Trans-
formation in Ruhestadien geht einher mit einer Reduktion der Aktivitit und Stoff-
wechselintensitit und resultiert im allgemeinen in einer starken Erhdhung der
Umweltresistenz. Auf diese Weise kinnen lingere, im Zustand aktiven Lebens nicht
zu ertragende Klimaverschlechterungen i{iberdauert werden. Nach Beendigung der
Klimaverschlechterung tritt dann eine Riickwandlung in die aktive Kondition ein.
Temporire Extremtemperaturen sind weitaus gefihrlicher in ihren Aus-
wirkungen. Obgleich sie in manchen Fillen dhnliche Reaktionen auslosen wie Extrem-
salinititen, kommt eigentlich nur der Transformation in Ruhestadien — vor allem wih-
rend des Winters — groflere Bedeutung zu. Ansonsten sind die dstuarinen Organismen
kurzfristigen, plotzlich auftretenden Temperaturextremen recht hilflos ausgeliefert.

Regulationen

Die meisten dstuarinen Organismen verfiigen i{iber beachtliche Méglichkeiten, die
physiko-chemischen Reaktionsbedingungen ihres KSrperinneren gegeniiber Verinde-
rungen im umgebenden Medium zu regulieren. Thre Regulationsfahigkeiten beschrin-
ken sich allerdings nahezu vollkommen auf den Salzgehaltsfaktor; hinsichtlich der Tem-
peratur sind sie im wesentlichen wechselwarme Konformisten, denen wirkungsvolle
Mechanismen zur Temperaturregulation fehlen. Temperaturfluktuationen beeinflussen
ihre Lebensprozesse daher direkt und in ihrer ganzen Hirte, soweit ihre schidigenden
Wirkungen nicht durch Akklimatisationen (p. 148) oder durch Transformationen in
Ruhestadien (s. 0.) etwas abgefangen werden. Wir beschiftigen uns aus diesem Grunde
im vorliegenden Kapitel ausschliefilich mit dem Salinitdtsfaktor.

Zur Kompensation unglinstiger Salinititen stehen drei Regulationsprinzipien zur
Verfiigung: Ionenregulation, Volumregulation und Osmoregulation.
Neuere Reviews iiber diese Regulationsprinzipien sind verdffentlicht worden von
BrownN & DanisLir (1955), BEapLE (1957), RoserTson (1957, 1960a, b), Remane &
ScHLIEPER (1958), PrOSSER & BrowN (1961), Lockwoop (1962) und Kinne (1963b,

1964a, b, c).
Ionenregulation

Die Fihigkeit zur Tonenregulation ist phylogenetisch offenbar schr alt - dlter als
die zur Volum- oder Osmoregulation. Alle bisher untersuchten aquatischen Organismen
sind in der Lage, die ionale Zusammensetzung ihrer Kérper-, Gewebe- oder Zellfliissig-
keiten in gewissem Ausmaf} zu regulieren.
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ImPflanzenreich ist die Fihigkeit zur Ionenregulation bei einer ganzen Reihe
aquatischer Vertreter nachgewiesen oder doch sehr wahrscheinlich gemacht worden:
Brmvks (1951), Scorr & Havywarp (1953, 1954, 1955), Bresr (1956), BErGQUIST
(1958a, b), EppLey (19582, b, 1962), MacRoseiE & Damnty (1958a, b), ErrLey &
Cyrus (1960), Hore & Warker (1960) und GuiLarp (1962). Allerdings haben wir
nur wenige Informationen zur Hand itber Tonenregulation bei Algen, welche sich unter
osmotischem Stress befinden. Bei Porphyra perforata ist die Uberlebensfihigkeit in ver-
diinntem und {iberkonzentriertem Seewasser von der Menge des vorhandenen Ca ab-
hingig. Ca scheint besonders hinsichtlich der Erhaltung der Membranselektivitit fiir K
und Na von Bedeutung zu sein. Uber einen weiten Salinititsbereich (etwa 3,5 bis 70 %o)
vermbgen die Zellen der P. perforata K anzureichern und die Na-Konzentrationen
niedrigzuhalten. Starke Aussiifiung durch Regengiisse fithrt jedoch zu einem Zusam-
menbruch des Jonentransportmechanismus und stellt daher eine gréflere Existenzbedro-
hung dar als erhShte Salinitdten. Wihrend der Ebbe vermag ein starker Regengufl den
normalerweise auf der Algenoberfliche befindlichen Meerwasserfilm praktisch voll-
kommen abzuwaschen. Das kann dann den Verlust der Membranselektivitit sowie eine
Reduktion der Atmungsintensitit und schlieflich tBdlichen Tonenverlust zur Folge
haben (ErrrEy & Cyrus 1960).

Khnlich liegen die Dinge bei Chaetomorpba linum, einer griinen Gezeitenalge der
deutschen Nordseekiiste. C. linum kompensiert Verinderungen im osmotischen Poten-
tial des Aufenmediums durch Turgorregulationen, welche vor allem durch aktive An-
reicherung oder Abstoflung von K und Cl bewerkstelligt werden (Kesserer 1959). Die
Anreicherung von KCl gegen einen starken Diffusionsgradienten beansprucht Energie,
die nach KesseLEr (1962) durch die Atmung freigesetzt wird. Das quantitativ dominie-
rende Kation des Meerwassers, nimlich das Na, ist fiir die positive und negative Tur-
gorregulation kaum von Bedeutung. Ca-Mangel im Auflenmedium dagegen fiihrt zu
einer erhthten Abgabe von KCI und betrichtlichem Turgorverlust (KesSELER 1964),
Nach einer miindlichen Mitteilung von Herrn Dr. KesseLer ist K in den meisten der
bisher untersuchten Algen aus den Regionen von Helgoland und Neapel das dominie-
rende intrazellulire Kation; hdhere Na-Konzentrationen als im Meerwasser wurden
nur bei einigen Siphonales festgestellt,

Ein Sonderfall ist iibrigens von einigen Arten der Gattung Desmarestia bekannt
geworden: sie speichern Schwefelsiure in thren Vakuolen, wobei die SO4-Ionen men-
genmiflig das Hauptanion stellen und die Elektroneutralitit durch H-Tonen zustande
gebracht wird (EppLEY & BOVELL 1958). Bei einer Reihe von Algen spielt Na eine Rolle
im Zusammenhang mit den ,,Ionenpumpen® (ErpLEY & CyRUs 1960, HoPE & WALKER
1960, ErrLEY 1962, LEWIN 1962).

Die Bedeutung der jonalen Zusammensetzung des umgebenden Wassers fiir das
Wachstum und die Vermehrung aquatischer Pflanzen wird durch eine ganze Reihe von
Arbeiten belegt. Ich verweise hier besonders auf die zusammenfassenden Darstellungen
von ProvasoLz (1958), GuirLarp (1962) und LEWIN & GUILLARD (1963) sowie auf die
Originalarbeiten von VorLENWEDER (1950), Provasotr et al. (1954), Droor (1958),
ScrmrTz (1959), GUILLARD & RYTHER (1962) und WiLLiams (1962). Provasorr et al.
(1954) haben sich insbesondere mit der Frage beschiftigt, inwieweit die Mineralbediirf-
nisse mariner und limnischer Phytoflagellaten die ionale Komposition ihrer natiirlichen
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Habitatgewisser widerspiegeln. In ihren Experimenten variierten sie die Salinitdt
sowie folgende Ionen-Relationen: Monovalente/Divalente (M/D) und Ca/Mg, und
zwar mit dem Ziel, die relative oder absolute Bedeutung dieser Faktoren fiir das
Wachstum zu ermitteln. Es ergab sich eine zum Teil erhebliche Plastizitit der Versuchs-
objekte. Fiir jede der getesteten Flagellatenarten konnte festgestellt werden, dafi Ca
und Mg bei einer bestimmten Salinitit und M/D-Relation in gréflerem Ausmafe
gegeneinander austauschbar sind, und dafl auch Deviationen von dieser Versuchs-
anordnung noch maximale Wachstumsraten gestatten. Bei Salinititen und M/D-Rela-
tionen, die in etwa den urspriinglichen Habitatbedingungen der Versuchsobjekte gli-
chen, bevorzugten die marinen Vertreter erwartungsgemifl Ca/Mg-Relationen von
etwa 1:3 (wie sie im Meerwasser realisiert sind), wihrend die limnischen Vertreter
Ca/Mg-Relationen von etwa 6 :1 bevorzugten (wie sie im Siiflwasser vorkommen).

Auch Droop (1958) stellte bei seinen Untersuchungsobjekten eine erstaunliche To-
leranz gegeniiber Verinderungen in der ionalen Zusammensetzung des Auflenmediums
fest; nahezu tiber den gesamten Bereich von Meerwasser bis Siiflwasser ertrugen sie die
gebotenen Verdnderungen in der Ca/Mg-Relation. Die sehr eurysalinen Formen Mono-
chrysis lutheri, Hemiselmis virescens und Nannochloris oculata wuchsen am besten bei
Ca/Mg-Relationen, welche den Verhiltnissen im Meer dhnelten, wihrend die weniger
eurysaline Meeresdiatomee Skeletonema costatum {iberraschenderweise abweichendere
Relationen bevorzugte. §. costatum unterscheidet sich jedoch von den genannten eury-
salinen Arten dadurch, dafl sie eine engere Na-Amplitude besitzt. Droopr weist in
seiner Arbeit auf Informationen von Brasrup (1951) und Brasrup & Parras (1951)
hin, nach denen die untere limitierende Na-Grenze bei marin-neritischen Dinoflagel-
laten bei etwa 3000 mg/l liegt, wihrend sie sich bei supra-litoralen Arten bis zu erwa
300 mg/1 erniedrigen kann. Die ozeanische Rhodomonas lens hat nach Provasorr et al.
(1954) offenbar eine untere Na-Grenze von nicht weniger als 4000 mg/l. Nach diesen
Untersuchungsergebnissen scheint die Na-Toleranz der Meerespflanzen ein wichtiger
limitierender Faktor zu sein bei der Besiedlung von Astuarien und anderen Gebieten
mit herabgesetzter Salinitit oder modifizierter ionaler Komposition. Bei Thalassiosira
flnviatilis hingt die Salinitit, bei welcher maximales Wachstum erfolgt, von der SOy/
Cl-Relation ab. Derartige Verschiebungen der zutriglichen Gesamtkonzentration kinn-
ten bei der Besiedlung von Gebieten mit reduzierter Salinitdr ebenfalls von Bedeutung
sein,

Insgesamt geht aus den uns zur Zeit aus dem Pflanzenreich vorliegenden Informa-
tionen hervor, daf kleinere Verinderungen in den Ionenrelationen recht gut vertragen
werden und daher von geringer physio-tkologischer Bedeutung sind, daf} signifikante
Modifikationen aber Letalgrenzen und Salinitdtspriferenzen ebenso beeinflussen kén-
nen wie Wachstum und Vermehrung und somit auch Konkurrenzverm8gen und Ver-
breitung der betroffenen Formen.

Im Tierreich ist die Fihigkeit zur Ionenregulation in einer Fiille von Beitrigen
behandelt worden (jiingste Reviews: Kinng 1963b, 1964a, b). Die meisten salzwasser-
lebenden Tiere zeigen eine Tendenz, den Gehalt an K- und H-Ionen in ihren K8rper-
fliissigkeiten und Geweben — relativ zum Auflenmedium — zu erhdhen, den Gehalt an
Na- und Cl-Ionen dagegen zu erniedrigen und sich den im Seewasser hiufigen Mg- und
SO¢-Tonen weitgehend zu verschliefen. In ein verdiinntes Auflenmedium iiberfiihre,
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sind #stuarine Tiere im allgemeinen in der Lage, die urspriinglichen Ionenregulationen
in ithrem Korperinneren weitgehend aufrechtzuerhalten. Bei thren marinen Verwand-
ten dagegen ist die Fihigkeit zur Tonenregulation wesentlich geringer ausgeprigt. So
stimmt die ionale Zusammensetzung der Korperfliissigkeiten bei der im wesentlichen
rein marinen Gruppe der Echinodermata sowohl im Meerwasser als auch im Brack-
wasser weitgehend mit derjenigen des Auflenmediums tiberein. Als Beispiel sei hier der
Seestern Asterias rubens erwihnt (Tab. 1). Die intrazelluliren Ionenrelationen (Blut,

Tabelle 1

Ionale Zusammensetzung der Korperfliissigkeit bei Asterias rubens nach Aufenthalt in Meer-

wasser von 31%e Salzgehalt (nach Core 1940) beziehungsweise in Brackwasser von etwa 16 %o

Salzgehalt (nach REmANE & Scrrieper 1958 und Srck 1958). Die Darstellung beschrinkt sich
auf die wichtigsten Ionen. Alle Konzentrationen sind in mM/l angegeben

Medium Nat K+ Cat+ Mg++ Cl— SO4——
31%0 S 417 9,10 9,41 50,1 483 30,3
Korperfliissigkeit 412 9,56 9,31 50,0 488 30,1
16%0 S 215 4,98 5,56 2405 2528 13,08
Korperflissigkeit 216 5,40 5,60 24,22 255 13,05

Muskeln, Kérperwand) weisen allerdings art- oder gruppenspezifische Unterschiede
auf, ebenso die Echinodermeneier (RoTuscHLD & Barnes 1953). Cnidaria, Annelida
und Mollusca sind bessere Tonenregulierer. Die meisten dstuarinen Krebse verfiigen
iiber bemerkenswerte ionenregulatorische Fihigkeiten (RoserTSON 1957, 1960a, b).
Gleiches gilt fiir die Fische; die bisher untersuchten dstuarlebenden Knochenfische er-
wiesen sich fast ausnahmslos als bessere Tonenregulierer als ihre wirbellosen Mit-
bewohner.

Tonenregulationen erfolgen bei wasserlebenden Tieren zunichst zwischen Auflen-
medium und Blut. Etwaige im Blut auftretende Schwankungen kénnen dann nochmals
beim Ubergang Blut/Zelle verringert werden, so dafl die intrazelluliren Modifikationen
— wie bereits am Beispiel der Echinodermen angedeutet — vielfach in recht engen Gren-
zen bleiben. Die meisten der daraufhin gepriiften dstuarinen Tiere zeigen signifikante
Unterschiede in der ionalen Zusammensetzung von Kérper- und Zellfliissigkeiten.
Zwrar ist die Gesamtosmokonzentration der Zellfliissigkeit mit derjenigen von Blut und

Tabelle 2

Chloridmengen im Blut und Muskelgewebe (Fufl) der Miesmuschel Mytilus edulis (1) in por-
malem Meerwasser, (2) 24 Stunden und (3) 48 Stunden nach Uberfilhrung in verdiinntes
Meerwasser. Alle Konzentrationen sind in mM/kg HaO angegeben. (Nach Krocn 1938)

Versuchsbedingung Auflenmedium-Cl— Blut-Cl— Muskel-Cl—
(1) Meerwasser 532 526 189
(2) Verdinntes Meerwasser
nach 24 Stunden 284 283 100
(3) Verdiinntes Meerwasser
nach 48 Stunden 229 224 55




140 O. Kinne

Coelomfliissigkeit im allgemeinen weitgehend isosmotisch; aufler aus anorganischen
Ionen besteht sie jedoch aus gréfleren Mengen organischer Substanzen, wihrend die
Gesamtosmokonzentration von Blut und Coelomfliissigkeit grofitenteils nur durch an-
organische Tonen zustande kommt, vor allem durch Na und Cl. Bei Gammarus duebeni
zum Beispiel macht das Gewebe-Chlorid nur einen Bruchteil des Blut-Chlorids aus tiber
einen Salzgehaltsbereich von Meerwasser bis Stiffwasser (Beapre & Crace 1940a, b),
und bel Mytilus edulis betrigt das Gewebe-Chlorid (Fufigewebe) in 35 %0 und Brack-
wasser weniger als die Hilfte des Blut-Chlorids (Tab. 2).

Die molekularen Mechanismen des aktiven Ionentransportes sind noch nicht in
ausreichendem Mafle erforscht (siche z. B, Kinng 1963b, 1964b). AckerMan (1962)
hat jedoch nachgewiesen, dafl aktiver Transport letztlich metabolische Energie bean-
sprucht. Im Hinblick auf die Ionenregulation reprisentieren nach unseren heutigen
Kenntnissen folgende physiologische Eigenschaften wichtige Voraussetzungen fiir eine
erfolgreiche Besiedlung dstuariner Lebensriume: (1) Gewebetoleranz gegeniiber Modi-
fikationen in der ionalen Zusammensetzung des umgebenden Wassers, (2) hohe Fihig-
keiten zur Tonenregulation und (3) osmotische Stabilisation des Kérperinneren durch
geldste organische Substanzen.

Volumregulation

Offenbar sind die meisten Astuarbewohner in der Lage, ihr Kérpervolumen zu
regulieren. Im Gefolge einer plétzlichen Salinititsverinderung gewinnen oder verlieren
sie nicht nur Wasser, sondern auch Salze. Volumverinderungen deuten auf Verschie-
bungen im quasi-stationiren Gleichgewicht des kontinuierlichen Austausches von Was-
ser und Salzen zwischen Organismus und Umwelt hin. Derartige Verschiebungen rufen
bei Volumregulierern eine ganze Serie von Reaktionen und Kompensationen hervor,
welche zu Verinderungen in der Permeabilitit und den Exkretionsprozessen fithren
und schlieflich einen neuen stationiiren Zustand herstellen. Im allgemeinen dauern
Volumkompensationen Minuten oder Stunden; sie kdnnen sich jedoch auch tiber Tage
erstrecken.

Bei einer Reihe von eurysalinen Protozoen wird die Volumregulation vermutlich pri-
mir durch diekontraktile Vakuole bewirkt (siche z.B. MULLER 1936, OBERTHUR 1937,
Krrcumic 1938, 1948, 1951, 1952, 1954). Es gibt jedoch einige Protozoenarten, denen
eine kontraktile Vakuole fehlt, die aber nichtsdestoweniger in der Lage sind, ihr Kor-
pervolumen aktiv zu regulieren. Die Rotalge Porphyra perforata vermag ihr osmoti-
sches Volumen iiber einen Salinititsbereich von 17 bis 35 %o nahezu konstant zu halten.
ErpLEY & CyrUs (1960) vermuten, dafl dieses Regulationsvermdgen vor allem auf dif-
ferentielles Schrumpfen und Schwellen der strukturellen Polysaccharide zuriickzufith-
ren ist, aber nicht auf aktive Wassersekretion. Weitere Beispiele von Volumregulierern
sind Nereis diversicolor (ScHLIEPER 1929a, b, BrapLE 1931, 1937, ErLis 1937, 1939),
Nereis virens (Topping & FuLLER 1942), Marphysia gravelyi (KRISHNAMOORTHI 1951;
siche auch Abb. 2),Physcosoma japonicum (KoLLer 1939), Procerodes ulvae (BEADLE
1934, Wer & Pantin 1931, Pantin 1931b; siche auch Abb. 3), Carcinus maenas (Na-
GEL 1934, BETHE et al. 1935), Gasterostens leiurns (GUEYLARD 1925), Plenronectes pla-
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Abb. 2: Volumregulation bei Larven des Polychaeten Marphysia gravelyi. Die ausgeglichenen
Kurvenziige geben die prozentualen Volumverinderungen in Wasser reduzierter Salinitit
wieder, (Nach KrisunamoorTar 19513 modifiziert)
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Abb. 3: Volumregulation bei dem Turbellar Procerodes (Gunda) nlvae in Leitungswasser und
natiirlichern Fluflwasser. (Nach PANTIN 1931b; modifiziert)
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tessa (FlENscHEL 1936). Zwei Beispiele seien etwas ausfiihrlicher dargestellt. Das tri-
clade Turbellar Procerodes (frisher: Gunda) ulvae lebt in den Astuarien von Devon-
shire, welche durch erhebliche tigliche Salinitdtsschwankungen ausgezeichnet sind.
Zweimal tiglich sind die Hauptsiedlungsgebiete einer weitgehenden Aussiiflung aus-
gesetzt, Wenn man diese Turbellarien im Fxperiment in destilliertes Wasser oder in
weiches Leitungswasser iiberfithrt, so nimmt ithr Volumen rasch immer mehr zu und
schlieflich platzen sie. Die Volumregulation funktiontert nur in normalem, hartem Siifi-
wasser: Nach Uberfithrung in natiirliches Flufiwasser steigt das Kérpervolumen um
etwa 709/ und beginnt sich dann wieder etwas zu verringern (Abb. 3). In dieser Kon-
dition konnen die Tiere mehrere Tage iiberleben (WerL & Paxrmv 1931). Der Regula-
tionsmechanismus von Procerodes beruht zum Teil auf Verinderungen in der Mem-
branpermeabilitit, welche ihrerseits vom Akklimatisationszustand abhingen und ent-
scheidend durch den Ca-Gehalt des umgebenden Wassers beeinfluflt werden, zum an-
deren Teil auf die Wasserentfernung durch das Darmepithel. Dieser letztere Aspekt
wird durch Abbildung 4 verdeutlicht. Ein Teil des Wassertiberflusses wird nach Pantiv
{1931a, b) wihrend der Aussiflungsphase in den Darmzellen gesammelt. Es ist denk-

gut parenchyma

35% 3.5%s

Abb. 4: Schematische Demonstration der Wasserentfernung durch das Darmepithel bei dem
Turbellar Procerodes ulvae. Dargestellt sind Querschnitte (1) nach Aufenthalt in unverdiinn-
tem Meerwasser von etwa 35%o S; (2) einige Stunden nach Uberfithrung in 3,5 %c: Wasser ist
eingedrungen und hat erhebliche Schwellungen im Parenchym verursacht; die Darmepithel-
zellen beginnen in intrazelluliren Vakuolen Wasser zu sammeln; (3) etwa 12 Stunden nach
der Uberfithrung: die Darmzellen haben den grofiten Teil des Wassers entfernt.
{Nach Beapre 1934; modifiziert)

bar, daf die Darmzellen Wasser gegen den osmotischen Gradienten nach auflen be-
fordern kdnnen; auf jeden Fall wird das im Darmepithel gespeicherte Wasser wihrend
der Flut (ErhShung der Salinitit des umgebenden Wassers) wieder abgefiihrt. Auch
der 3stuarine Polychaet Nereis diversicolor bedient sich einer Kombination verschie-
denartiger Regulationsmechanismen. Nach einer durch Salzgehaltserniedrigung be-
wirkten Volumzunahme setzt in den Nephridien eine erhdhte Urinproduktion ein
(BeaDLE 1937); gleichzeitig wird der durch die Salzgehaltserniedrigung bewirkte Salz-
verlust durch eine Verstirkung der aktiven Salzaufnahme kompensiert (FreTTER 1955,
JorGENSEN & Davrgs 1957). In sehr niedrigen Salinitidten ist N. diversicolor offenbar
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in der Lage, einen Teil der Salze in seinen Nephridien zu reabsorbieren und auf diese
Weise hypoosmotischen Harn zu bereiten (siche auch Porrs & Parry 1963).

In engem Zusammenhang mit den Volumverinderungen stehen die Veranderungen
des Korpergewichts. Durch osmotische Wasseraufnahme bedingte Volumzunahme ist
natiirlich stets verbunden mit einer Gewichtszunahme, Aber Gewichtszunahme ~ etwa
bei hartschaligen Formen — braucht nicht immer einherzugehen mit einer Zunahme des
Korpervolumens. Ein Beispiel fiir salzgehaltsbedingte Gewichtsverinderungen ist in
Abbildung 5 dargestellt. Bei dem siifiwasserlebenden Gobio fluviatilis verursacht eine
Uberfithrung in bluthyperosmotisches Bradswasser irreversiblen, letalwirkenden Was-
ser- und Gewichtsverlust. In einer hnlichen Stress-Situation gelingt es dem eury-
plastischeren Gasterostens leiurus dagegen, den anfinglichen Wasser- und Gewichts-

verlust zu kompensieren und auf diese Weise einen plotzlichen Salinititsanstieg zu
iiberleben.
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Abb.5; Verdnderungen im Kérpergewicht bei dem stenosalinen Stifiwasserfisch Gobio fluviatilis
nach Uberfiihrung in Brackwasser von etwa 12% und bei dem eurysalinen Fisch Gasterostens
leiurns nach Uberfihrung in Wasser von etwa 37 %». (Nach- GuevLarD 1925; modifiziert)

Osmoregulation

Die Gesamtosmokonzentration der Zirkulations- und Gewebefliissigkeiten ist, na-
mentlich bei den komplexeren Lebensformen, von grofier physiologischer Bedeutung.
Im Gegensatz zu den Osmokonformisten der ozeanischen und rein marinen kiisten-
nahen Lebensbereiche sind Astuarbewohner durchweg leistungsstarke Osmoregulierer.
Sie vermogen die osmotische Konzentration des Kérperinneren auch bei betrichtlichen
Schwankungen der Salinitidt aufrechtzuerhalten.

Die meisten der bisher untersuchten aquatischen Pflanzen erhalten in ihrem
Inneren eine Gesamtosmokonzentration, welche etwas hoher liegt als die des um-
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gebenden Wassers. Ihre Fihigkeiten zum Ertragen extremer Salinititen hingen im
wesentlichen ab von ihrer protoplasmatischen Resistenz (GuiLrarp 1962). Im einzel-
nen gibt es verschiedene Regulationstypen mit recht unterschiedlichen Leistungen. Un-
ter den marinen Algen zum Beispiel sind einige kaum hyperosmotisch, wihrend andere
in ihrem Inneren nahezu die doppelte Osmokonzentration aufweisen wie das um-
gebende Meerwasser. Brackwasseralgen sind dem Auflenmedium gegeniiber im allge-
meinen stark hyperosmotisch. Siiflwasserformen erzeugen vielfach sehr hohe osmo-
tische Werte von etwa 5 atm (Brinks 1951). In enger Beziehung zur Osmokonzen-
tration des Innenmediums steht der Turgor, der reelle hydrostatische Innendruck der
Pflanzenzelle. Bei gleichbleibender Osmokonzentration des Innenmediums haben Sali-
nititsverdnderungen eine Tendenz zur Turgorverinderung zur Folge: Salinitits-
erhdhung wirkt im Sinne einer Verringerung, Salinitdtserniedrigung dagegen im Sinne
einer Erhohung des Turgors. Besonders starke Schwankungen der Osmokonzentration
des umgebenden Wassers konnen daher zu einer gefihrlichen Plasmolyse oder zum
Platzen der Zellen fithren (HorLer 1931, 1932, Bresr 1937, Corianper 1939). Viele
dstuarine Arten entgehen derartigen Gefahren durch eine Regulation ihres Turgors:
bei Salinititsverinderungen modifizieren sie die Osmokonzentration ihres Zellsaftes
gleichsinnig und im gleichen Ausmafl; der Zellturgor, welcher ja die Differenz zwischen
den Osmokonzentrationen von Auflen- und Innenmedium darstellt, erreicht dann nach
Beendigung der Regulation in etwa wieder seinen Ausgangswert. Das Vermdgen, den
Turgor zu regulieren, kann bei litoralen und Zstuarinen Arten erheblich sein. Nach
KzsseLER (1959) vermag Chaetomorpha linum tiber einen Salzgehaltsbereich von Stft-
wasser bis 35 % einen relativ konstanten Turgor, nimlich 14,8 bis 16,5 atm, auf-
rechtzuerhalten. Selbst bei extrem hohen Salzkonzentrationen weisen manche Arten
erstaunliche Leistungen auf. So fand BunNNG (1934) noch bei beginnender Salzkristal-
lisation turgeszente Elachista vor. Die Mechanismen der Osmo- und Turgorregulation
sowie andere Aspekte der Physiologie und Biochemie der Algen sind zusammenfassend
dargestellt worden von Brivks (1951) und LEwin (1962). Insbesondere mit den Mecha-
nismen der Turgorregulation haben sich befafft Drevs (1896), Bucunem (1915) und
KesseLER (1960, 1962, 1964).

Unter den aquatischen Wirbellosen und den Fischen vermdgen die leistungs-
stirksten Osmoregulierer eine bemerkenswerte osmotische Stabilitdt ihres Innen-
medioms herbeizufiihren. Viele der daraufhin untersuchten dstuarinen Vertreter kon-
nen die Osmokonzentration ihrer Zirkulationsfliissigkeit iiber Salinitdtsamplituden von
20 oder gar 30 %00 aufrechterhalten. Sie haben die physiko-chemischen Reaktionsbedin-
gungen in ihrem Kérperinneren damit weitgehend von den Salinitdtsschwankungen im
dstuarinen Lebensbereich unabhingig gemacht. Allerdings ist ein derartig ausgeprigtes
Regulationspotential nicht in jedem Falle eine unabdingbare Voraussetzung fiir eine
erfolgreiche Besiedlung von Astuarien: Eurysalinitdt kann auch auf einer groflen Ge-
webetoleranz gegeniiber Salinititsfluktuationen beruhen oder auf besonders geringer
Oberflichenpermeabilitit.

Beziiglich ihrer osmoregulatorischen Leistungsfihigkeit lassen sich die tierischen
Osmoregulierer in drei grofe Gruppen unterteilen, nimlich in eurysaline, holeury-
saline und oligosaline Regulierer. Eurysaline Osmoregulierer (Abb. 6) kénnen
in ausreichendem Mafle regulieren in Wasser mit reduzierter, erhohter oder stark fluk-
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tuierender Salinitdt; {iber lingere Zeitriume bendtigen sie jedoch mehr Salz als es in
reinem Siflwasser zur Verfiigung steht. Beispiele sind die Polychaeten Nereis diversi-
color (ScHLIEPER 1929a, b, 1930, SMrTH 19552, b, ¢, 1956), Nereis limnicola (frither
lighti) (Smrra 1957, 1959); die Crustaceen Gammarus locusta, G. obtusatus (BEADLE
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Abb. 6: Beispiele der Leistungen eurysaliner Osmoregulierer nach lingerem Aufenthalt in
verschiedenen Salinititen (Siflwasser bis etwa 50%o). Angegeben ist jeweils die osmotische
Gesamtkonzentration der Blutflissigkeit. G. duebeni und R. barrisii tridentatus sind hyper-
osmotische Regulierer; ihr Blut ist hyperosmotisch in verdiinntem Meerwasser aber mehr oder
minder isosmotisch in dariiberliegenden Salinititen. U. crenulata, C. crangon und A. salina
sind hyper-hypoosmotische Regulierer; ihr Blut ist hyperosmotisch in verdiinntem Meerwasser
und hypoosmotisch in dariiberliegenden Salinititen. (Nach verschiedenen Autoren, aus
KINNE 1963b)

8 CracG 1940a), G. dueben; (Beabpre & Crace 1940a, KINNE 1952) G. oceanicus,
Marinogammarns finmarchicus (WERNTZ in Prosser & Brown 1961), Carcinus mae-
nas (DUvAL 1925, ScHLIEPER 19292, b, NAGeL 1934), Rbithropanopeus harrisii triden-
tatus (KINnNE & RoTTHAUWE 1952),Palaemonetes varians, Palaemon serratus, Palae-
mon squilla, Panaeus indicus, P. carinatus, Metapenaeus dobsoni (PANIKKAR 1939,
1940, 1941, 1950), Metapenaens monoceros (PANIKKAR & VISWANATHAN 1948), Uca
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crenulata (JoNgs 1941), Crangon crangon (BrROExEMA 1941, FLUcGeL 1959), Artemia
salina (CROGHAN 1958a, b), Pachygrapsus crassipes (Jongs 1941); die Fische Gaste-
rosteus (GUEYLARD 1924, Kocu & HEeuTs 1942, 1943 und spitere Arbeiten), Angnilla
(CarLaMaND 1943), verschiedene Cyprinodonten und viele andere (Krocu 1939,
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Abb. 7: Beispicle der Leistungen (1) eines holeurysalinen Regulierers (E. sinensis) und (2)
mehrerer oligosaliner Osmoregulierer (P. edulis, A. astacus, G. pulex und D. magna). (Nach
verschiedenen Autoren, aus Kinne 1963b)

Brack 1957, PEarse & GunTER 1957, NicorL 1960, Prosser & Brown 1961). Hol-
eurysaline Osmoregulierer (Abb. 7) konnen in ausreichendem Mafle regu-
lieren in Salzkonzentrationen, welche von reinem Siiflwasser bis zu reinem Meerwas-
ser und dariiber hinaus reichen. Beispiele sind: die Wollhandkrabbe Eriocheir sinensis
(ScaoLLEs 1933, ScawaBE 1933, ScHLIEPER 1935, Kocn 1954, Kocn & Evans 1956a,
b); die Fische Cyprinodon macularius und Fundulus beteroclitus; vermutlich gehSren
hierher auch verschiedene Turbellarien, Rotatorien und Oligochaeten (vgl. KinnE
1964b). Oligosaline Osmoregulierer kdnnen in ausreichendem Mafle nur in
reinem Siiflwasser regulieren; ihr osmoregulatorischer Apparat bricht schon bei Salz-
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gehalten von wenigen Promille zusammen. Die Korperiliissigkeiten oligosaliner Osmo-
regulierer sind gegentiber dem umgebenden Siiwasser erheblich hyperosmotisch. Zu
dieser Gruppe gehSren die meisten typischen Stiflwasserbewohner (Abb. 7).

Unter den Fischen nehmen die Elasmobranchier und die osmolabilen Myxinoiden
insofern eine Sonderstellung ein, als ihr Blut weitgehend isosmotisch mit dem umgeben-
den Meerwasser ist. Der eigentliche Gehalt an Blutsalzen liegt jedoch bei den Elasmo-
branchiern im allgemeinen erheblich unter dem Salzgehalt des Meerwassers und unter-
scheidet sich kaum von dem hypoosmotischer mariner Knochenfische. Die Differenz
zwischen den Osmokonzentrationen von Auflen- und Innenmedium wird durch den
hohen Harnstoffgehalt des Blutes ausgeglichen, Sobald eurysaline Elasmobranchier in
den Bereich eines Astuariums gelangen, reduzieren sie den Ureagehalt ihres Blutes und
erniedrigen thre Innenkonzentration dadurch rasch und wirkungsvoll.

Die physiologischen Mechanismen der Osmoregulation waren und sind Gegen-
stand zahlreicher Untersuchungen. Das Augenmerk der Untersucher hat sich vor allem
auf die grofleren Formen konzentriert, insbesondere auf die Crustaceen und Pisces. In
diesen beiden Gruppen erwiesen sich die Regulationsmechanismen als recht komplex;
in vielen Fillen sind mehrere Organe, welche unter endokriner oder nervoser Kon-
trolle stehen konnen, beteiligt. Die hauptsichlichsten Osmoregulationsorgane sind Kie-
men (hiufig verantwortlich fir den Salzhaushalt), Darm (hiufig verantwortlich fiir
den Wasserhaushalt), Nephridialkanile sowie Antennendriisen (bei einigen Krebsen);
vor allem bei morphologisch weniger differenzierten Lebensformen, wie Protozoen und
Cnidariern, sind offenbar die K6rperoberfliche und deren Permeabilititsverhiltnisse
von besonderer Bedeutung. Ausfithrliche Reviews iiber die osmoregulatorischen Me-
chanismen der Crustaceen sind von RoBerTsoN (1957, 1960a), NicoL (1960), SHaw
(1960), Prosser & Brown (1961), Lockwoop (1962) und KiNNE (1963b, 1964b) pu-
bliziert worden.

Adaptationen

Unter den Kompensationsmdglichkeiten der dstuarinen Organismen sind die Adap-
tationen von besonderem Interesse. Sie unterscheiden sich von den Regulationen im
wesentlichen dadurch, dafl sie echte funktionelle oder strukturelle Verdnderungen im
Organismus verursachen, Zeit zu ihrer ,Entwicklung® bendtigen und sich vielfach niche
auf spezifische Organe beschrinken, sondern mehr oder minder alle Ebenen der orga-
nismischen Organisation betreffen. Regulationen dagegen haben im allgemeinen die
Wiederherstellung des ,Sollzustandes® aber keine echten Verinderungen des Status
quo ante zur Folge; sie laufen meist in Minuten oder Stunden ~ also recht schnell —
ab und sind das Ergebnis der routinemdfigen Aktivitit spezifischer, priexistierender
Reaktionssysteme. Selbstverstindlich kdnnen Regulationen und Adaptationen in einem
unter Stress stehenden Organismus gleichzeitig ablaufen; vielfach lassen sie sich auch
nicht bis in alle Einzelheiten unterscheiden. Nichtsdestoweniger erscheint aber fiir den
Experimentator eine begriffliche Differenzierung im Interesse einer klaren Analyse der
konstatierten Reaktionen erforderlich.

Eine Adaptation ist ein 6kologisches Phinomen. Der Begriff ,Adaptation® be-
zeichnet eine Neueinstellung lebender Systeme im Anschluff an Verinderungen in den
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Intensititsmustern von Umweltfaktoren, welche letztlich zu einer relativen Erhdhung
der Uberlebens-, Vermehrungs- oder Konkurrenzkapazitit der betroffenen Individuen
fiithrt und somit objektiv mefibare potentielle Vorteile im existenzokologischen Sinne
beinhaltet (Kinng 1963b, 1964a, c). Das Nettoergebnis einer Adaptation ist eine Kom-
pensation ungiinstiger Umwelteinwirkungen, die vielfach einhergeht mit einer Zu-
nahme der inneren Stabilitit und Homoeostasis. Neuere Reviews und kritische Er-
Grterungen iiber das Problem der Adaptation sind von AporrH (1964), PREcHT (1964),
Prosser (1964) und Kinne (1964a, b, ¢) verfaflt worden. Der interessierte Leser sei
in diesem Zusammenhang besonders auch auf die umfassende Neuerscheinung Hand-
book of Physiology, Section 4, 1964, hingewiesen.

Die Adaptationen #stuariner Organismen bestehen vermutlich in den meisten
Fillen sowohl aus einer genetischen als auch aus einer nichtgenetischen Komponente.
Genetische Adaptationen beruhen letztlich auf Verinderungen im Genotyp,
welche der besonderen Umweltsituation Rechnung tragen und sich sowohl in quantita-
tiven als auch qualitativen Abinderungen (besonders der elementaren biochemischen
und physioclogischen Prozesse und der primiren Proteinstrukturen) manifestieren. Sie
setzen genetische Variabilitit voraus und kommen offenbar im Verlaufe von Selek-
tionsprozessen zustande. Dem Zugriff des Experimentators ist der Problemkreis der
genetischen Adaptation nur schwer zuginglich. Obgleich die Vermutung naheliegt, dafl
gerade die mit der Euryplastizitit dstuariner Organismen im Zusammenhang stehen-
den physiologisch-tkologischen Aspekte des Lebens in Astuarien auf langfristige gene-
tische Adaptationen zuriickgehen, lassen die uns gegenwirtig zur Verfiigung stehen-
den, unzureichenden Informationen eine ausfiihrliche Behandlung nicht zu.

Nichtgenetische Adaptationen sind auch unter den Bezeichnungen
Akklimatisationen und Akklimationen bekannt. Sie beschrinken sich auf unmittelbar
von der Umwelt induzierte Verinderungen, die als solche nicht an die nachfolgenden
Generationen weitergegeben werden. Nichtgenetische Adaptationen sind primir quan-
titativer Natur; sie kdnnen funktionelle und strukturelle Modifikationen auf der
Ebene subzelluliren und zelluliten Geschehens ebenso beinhalten wie Verdnderungen
in Geweben und Organen oder in der organismischen Integration. Zu ihrer Erhaltung
bediirfen die reversiblen Akklimatisationen stindiger Reengagements durch den wirk-
samen Umweltstress.

Potential und Mechanismus einer nichtgenetischen Adaptation sind Produkte der
Evolution und reprisentieren genetisch fixierte Eigenarten. Unter diesem Blickwinkel
kann man daher genetische und nichtgenetische Adaptationen auch als zwei Aspekte
ein und desselben Problemkreises betrachten.

Nichtgenetische Adaptationen spielen fiir das Leben in Astuarien offenbar eine
wesentliche Rolle. Bei vielen Astuarbewohnern scheint die Fihigkeit zur Akklimati-
sation an die Inkonstanz der Lebensbedingungen, die stindigen Intensititsschwankun-
gen hochwirksamer Umweltfaktoren, mindestens ebenso wichtig zu sein wie die Fihig-
keit zur Anpassung an extreme, relativ konstante Faktorintensititen. Leider basieren
unsere Kenntnisse iiber nichtgenetische Adaptationen nahezu ausschlieRlich auf experi-
mentellen Studien, die unter konstanten Salinitits- oder Temperaturintensititen
durchgefiihrt worden sind. Hier sind baldmdglichst weitere Untersuchungen unter fluk-
tuierenden Umweltbedingungen sehr erwiinscht. Es wire zum Beispiel zu kliren,
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inwieweit ein mit Unterbrechungen zur Wirkung kommender Stress die gleichen oder
dhnlichen Akklimatisationen bewirken kann wie ein kontinuierlich einwirkender (siche
hierzu auch Aporpu 1956).

Viele der bisherigen Untersuchungen basieren auf monofaktoriellen Analysen —
auf Versuchsbedingungen also, bei denen nur ein einziger Umweltfaktor verindert
wurde. Derartige Situationen kommen in Astuarien praktisch nicht vor. Es erscheint
daher dringend notwendig, zukiinftige Akklimatisationsversuche auch unter Umwelt-
bedingungen durchzufithren, die den natiirlichen Gegebenheiten zumindest #hnlich sind.
Von solchen Versuchsanordnungen diirfen wir Ergebnisse erwarten, die uns tiefere
Einblicke in die 8kologische Bedeutung der Akklimatisationserscheinungen gestatten.

Uber nichtgenetische Adaptationen an Salinitits- und Temperaturverinderungen
habe ich im einzelnen erst kiirzlich in zusammenfassenden Arbeiten berichtet (Kinng
1963a, 19642, b, c). Ich kann mich hier daher kurz fassen. Akklimatisationen an ver-
dnderte Salinititsbedingungen scheinen sich vor allem auf den Wasser- und Salz-
haushalt der betroffenen Individuen auszuwirken. Die einfachsten und phylogenetisch
iltesten Anpassungserscheinungen beruhen auf einer generellen Gewebeakklimatisation,
etwa bei den Osmokonformisten, denen ja spezifische Regulationsorgane fehlen, Bei
Osmoregulierern verlagert sich der Schwerpunkt der Anpassungen hiufig in die un-
mittelbaren Bereiche der beanspruchten Regulationsorgane (Kiemen, Darm, Exkretions-
zentren).

Die Mechanismen der Temperaturadaptation sind noch weitgehend unbekannt.
Eine Zunahme der Temperaturresistenz scheint letztlich auf Verschiebungen im Be-
reich intermolekularer Krifte zuriickzugehen, welche ihrerseits die Stabilisierung proto-
plasmatischer Komponenten beeinflussen. In vielen Fillen ist eine Zunahme der
Kilte- und Hitzeresistenz nicht nur mit einer Zunahme der protoplasmatischen Stabi-
litit verbunden, sondern auch mit einer relativen Abnahme der biochemischen Aktivi-
tit. Mit einer Resistenzerhthung gegeniiber kritischen Temperaturintensititen geht
{ibrigens hiufig eine ganz allgemeine, unspezifische Erhthung der Widerstandsfihigkeit
gegeniiber Umweltstressen einher. So kann eine Akklimatisation an extreme Tempera-
turen beispielsweise zu einem gleichzeitigen Anstieg der Resistenz gegeniiber niedriger
Sauerstoffspannung, schidigenden Strahlungen oder chemischen Zellgiften fithren.

Nichtgenetische Adaptationen an veriinderte Salzgehalts- oder Temperaturbedin-
gungen manifestieren sich besonders offensichtlich in Verschiebungen der Letalgrenzen
sowie in Verinderungen der Intensitit und Okonomie der Stoffwechselprozesse (At-
mung, Regulation, Wachstum, Fortpflanzung) und der Aktivitis; gleichzeitig kénnen
sie sich auch auf verhaltensphysiologische und strukturelle Aspekte erstrecken. Fiir
dstuarine Organismen — insbesondere jene in den gemifligten Zonen — spielt die Fihig-
keit zur Adaptation an verinderte Temperaturverhiltnisse ganz offensichtlich eine
besonders wichtige Rolle, da spezifische Regulationsorgane fehlen. Zur Kompensation
ungiinstiger Salinitdtsverinderungen steht den meisten Astuarbewohnern dagegen, wie
wir gesehen haben, eine Reihe von Regulationsmdglichkeiten zur Verfiigung.

Die Geschwindigkeit, mit der eine bestimmte nichtgenetische Adaptation erworben
werden kann, hiingt von mehreren Faktoren ab: der untersuchten Art, der als Kriterium
dienenden Lebensiuflerung, dem Lebensalter (die Geschwindigkeit nimmt meist mit
zunehmendem Alter ab), der Stoffwechselintensitit (meist Verlangsamung mit abneh-
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mender Intensitit), dem physiologischen und ontogenetischen Zustand des Versuchs-
tieres und schliefflich dem Ausmafl und der Art der Umweltverinderung. Soweit hier
eine Verallgemeinerung méglich ist, 138t sich sagen, dafl Akklimatisationen bei istu-
arinen Wirbellosen und Fischen Tage bis Wochen dauern. Im Hinblidk auf deren
Lebenserwartung mdgen solche Zeitspannen als recht lang erscheinen. Rasche Neu-
einstellungen kdnnen jedoch zweifellos auch nachteilig sein: sie kénnten den Organis-
mus leicht der Gefahr einer endlosen Serie von ,,An — aus“-Reaktionen aussetzen; der
neue stationdre Zustand jeweils hochstmdglicher Stoffwechselskonomie wiirde dann
praktisch nie erreicht werden.

DISKUSSION

Die spezifischen, recht lebensfeindlichen Umweltbedingungen in den Astuarien
bieten nur einer relativ kleinen Gruppe von Lebensformen eine Existenzmdglichkeit. Die
Vertreter dieser Gruppe zeichnen sich, trotz ihrer zum Teil erheblichen morphologi-
schen und organisatorischen Unterschiede, durch weitgehend #hnliche physiologische
und 8kologische Eigenarten aus. Insbesondere ist den Astuarbewohnern eine Reihe von
Kompensationsmdglichkeiten gemeinsam. Diese Kompensationsmdglichkeiten lassen
sich in vier Aspekte unterteilen: Ausweichreaktionen, Kontaktverminderungen, Regu-
lationen und Adaptationen. Es mufl hier ausdriicklich vermerkt werden, daf} besonders
die letzteren drei Aspekte gleichzeitig in ein und demselben Individuum wirksam
werden kénnen und auch hinsichtlich threr Wirkungen und Mechanismen nicht immer
bis ins letzte Detail zu trennen sind. Eine Unterteilung in die genannten vier Aspekte
macht es aber miéglich, die komplexen und vielschichtigen physiologisch-8kologischen
Reaktionen, iiber welche in der Fachliteratur berichtet worden ist, in einem geordneten
Gedankengebiude zu prisentieren. Sie konnte auch bei weiteren Analysen als brauch-
bares Werkzeug dienen.

Ausweichreaktionen sind als Kompensationsmoglichkeiten vermutlich sehr ver-
breitet. Die Wirkungen ungiinstiger Salinititen konnen durch derartige Reaktionen
ebenso vermindert werden wie diejenigen der Temperatur. Kontaktverminderungen
sind vor allem zur Kompensation pl8tzlicher, starker Salzgehaltsverinderungen geeig-
net; temporiren Extremtemperaturen gegeniiber sind sie weitaus weniger wirkungs-
voll, wenn man von der Transformation in Ruhestadien absieht. Auch die verschiede-
nen Regulationsmechanismen sind ganz auf den Salinitdtsfaktor abgestellt. Eine
wirkungsvolle Temperaturregulation fehlt vollkommen. Nichtgenetische Adaptationen
spielen sowoh! beziiglich der Salinitit als auch der Temperatur eine Rolle. Allerdings
liegen zur Zeit iiber Salzgehaltsakklimatisationen wesentlich weniger Ergebnisse vor
als iiber Temperaturakklimatisationen. Wir diirfen hier in den nichsten Jahren noch
wichtige neue Informationen erwarten.

Insgesamt ergibt sich also, daf} hinsichtlich der Kompensation ungiinstiger Salini-
titsverhdltnisse Ausweichreaktionen, Kontaktverminderungen und Regulationen
(Ionen-, Volum-, Osmoregulation) eine besondere Rolle spielen. Bei ungiinstigen
Temperaturverhiltnissen dagegen beschrinken sich die Kompensationsmdglichkeiten
vor allem auf Ausweichreaktionen und Adaptationen. Astuarine Organismen kénnen
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demnach den schidigenden Wirkungen extremer Salinititsverhiltnisse schneller und
effektvoller begegnen.

Ich habe in meinen Ausfithrungen mehrfach darauf hingewiesen, dafl eine erhshte
Variabilitit der Lebensbedingungen ein Hauptcharakteristikum des Astuarbereiches
darstellt. Nichtsdestoweniger ist aber gerade das Vorhandensein einer solchen erhhten
Variabilitit, phylogenetisch gesehen, ein recht konstanter Faktor. Diese historische
Permanenz dstuariner Variabilitdt und Instabilitdt hat zu Spekulationen Anlafl ge-
geben, nach denen die wenigen Arten, welche sich im Zstuarinen Lebensraum behaup-
ten konnten, phylogenetisch alte und recht konservative Formen darstellen. Nach
Emery et al. (1957) ist zum Beispiel gerade die Euryplastizitit der dstuarinen Organis-
men ein genetisches Merkmal, welches offenbar nur schwer zu erwerben ist, das aber —
einmal vorhanden — im Sinne der Evolution sehr konservativ ist. Auch im Bereich der
Ontogenie scheint Euryplastizitit vielfach erkauft zu sein durch eine relativ niedrige
Lebensintensitit und eine gewisse ,Schwerfilligkeit“. So liegen Stoffwechselrate,
Aktivitit und Vermehrungspotential euryplastischer Arten gewdhnlich weit unter den
Vergleichswerten ihrer empfindlicheren stenoplastischen Verwandten.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Die physiologischen und 8kologischen Eigenarten #stuariner Organismen werden
erbrtert, und zwar unter besonderer Berficksichtigung der diesen zu Gebote stehen-
den Kompensationsmdglichkeiten gegeniiber unerwiinschten Salinitdts- und Tem-
peraturverhiltnissen. Trotz ibrer unterschiedlichen Baupline zeichnen sich typische
Astuarbewohner durch eine Reihe recht Ghnlicher Reaktionsmuster aus.

2. Permanente Astuarbewohner sind in ihren physiologischen und 8kologischen Re-
aktionen durchweg ausgesprochen euryplastisch. Sie verfiigen {iber ein grofies abio-
tisches Potential. Thr biotisches Potential (Widerstandsfihigkeit gegeniiber bio-
tischen Faktoren; Konkurrenzvermégen) dagegen ist vielfach gering.

3. Es werden vier Gruppen von Kompensationsmdglichkeiten unterschieden: Aus-
weichreaktionen (direkte und indirekte), Kontaktverminderungen (Absonderung
schiitzender Substanzen, Riidszug in Wohnhhlen etc., Verringerung des Oberflzichen/
Volumen-Quotienten, Einziehen empfindlicher Organe, Schalenverschluf}, lang-
fristige Verdnderungen der K&rperform, Transformationen in Ruhestadien), Regu-
lationen (Ionen-, Volum- und Osmoregulation), Adaptationen (genetische und nicht-
genetische).

4. Die vier unterschiedenen Kompensationsm&glichkeiten lassen sich nicht immer bis
ins letzte Detail klar voneinander trennen. Sie kdnnen gleichzeitig in ein und dem-
selben Individuum wirksam werden. Thre begriffliche Differenzierung erleichtert
aber die Erarbeitung der teilweise recht komplexen Zusammenhinge.

5. Hinsichtlich einer Kompensation der schidlichen Wirkungen ungeeigneter Salini-
titsverhdltnisse sind Ausweichreaktionen, Kontaktverminderungen und Regulatio-
nen von besonderer Bedeutung. Bei ungiinstigen Temperaturverhiltnissen beschrin-
ken sich die Kompensationsméglichkeiten vor allem auf Ausweichreaktionen und
Adaptationen. Ungiinstige Salzgehaltsverhiltnisse konnen demnach rascher und
effektvoller kompensiert werden.
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6. Das profilierteste physio-Skologische Merkmal der Astuarbewohner, die Eury-
plastizitit, scheint eine schwer erwerbbare, phylogenetisch recht alte und konser-
vative Eigenschaft darzustellen.
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