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I. Literaturübersicht und Problemstellung.
Es konkurrieren in der letzten Zeit zwei Ansichten über die 

Funktion der kontraktilen Vakuolen der Protozoen miteinander: die 
einen sehen in ihr ein Exkretionsorgan, die andern ein Organ, welches 
den osmotischen Druck im Innern des Organismus reguliert und das 
bei hypotonischem Außenmedium in den Zelleib eindringende Wasser 
wieder nach außen befördert.

Für die exkretorische Bedeutung der kontraktilen Vakuole sprechen 
die vielen Arbeiten von Autoren, die das Verhalten der Vakuole in 
Beantwortung von Reizen untersuchten, die den Stoffwechsel beein
flussen, und die eine Abhängigkeit zwischen Stoffwechselintensität 
und Pulsfrequenz fanden.

Man versuchte, mit chemischen Methoden festzustellen, welche 
Endprodukte des Stoffwechsels von der Vakuole hinausbefördert 
werden. Griffith s  (1889) glaubte, mit Hilfe der Murexidprobe Harn
säure im Vakuoleninhalt einiger Protozoen nachgewiesen zu haben. 
Doch wies H ow l̂and (1924) die Unbrauchbarkeit dieser Probe nach, 
und W eatherby (1927) zeigte, daß Paramäcium seinen Stickstoff in 
Form von Harnstoff ausscheidet, jedoch nicht durch die kontraktilen 
Vakuolen. Diese kommen also für die Exkretion der Endprodukte 
des Eiweißstoffwechsels nicht in Frage. Doch deuten die Arbeiten 
von B randt (1881), J ennings (1897) und vor allem L udw ig  (1928) 
darauf hin, daß die Vakuolen die C02-Exkretion übernehmen.

Eine Reihe von Autoren suchten sich über die osmoregulatorische 
Bedeutung der Vakuole auf experimentellem Wege Klarheit zu ver
schaffen. D egen (1905), Stempel (1914), H erfs (1922), Y ocom (1934) u. a. 
fanden eine Verlangsamung der Pulsfrequenz, wenn sie Süßwasser
protisten in Salzlösungen überführten. Als Hauptargument werden 
von Vertretern der „Osmosetheorie“ die Versuche von F lorentin (1899),
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Zuelzee  (1910) U. a. angeführt, die zeigten, daß Süßwasserformen 
bei allmählichem Überführen in Meereswasser ihre Vakuolen ver
lieren.

Nun ist gegen diese Arbeiten einzuwenden, daß bei den Ver
suchen nicht nur der osmotische Wert des Außenmediums verändert 
wird, sondern auch dessen qualitative Zusammensetzung. K almus (1926) 
vermied diese Fehlerquelle, indem er das Verhalten eines marinen 
Infusors bei Aussüßung des Mediums verfolgte, und konstatierte eine 
Woche nach der Verdünnung eine um ca. 21 Proz. erhöhte Puls
frequenz. Auch K itching (1934) fand bei marinen Peritrichen nach 
stufenweiser Verdünnung des Außenmediums eine verstärkte (im 
Höchstfall 80 fache) Exkretionstätigkeit.

Noch grundlegender als der eben erwähnte ist der Einwand, 
den A dolph (1926) gegen die Methoden der meisten der bisher zitierten 
Arbeiten macht: In ihnen wurde die Pulsfrequenz als Maß für die 
Exkretionstätigkeit der Vakuole angesehen, in der völlig unbewiesenen 
Annahme, daß sie allein variabel ist, während die bei jeder Systole 
hinausbeförderte Wassermenge die gleiche bleibt. A dolph führt als 
neuen Vergleichswert the rate of water elimination ein, das ist die 
im Durchschnitt pro Sekunde von der Vakuole aufgenommene und bei 
der Systole ausgeschiedene Flüssigkeitsmenge, die aus der Dauer der 
Vakuole und dem vor der Systole erreichten Endvolumen errechnet 
wird. Ich bezeichne diesen Wert im folgenden als E x k r e t i o n s 
w e r t  der Vakuole.

A dolph brachte Amoeba proteus von der Kulturflüssigkeit bzw. 
von destilliertem Wasser in M/20-Lösungen von NaCl, KCl, 0aCl2 und 
Harnstoff und fand, daß zwar die Pulsfrequenz verringert wird, daß 
aber das Endvolumen entsprechend zunimmt, so daß der Exkretions
wert der gleiche bleibt, in den meisten Fällen sogar etwas zunimmt. 
Er kommt zu dem Schluß, “that water is not eliminated merely 
because it has unavoidably diffused into the body”, sondern es dient 
vor allem als vehicle for dissolved substances. Bestärkt wurde diese 
Ansicht noch durch L udw ig  (1928), der auf ganz anderem Wege zu 
dem gleichen Ergebnis kommt und die Hauptaufgabe der Vakuole 
in der C02-Exkretion sieht.

Auch Steinee  (1935) wandte sich kürzlich gegen eine rein os
motische Erklärung des Vakuolenmechanismus. Die Ergebnisse seiner 
Versuche über die Temperaturabhängigkeit der Vakuolenpulsation 
führten ihn zu der Annahme, daß die Salze einen abdichtenden Ein
fluß auf die Zellmembran ausüben und deshalb mit zunehmender

23Archiv für Protistenkunde. Bd. LXXXVII.
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Konzentration ein langsamerer Wassereinstrom in die Zelle statt
findet.

Jedenfalls scheint durch den Einwand Adolphs die Beweiskraft 
der früheren Arbeiten für die Osmosetheorie stark erschüttert und 
durch seine Ergebnisse die Ansicht von der osmoregulatorischen Be
deutung der Vakuole ins WTanken gebracht zu sein.

Nun hat auch die ADOLPHsche Beweisführung noch einige Lücken. 
Zunächst lassen sich die oben wiedergegebenen Einwände von K almus 
geltend machen. Vor allem aber vergleicht A dolph die Vakuolen
werte einer Amöbe in Kulturflüssigkeit und nur e i n e r  Salzkon
zentration (meist 20/M-Lösung). Mir erscheint es erforderlich, die 
Vakuole auch in Zwischenkonzentrationen zu beobachten — also 
Reihenversuche mit steigendem Salzgehalt anzustellen; und ich werde 
zeigen, daß man dann zu anderen Resultaten kommt.

ln der vorliegenden Arbeit will ich versuchen, den Beweis für 
die Bedeutung der Vakuole als osmoregulatorische Organelle zu führen. 
Als Vergleichswert für die Ausscheidungstätigkeit der Vakuolen soll 
der von A dolph vorgeschlagene Exkretionswert (rate of water eli- 
mination) benutzt werden.

Z u n ä ch st w ill  ich  d ie  ADOLPHschen E rg e b n isse  an Amoeba 
proteus durch R e ih en v ersu ch e  nachprüfen .

Dann soll die Veränderung der Vakuolentätigkeit einer marinen 
Form bei stufenweiser Verdünnung des Außenmediums verfolgt 
werden. Als Versuchstiere erwiesen sich marine Vortizellen als be
sonders geeignet, da ihre Vakuolen recht häufig pulsieren, sie sessil 
sind und deshalb leichter beobachtet und von einem Medium ins 
andere überführt werden können und weil sie jederzeit in beliebiger 
Menge zu beschaffen sind. Ich wählte Zoothamnium hilcetes Brecht, 
dessen Kolonien mit Sicherheit auf den vierten bis siebenten Pereio- 
poden von Gammarus locusta zu finden sind.

Als dritte will ich eine Brackwasserform, Frontonia marina, unter
suchen aus einer Umgebung, deren Salzgehalt größeren Schwankungen 
unterworfen ist. Bei einem solchen euryhalinen Organismus muß 
eine Einrichtung vorhanden sein, die die ständig wechselnde os
motische Druckdifferenz zwischen Außenmedium und Zellinhalt regu
liert. Es sind also Aufschlüsse darüber zu erwarten, ob und wie
weit die Vakuole diese Aufgabe übernimmt.

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor von B uddenbrook, 
bin ich zu Dankbarkeit verpflichtet, daß er mir diese lohnende und 
interessante Arbeit überlassen hat und mir bei ihrer Durchführung 
jederzeit mit Rat und Hilfe zur Seite stand.
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II. Material.
Amoeba proteus bekam ich freundlicherweise aus den Zuchten 

des Leipziger Zoologischen Institutes geschickt. Die Kulturen wurden 
in kleinen Bechergläsern aus Jenenser Glas teils mit Leitungs
wasser, teils mit destilliertem Wasser angesetzt. Die Amöben ver
mehrten sich bei 2—3 tägiger Fütterung mit Ciliaten aus einem Heu
aufguß in kurzer Zeit stark. Nach etwa einem Monat setzte ich 
mit einigen Tieren einer alten Kultur eine neue in frischem Wasser 
an. Frontonia marina (F abre) stammte aus der Purpurbakterien
schicht eines Brackwassergrabens am sog. Bottsand bei Stein, dessen 
Salzgehalt je nach Windrichtung und Menge des einströmenden Salz
wassers zwischen 16 und 7 °/oo schwankt. Nähere Angaben über 
die hydrographischen Faktoren und die Fauna dieses Grabens sind 
in der Arbeit von Sick (1932) enthalten. In den Gläsern mit den 
Schöpfproben gediehen die Frontonia längere Zeit prächtig, bis die 
Kulturen plötzlich verödeten und neues Material geholt werden mußte.

Zoothamnium hilcetes (Precht) kommt auf den vierten bis siebenten 
Pereiopoden von Gammarus locusta vor. Die Gammarus wurden 
zwischen dem Mytilusbesatz der Holzpfeiler in der Innenförde ge
fangen, deren Salzgehalt ungefähr zwischen 12 und 18°/00 schwankt. 
Sie konnten bei genügender Durchlüftung längere Zeit in flachen 
Schalen im Laboratorium gehalten werden.

III. Methodik.
Die Beobachtungen an Amoeba und Zoothamnium wurden in 

gleicher AVeise im hängenden Tropfen durchgeführt. Die Versuchs
tiere kamen mit einem Tropfen Wasser auf ein Deckgläschen, das 
dann für die Beobachtung umgekehrt auf die Öffnung einer feuchten 
Kammer gelegt wurde. Die Ränder waren mit Vaseline gedichtet, 
so daß eine Verdunstung ausgeschlossen war.

Die Amöben brachte ich mit einer engen Pipette mit einem 
Tropfen der Versuchslösung von bekanntem Salzgehalt auf das Deck
gläschen, und nach der Beobachtung auf gleiche Weisein ein Schäl
chen mit der neuen Versuchslösung. Dort wurde mit der Pipette 
ein kräftiger Wasserstrom erzeugt, die Pipette mit der neuen Flüssig
keit gut durchgespült und dann die nächste Beobachtung begonnen. 
Diese Prozedur nimmt von einer Beobachtung bis zur nächsten 
2—5 Minuten in Anspruch, gibt aber die Gewähr, daß das Außen
medium des Tieres während der Beobachtung auch wirklich die an
gegebene Salzkonzentration hat.

28*
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Das Gammarusbein mit dem Zoothamnium. das untersucht werden 
sollte, wurde mit einer feinen Pinzette vor jeder Beobachtung in 
der betreffenden Lösung hin- und hergeschwenkt, auf das Deckglas 
gelegt und dann wurde mit einer gut durchgespülten Pipette ein 
Tropfen der Lösung zugefügt.

Die Frontonia brachte ich mit Hilfe einer engen Pipette mit 
möglichst wenig Flüssigkeit aus dem Fundortmedium in ein Schälchen 
mit Untersuchungslösung, nach kräftigem Umrühren in ein anderes 
Schälchen, so daß nach viermaligem Überführen die Salzkonzentration 
der Untersuchungslösung bestimmt nicht mehr durch Mischung mit 
mitgeführtem Fundortwasser gefälscht sein konnte. Da sich Frontonia 
zu rasch bewegt und vor allem Drehbewegungen ausführt, ist im 
hängenden Tropfen eine ständige Kontrolle der Vakuolengröße nicht 
möglich. Die Festlegung mit Tragant und anderen Mitteln birgt 
die Gefahr in sich, daß Stoffe in Lösung gehen, die die Salzkon
zentration verändern oder Einfluß auf die Vakuolenbildung haben. 
Folgende Methode schien mir am geeignetsten: Einige Tiere wurden 
mit einem kleinen Tropfen Versuchsflüssigkeit auf ein Deckglas 
gebracht, auf das ich an einer Seite etwas gereinigte farblose 
Vaseline schmierte. Beim Auflegen auf den Objektträger steht das 
Deckglas an dieser Seite etwas hoch, so daß die eingeklemmte Flüssig
keitsschicht von der einen Seite zur anderen an Höhe zunimmt. An 
einer Stelle ist sie gerade so hoch, daß die Frontonia, ohne be
schädigt zu werden, leicht festgeklemmt oder wenigstens an zu 
rascher Bewegung gehindert sind. H e r fs(1922) fand bei Paramäcien 
nach thigmotaktischer Festlegung eine beträchtliche Verlangsamung 
des Rhythmus der kontraktilen Vakuolen. Es gelang mir in zwei 
Fällen, die Vakuolenwerte einer Frontonia zunächst bei freier Be
weglichkeit, dann nach Festlegung durch leichten Druck auf das 
Deckglas festzustellen. Die Unterschiede waren sehr gering und 
lagen innerhalb der Fehlergrenze. Außerdem mußte sich ja eine 
Beeinflussung der Vakuolenwerte durch die Thigmotaxis bei allen 
Versuchstieren gleichartig auswirken.

Da es sich als unmöglich erwies, das gleiche Tier in verschiedenen 
Versuchslösungen zu beobachten, mußte ich statistisch arbeiten und 
die Durchschnittswerte aus allen in den einzelnen Lösungen ge
machten Beobachtungen miteinander vergleichen. Die verdunstende 
Fläche an den Deckglasrändern ist so klein, daß für die Dauer einer 
Beobachtung keine Änderung der Salzkonzentration anzunehmen ist 
— wofür auch die Ergebnisse der Beobachtungen sprechen.
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Die Beobachtungen wurden ausgeführt mit Okular 15 und Ob
jektiv 40, bzw. bei Frontonia mit Objektiv 8. Die Objektträger bzw. 
feuchten Kammern waren in Objektführer eingeklemmt, so daß man 
den Bewegungen der Versuchstiere leicht folgen konnte. Das Okular 
enthielt ein Okularmikrometer, das mittels eines LEiTzschen Objekt
mikrometers geeicht wurde. Durch Drehung des Okulars konnte es 
mit der beobachteten Vakuole zur Deckung gebracht werden. Ge
messen wurde der Durchmesser bei der Fokuseinstellung, in der die 
Umrandung am deutlichsten sichtbar war.

Zur Zeitmessung benutzte ich eine große Sekundenuhr.
Die Zimmertemperatur variierte zwischen 18 und 24° C. Wäh

rend der Dauer einer Versuchsreihe überschritten die Temperatur
schwankungen nicht 2°. Um eine Erwärmung durch künstliche Be
leuchtung zu verhindern, wurden sämtliche Messungen bei Tages
licht ausgeführt.

Es wurden für jede Vakuole drei Werte festgelegt:
1. Die Dauer, das ist die Zeit vom Beginn einer Systole bis 

zum Beginn der nächsten, die durch einfache Ablesung an der 
Sekundenuhr bestimmt werden konnte.

2. Das Endvolumen, das ist das größte Volumen, das die Vakuole 
vor der Systole erreicht. Da bei den drei untersuchten Tierarten 
in allen Fällen, ganz gleich in welcher Ansicht, die Vakuole als 
Kreis erscheint, muß sie eine Kugel sein — was auch mit den 
Literaturangaben übereinstimmt. Das Endvolumen konnte also aus 
dem gemessenen größten Durchmesser berechnet werden nach der

Formel V =  d3~ .  Es gibt die Flüssigkeitsmenge an, die die Vakuole

während derZeit ihres Bestehens gesammelt hat und bei der Systole 
aus dem Tier befördert.

3. Der Zuwachskoeffizient der Vakuole, das ist die durchschnitt
liche Volumenzunahme pro Sekunde. Man erhält ihn durch Division 
des Endvolumens durch die Dauer. Er gibt die Geschwindigkeit der 
Wasseraufnahme in die Vakuole an und ist, da die Vakuole bei der 
Systole vollständig entleert wird, zugleich ein Vergleichswert, für 
die Ausscheidungstätigkeit der Vakuole. Er soll deshalb im folgen
den als E x k r e t i o n s w e r t  der Vakuole bezeichnet werden. Er 
gibt also an, welche Flüssigkeitsmenge im Durchschnitt pro Sekunde 
von der Vakuole nach außen befördert wird.

Fehlergrenze: Die Fehlergrenze bei den Zeitablesungen ist recht 
klein (V2—1 Proz.) und überhaupt nicht ins Gewicht fallend gegenüber 
der Fehlergröße bei den Angaben des Endvolumens, die ich mit
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A dolph im Durchschnitt mit ±  15 Proz. beurteile. Einmal sind schon 
die Ablesungsschwierigkeiten und Fehler bei der Messung des 
Vakuolendurchmessers recht groß, und zur Berechnung des End
volumens werden sie noch in die dritte Potenz erhoben.

Der Unsicherheitsfaktor ist also zu groß, als daß ein exakter 
Vergleich zwischen den AVasserwerten eines Tieres in verschiedenen 
Lösungen gezogen werden könnte, wenn in jeder Lösung nur eine 
oder sehr wenige Vakuolen beobachtet werden, wie Adolph das in 
den meisten Fällen getan hat. Bei meinen A7ersuchen wurden etwa 
fünf aufeinanderfolgende Vakuolen gemessen und die Durchschnitts
werte verwendet. Und zwar wurde durch Addition der Endvolumina 
der einzelnen Vakuolen das Gesamtvolumen aller Vakuolen errechnet, 
dieses durch die Gesamtdauer dividiert und auf diese Weise der 
mittlere Exkretionswert erhalten.

Die Wasserreihen wurden durch Mischung von destilliertem 
Wasser mit Seewasser aus der Förde hergestellt. Für die Versuche 
über die Einwirkung einzelner Ionen brauchte ich Salzlösungen, die 
der Seewassermischung von bestimmter Salzkonzentration isotonisch 
waren. Aus den Tabulae Biologicae wurde die Gefrierpunktser
niedrigung für ein Seewasser dieser Salzkonzentration abgelesen und 
aus den Physikalisch-Chemischen Tabellen von L andolt-B örnstein 
der Prozentgeha]t der reinen Salzlösung von gleicher Gefrierpunkts
erniedrigung ermittelt.

D ie  p n -M essu n gen  w u rd en  m it dem MERCKSchen U n iv e r sa lin 
d ik ator  und  nach  der k o lo r im etr isch en  M eth od e von  L autenschläger 
au sg efü h rt.

IV. Amoeba proteus.
1. B e s c h r e i b u n g  und  V e r h a l t e n  der  Vakuol e .

Die Morphologie, Struktur und Bildung der kontraktilen Vakuolen 
von Amoeba proteus wurden bereits von Metcalf (1910), H owland 
(1924), A dolph (1926) und D ay (1927) untersucht.

Die kontraktile Vakuole von Amoeba ist keine permanente 
Organelle, sondern eine vorübergehende Bildung, die bei jeder Systole 
verschwindet. An der gleichen Stelle, meist am hintersten Körper
ende, werden nach kurzer Zeit kleine Bläschen sichtbar, die von der 
Körnchenströmung erfaßt und, während sie sich zu zwei oder drei 
größeren vereinigen, in den vorderen Teil der Amöbe mitgeführt 
werden. Meist wird das eine dieser Bläschen allmählich größer und 
vereinigt sich schließlich mit den kleineren zu der neuen Vakuole.
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Die Zeitspanne von der Systole der vorigen Vakuole bis zum Zu
sammenfließen der Bläschen zu der neuen soll als Latenzzeit der 
Vakuole bezeichnet werden.

Die neue Vakuole nimmt nun weiter stetig an Größe zu, ohne 
daß weiter Bläschen von sichtbarer Größe in sie aufgenommen werden. 
Sie rückt allmählich aus dem rasch fließenden Plasmosol nach dem 
Rande zu und bleibt in der Strömung zurück. So kann sie dem 
an ihr vorbeifließenden Plasma die Exkretionsflüssigkeit entziehen 
und gelangt während sie immer stärker vom Plasmogel eingebettet 
wird, an das hinterste Ende der Amöbe. Bei der Systole scheint 
sich das Plasma in den Vakuolenraum einzustülpen und die Vakuolen
flüssigkeit nach außen zu drängen. Die ganze Kontraktion bis zum 
völligen Verschwinden der alten Vakuole dauert in den meisten 
Fällen weniger als eine Sekunde.

2. D as A n w a c h s e n  e i n e r  Vakuol e .
Bei einigen Vakuolen wurde das Anwachsen durch möglichst 

häufige Messungen des Durchmessers bei gleichzeitiger Zeitablesung 
verfolgt. In Abb. 1 ist das Anwachsen je einer bzw. zweier auf
einanderfolgender Vakuolen des gleichen Tieres in verdünntem See
wasser von verschiedenen Salzkonzentrationen graphisch dargestellt. 
Die aus den gemessenen Durchmessern errechneten Volumenwerte 
liefern die Ordinaten, die seit der Systole der vorigen Vakuole ver
gangenen Zeiten die Abszissen.

Es gelang nicht, während der Latenzzeit der Vakuole das Ge
samtvolumen aller Bläschen zu e i n e m Zeitpunkt mithinreichender 
Genauigkeit zu bestimmen. Der kleinste aufgezeichnete Volumen
wert gibt also das Volumen zu dem Zeitpunkt an — oder wenigstens 
kurz danach —, an dem die Bläschen sich zu der neuen Vakuole ver
einigen. Mit den folgenden Volumenwerten liegt er auf einer Graden. 
Das bedeutet, daß die Vakuole gleichmäßig wächst, bis sie das End
volumen erreicht hat.

Die Verlängerung dieser Graden nach rückwärts schneidet die 
Nullordinate nicht in dem Zeitpunkt, in dem die Bildung der neuen 
Vakuole beginnen müßte, sondern etwas danach. Diese Tatsache 
ist auch von Adolph beobachtet worden und ist meines Erachtens 
nach so zu erklären, daß nicht alles während der Latenzzeit an
gesammelte Wasser bei der Vereinigung der Bläschen in die neu
gebildete Vakuole auf genommen wird, sondern ein Teil in unsicht
barer Form im Plasma verteilt bleibt und ihr erst nach und nach
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zufließt — zusammen mit dem Wasser, das während des Bestehens 
der Vakuole eingedrungen ist.

Doch ist die Abweichung von der Graden während der Latenz
zeit so gering, daß sie bei der Betrachtung der gesamten Volumen
kurve nicht ins Gewicht fällt. Man kann also das Wachstum der 
Vakuole von der Systole der vorigen bis zu ihrer eigenen Systole 
praktisch als gleichmäßig ansehen, und der Exkretionswert der 
Vakuole, der ja ihre Wachstumsgeschwindigkeit angibt, hat zu jedem 
Zeitpunkt ihres Bestehens die gleiche Größe. Die Größe der Steigung 
der Volumenkurve in den verschiedenen Seewasserlösungen ver
anschaulicht die verschiedene Größe der Exkretionswerte.
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Abb. 1. Das Anwachsen einiger Vakuolen einer Amoeba proteus in verschiedenen 
Medien. Jeder markierte Punkt entspricht einer Messung des Vakuolendurchmessers. 
Die Latenzzeit ist gestrichelt gezeichnet. Bei der dritten Vakuole ändert sich plötz

lich die Wachstumsgeschwindigkeit.

Doch zeigt der Verlauf der zweiten Volumenkurve einen plötz
lichen Knick. Es kann sich also die Wachstumsgeschwindigkeit der 
Vakuole plötzlich ohne ersichtlichen äußeren Grund ändern. Diese 
häufiger beobachtete Erscheinung, auf die auch A dolph (S. 363) hin
weist, beweist wieder, wie nötig es ist, in jeder Lösung recht viele 
aufeinanderfolgende Vakuolen zu beobachten und die Durchschnitts
werte zu verwenden. 3

3. S c h w a n k u n g e n  de r  V a k u o l e n w e r t e  e i n e r  Amöbe bei  
g l e i c h b l e i b e n d e m  Au ß e n me d i u m.

Tab. 1 gibt die Vakuolenwerte einer Amöbe in destilliertem 
Wasser wieder, die in gewissen Abständen während dreier Tage 
beobachtet wurden. Es sind also weder Dauer, noch Endvolumen, 
noch Exkretionswert für die Vakuolen einer Amöbe bei gleichen 
äußeren Bedingungen charakteristisch, sondern sie schwanken inner-
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halb recht weiter Grenzen. Es müssen hierfür innere Ursachen, 
wahrscheinlich stoffwechselphysiologischer Art, maßgeblich sein. 
Doch sind die Schwankungen während der 4—5 Stunden Versuchs
zeit, die zur Durchführung einer Amöbe durch eine Wasserreihe 
nötig sind, nicht so groß, daß sie den Wert der Ergebnisse beein
trächtigen könnten.

Wie weit stimmen nun die Werte der fünf aufeinanderfolgenden 
Vakuolen überein, die in jeder Lösung gemessen und zu einem Durch
schnittswert zusammengefaßt wurden ? Ich fand kein einheitliches Ver
halten in sämtlichen Fällen, sondern konnte drei Typen heraussteilen:

1. ln den meisten Fällen schwanken Dauer der Vakuole nnd 
En dvolumen unabhängig voneinander recht geringfügig um einen Mittel
wert (Tab. 1). Diese Unterschiede sind wohl als Meßungenauigkeiten 
zu erklären. A d o l p h  berücksichtigt allein diesen Fall, wenn er 
sagt, daß ,these quantities (gemeint sind Dauer, Endvolumen und 
Exkretionswert) are fairly uniform in a series of successive vacuoles 
in one individuar, er läßt aber die anderen beiden Möglichkeiten 
außer acht.

T a b e l l e  1.
Vakuolenwerte einer Amoeba %>rotens in destilliertem Wasser während 3 Tagen.

Endvolumen | Dauer Exkretionswert
in 1000 ti3 in sec. in ft3/sec.

10,5 285 37
12,2 ! 308 40
9,7 ! 293 33

11,4 290 39
10,5 302 35
11.4 295 39
9,7 285 34

Nach 6 Stunden:
8,3 232 36
9,7 ! 263 37
9,7 i 260 37

Nach 24 Stunden:
18,4 242 76
16,2 243 66
19,6 255 77

Nach 48 Stunden:
10,5 I 198 53
11,4 ! 184 62
11,4 1 180 63

2. Recht häufig kommt es vor, daß zwei Vakuolen mit sehr ver
schiedener Dauer unmittelbar auf ein anderfolgen, deren Endvolumina 
jedoch ungefähr im gleichen Verhältnis differieren, so daß der Ex
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kretionswert annähernd der gleiche bleibt. Tab. 2 gibt ein Bei
spiel dafür.

T a b e l l e  2.
Aufeinanderfolgende Vakuolen einer Amoeba proteus in Seewasser von 2,7 °/00 
Salzgehalt. Es wurde sofort nach der Überführung aus einem anderen Medium mit 

der Beobachtung begonnen.

Endvolumen Dauer Exkretionswert
in 1000 /Li3 in sec. in /i3/sec.

196 392 50
196 408 48
131 295 44
141 292 48

Mittelwerte :
166 1 347 | 46

Der mittlere Exkretionswert wurde aus dem Gesamtvolumen aller Vakuolen und 
der Gesamtdauer berechnet. Er stimmt nur annähernd mit dem sich aus den 
einzelnen Exkretionswerten ergebenden Durchschnittswert überein. Dies gilt auch 
für alle weiteren Beispiele.

3. Ziemlich selten ist der Fall, daß der Exkretionswert sich von 
einer Vakuole zur anderen stark ändert und nun diesen neuen Wert 
beibehält. Diese Änderung kann — wie vorhin besprochen — sogar 
während des Wachsens einer Vakuole eintreten und macht sich als 
Knick in deren Wachstumskurve bemerkbar. Meist ändert sich nur 
einer von den beiden Vakuolenwerten: Endvolumen oder Dauer, und 
der andere bleibt gleich. Trat bei der Durchführung einer Amöbe 
durch eine Wasserreihe dieser Fall ein, so wurde die Beobachtung 
abgebrochen, denn die Werte in den folgenden Lösungen können 
nicht mehr mit den vor der plötzlichen Änderung erhaltenen ver
glichen werden.

4. V e r ä n d e r u n g e n  de r  V a k u o l e n  w e r t e  in S e e w a s s e r 
l ö s u n g e n  von v e r s c h i e d e n e m  S a l z g e h a l t .

Da Amoeba proteus auch bei gleichbleibenden Anßenbedingungen 
innerhalb größerer Zeiträume seine Vakuolenwerte ändert, mußten 
die Beobachtungen in den verschiedenen Lösungen einer Seewasser
reihe möglichst rasch nacheinander vorgenommen werden. Die Va
kuolenwerte veränderten sich sofort nach Überführung der Amöbe in 
ein neues Medium und blieben dann bei den folgenden Vakuolen 
innerhalb der vorhin besprochenen Grenzen die gleichen. Die Ände
rung des Entleerungsmechanismus im neuen Medium tritt also nicht 
nach und nach ein, wie es Kalmus (1926) für Amphileptus gutta an
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gibt, sondern sofort in voller Stärke, was auch A d o l p h  bestätigt. 
Das gleiche gilt auch für die beiden anderen untersuchten Protozoen. 
Ich konnte also bei allen meinen Versuchen sofort nach Überführung 
des Versuchstieres in ein neues Medium mit der Beobachtung beginnen.

Nun verharren die Amöben unmittelbar nach Überführung in 
eine Lösung höherer Salzkonzentration in Ruhe und es gelten für 
den Entleerungsmechanismus der Vakuolen während der Ruhe ganz 
andere Bedingungen als in der Bewegung. Es wurde also grund
sätzlich nach Überführung der Amöbe in eine neue Versuchslösung 
gewartet, bis die Ausstreckung neuer Pseudopodien und die Körnchen
strömung wieder völlig in Gang gekommen war — was nach etwa 
10 Minuten der Fall zu sein pflegte. Bei einem Salzgehalt der 
Lösung über 2 % o  dauert dies schon länger. Bei 3°/oo Salzgehalt 
zieht sich die Amöbe zur Kugelform zusammen und nimmt nur in 
einigen Fällen nach längerer Zeit unter Ausstreckung neuer Pseudo
podien die Bewegung wieder auf.

Es wurde nach Beendigung einer Versuchsreihe mit einem Tier 
jedesmal geprüft, ob es in destilliertem Wasser seine alte Gestalt, 
Pseudopodienform und Bewegungsintensität wieder annimmt, ob es 
also noch völlig intakt ist. Amöbe 16 (in Tab. 3 und Abb. 2) wurde 
nach Durchführung durch die Seewasserreihe dieser Prozedur sofort 
ein zweites Mal unterzogen — und die Kurve der Exkretionswerte 
zeigt annähernd den gleichen Verlauf.

Als Ausgangslösung für die Versuche wurde nicht die Kultur
flüssigkeit, sondern destilliertes Wasser genommen. Denn die hydro
graphischen Faktoren der Kulturflüssigkeit (vor allem das pH) sind 
verschieden von denen der Seewasserlösungen, da ja das ursprüng
lich zum Ansetzen der Amöbenkultur benutzte destillierte Wasser 
durch die häufige Zugabe von Wasser aus dem Ciliaten-Heuaufguß 
in seinen Eigenschaften verändert war. Die Tab. 3 zeigt, daß die 
Dauer der Vakuolen in destilliertem Wasser meist geringer, das 
Endvolumen meist größer ist als in der Kulturflüssigkeit, und der 
Exkretionswert im destillierten Wasser in allen Fällen größer ist. 
Aus der Tab. 1 der ADOLPHSchen Arbeit läßt sich das gleiche Er
gebnis errechnen. Er gibt die Vakuolenwerte von 31 Amöben in 
Kulturflüssigkeit und von 12 Amöben in destilliertem Wasser:

Durchschnittswerte
in Kulturflüssigkeit in destilliertem Wasser

Dauer
Endvolumen
Exkretionswert

424 sec. 
29000 f/,3 
73 ft3/sec.

300 sec. 
35000 ft3 
119 ft-3/sec.



3 5 8 Rudolf Müller

In den Versuchen, deren Ergebnisse Tab. 3 wiedergibt, wurden 
die Vakuolen von fünf Amöben in Seewasserlösungen mit steigendem 
Salzgehalt beobachtet. Um den Einwurf zu entkräften, daß die 
Reihenfolge, in der die Amöbe durch die verschiedenen Medien ge
führt wird, von Einfluß ist, wurde bei jedem Tier eine andere Reihen
folge gewählt.

T a b e l l e  3.
Vakuolenwerte von fünf Amoeba proteus in Seewasserlösungen von verschiedenem

Salzgehalt.
Der Wert links oben in jeder Rubrik gibt das Endvolumen in 1000 /x3 an, rechts 
darunter die Dauer in sec., darunter in der Mitte in Fettdruck der Exkretionswert

in /¿3/sec.

Nr. der 
Amöbe

Kultur
flüssig

keit

Dest.
Wasser

0°/oo

See
wasser 
0,70/00 1,4°. oo 2,l°/'oo 2,7 %o 3,3°/oo

A 10 —
11,3

346
33

—
15,0

288
52

15,0
348

43

12,3
405

30

5,1
512

10

A 11 —
15,5

215
72

21,5
224

96

¡25,6
248

1 103

22,5
282

80

15,0
429

35
—

A 12
13,4

386
85

15,5
332

47

18,8
261

72

25,6
316

81

25,6
336

76

20,0
395

51
—

A 14
10,0 I

455 
22 |

11,6
316

37

13,4
265

51

16,2
289

56

14,4
320

45

10,0
317

32

6,6
378

18

A 16
15,5

325
48

18,8
344

55

22,8
345

66

25,6
333

76
—

21,3
532

40

5,7
652

9

Das glei
che Tier 

A 16
—

15,5
445

35

18,8
340

55

21,5
332

65

22,8
394

58

18,8
382

49
—

Durch
schnitts

werte

13,0
389

85

14,7
333

47

19,1
287

68

21,6
301

72

20,1
336

60

16,2
410

40

5,8
514

12

Ein Vergleich der Vakuolenwerte verschiedener Amöben im 
gleichen Medium zeigt große Unterschiede. Verfolgt man aber die 
Änderung der Vakuolenwerte einer Amöbe durch die Reihe der 
Lösungen, so ergibt sich im wesentlichen immer das gleiche Bild: 
von destilliertem Wasser ausgehend wird bis zu einem Salzgehalt 
von 1,4 °/00 das Endvolumen meist größer, die Dauer meist ge
ringer und der Exkretionswert in allen Fällen größer. Bei weiter 
zunehmendem Salzgehalt ist das Umgekehrte der Fall und der Ex
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kretionswert wird kleiner. In der Lösung von 2,7°/00 Salzgehalt 
ist der Exkretionswert schon bei fast allen Tieren kleiner als im 
destillierten Wasser. In Abb. 2 ist der Verlauf der Exkretions
werte bei steigendem Salzgehalt der Lösung graphisch veranschau
licht. Die Größe des Kurvenanstiegs und -abfalls ist von Tier zu 
Tier verschieden; das Kurvenbild ist bei allen Tieren das gleiche. 
Der Exkretionswert nimmt also zunächst trotz Verminderung der 
osmotischen Druckdifferenz Zellinkalt/Außenmedium zu und erst von 
einem Salzgehalt 
von 1,4 °/oo an setzt 
die zu erwartende 
Abnahme der Ex
kretionswerte ein.

Weiterhin zei
gen die Ergebnisse, 
daß Endvolumen 
und Dauer in be- 
stimmterBeziehung 
zueinander stehen: 
nimmt das End
volumen bei Über
führung in ein 
neues Medium zu, 
so nimmt die Dauer 
fast immer ab — 
und umgekehrt. Die 
Frequenz der Va
kuolenentleerung, die allein, wie vorhin besprochen, von früheren 
Autoren berücksichtigt wurde, ist also doch ein, wenn auch nur 
beschränkt zuverlässiges Maß für die von den Vakuolen hinaus
beförderte Flüssigkeitsmenge — was A d o l p h  abstreitet. Meine 
weiteren Versuche, vor allem die mit Zoothamnium, werden eine 
weitere Bestätigung dafür bringen. Der Einwurf A d o l p h s  gegen 
die Ergebnisse früherer Autoren ist also unbegründet.

In Tab. 3 sind in der untersten Spalte die aus den Einzelwerten 
errechneten mittleren Vakuolenwerte für jede Lösung angegeben. 
Sie liegen beträchtlich unter den von A d o l p h  für destilliertes 
Wasser und Kulturflüssigkeit gefundenen. Wenn man aber bedenkt, 
daß bereits die Unterschiede zwischen den einzelnen Versuchstieren 
der gleichen Kultur, die unter völlig gleichen Versuchsbedingungen 
beobachtet wurden, recht beträchtlich sind, erscheint das verständ-

Abb. 2. Abhängigkeit der Exkretionswerte von Amoeba 
proteus vom Salzgehalt des Seewassers, dargestellt an den 

fünf Versuchstieren aus Tab. 3.
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lieh. Verschiedenes Alter der Kulturen, verschiedener Ernährungs
zustand der Amöben oder andere nicht erfaßbare innere oder äußere 
Faktoren können der Grund dafür sein.

5. D ie  V a k u o l e n w e r t e  v o n  Amoeba  p r o t e u s  i n  r e i n e n  
N a C l - L ö s u n g e n  von v e r s c h i e d e n e r  K o n z e n t r a t i o n .

A d o l p h  hatte seine Amöben in reine Salzlösungen (vor allem 
NaCl- und KCl-Lösungen) überführt. Ich habe deshalb die be
schriebenen Reihenversuche in reinen NaCl-Lösungen wiederholt. 
Tab. 4 gibt die Ergebnisse wieder. Der Prozentgehalt der einzelnen 
NaCl-Lösungen der Reihe ist so gewählt, daß diese den entsprechen
den Seewasserlösungen der Tab. 3 isotonisch sind. Die Schwierig
keiten bei der Durchführung dieser Versuche sind größer, da die 
Amöben sich gegen die Überführung in eine Lösung stärkerer Kon
zentration empfindlicher zeigen als bei den Seewasserversuchen: Sie 
runden sich stärker ab und es dauert längere Zeit, bis sie die Be
wegung wieder aufnehmen. Nur bei den wenigen in der Tabelle 
angeführten Tieren konnten noch bei 2,6 °/00 NaCl Messungen vor
genommen werden. Über 3 °/00 NaCl gelang dies überhaupt nicht 
mehr. Die Amöben sterben auch bei längerem Verweilen in diesen 
Lösungen höheren Prozentgehalts sehr rasch ab. Reine Salzlösungen

T a b e l l e  4.
Vakuolenwerte von drei Amoeba proteus in NaCl-Lösungen von verschiedener Kon

zentration. Anordnung der Werte in jeder Rubrik wie in Tab. 3.

Nr. der 
Amöbe

Kultur
flüssigkeit

Dest.
Wasser

0°/oo

NaCl-
Lösung
0,7%o

M°/oO 2,0 °/00 2,6°/oo

A 17
12,5

338
37

13,4
332

40

18,8
341

55

21,5
310

69

20,0
403

50

13,5
485

28

A 21
15,2

432
35

17,7
482

37

20,0
415

48

22,7
402

56

18,8
410

46

11,6
464

25

A 22
13,7

326
42

11,6
241

48

17,7
235

75

18,8
221

85

15,5
302

51

13,5
355

38

Das gleiche 
Tier A 22 

in Seewasser
—

18,8
362

52

21,3
340

63

25,5
364

70

22,7
415

55

17,7
482

37

Mittelwerte: 
(nur von den 

NaCl- 
Tieren)

13,8
365

38

14,2
352

42

18,8
330

59

21,0
311

70

18,1
372

49

12,9
435

30
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scheinen also stärkere toxische Wirkung auf die Amöben auszu
üben als isotonisches Seewasser.

Es zeigt sich auch hier — im ganzen gesehen — eine Zunahme 
des Exkretionswertes bis zu l,4°/00 NaCl und dann eine Abnahme. 
Tier A 22 ist zunächst durch die Seewasserreihe durchgeführt worden, 
dann durch eine Reihe von isotonischen NaCl-Lösungen. Die Ex
kretionswerte verändern sich ziemlich gleichartig.

Da sich dieser Versuch über 6 Stunden ausdehnte und sich in 
dieser Zeit die Vakuolenwerte einer Amöbe auch bei gleichbleiben
dem Medium ver
ändern, ist es nicht 
angängig, die Werte 
in N aCl-Lösung und 
Seewasser im ein
zelnen miteinander 
zu vergleichen.

Wohl aber kön
nen die aus den 
Einzelwerten er- 
rechneten mittleren 
Exkretionswerte 
der Tab. 3 und 4 
miteinander ver
glichen werden.
Fig. 3 zeigt die Kur
ven der mittleren 
Exkretionswerte in Seewasser und reinen NaOl-Lösungen: in dem 
ganzen untersuchten Konzentrationsbereich liegen die Werte in den 
NaCl-Lösungen niedriger als in den isotonischen Seewasserlösungen.

6 . V e r g l e i c h  mi t  den E r g e b n i s e n  von A d o l p h .

A d o l p h  war durch seine Ergebnisse zu dem Schluß gekommen 
(S. 375): “substances dissolved in the medium increased the duration 
and final volume attained by contractile vacuoles; their effect upon 
rate of growth was relatively slight. When they did influence the 
rate, it was usually to increase it”. Und er folgert daraus: “This 
fact indicates, that the rate of vacuole formation is not, over short 
periods of time, primarily governed by the difference, which prevails 
between the osmotic pressures of the body substance and of the 
medium!” Meine Versuche haben seine Ergebnisse bestätigt: Es 
sind in Lösungen von geringer Konzentration die Exkretionswerte

Abb. 3. Abhängigkeit der mittleren Exkretionswerte aus 
Tab. 3 und 4 vom Salzgehalt des Mediums. 

Anmerkung: Die den Seewasserkonzentrationen ent
sprechenden NaCl-Konzentrationen ergeben sich aus Tab. 4.
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tatsächlich größer oder gleich denen in destilliertem Wasser. Doch 
ist sein Schluß nicht zulässig. Denn der Kurvenverlauf in den 
Fig. 2 u. 3 zeigt eine deutliche Abhängigkeit der Exkretionswerte vom 
Salzgehalt der Lösung. Wie weit meine Resultate mit der „Osmose
theorie“ in Übereinstimmung zu bringen sind, soll später besprochen 
werden.

In M/20 NaCl-Lösung (=2,92 °/00 NaCl) fand A d o l p h  noch größere 
Exkretionswerte als in destilliertem Wasser, während sie bei meinen 
Versuchen bereits kleiner waren. Ich nehme als Erklärung an, daß 
bei A d o l p h s  Versuchen bei der Überführung einer Amöbe in die 
neue Lösung das Medium nicht völlig gewechselt wurde, sondern 
eine Vermischung eintrat. Über seine Methode sagt er: “When the 
medium was to be changed, the liquid was removed from the cover- 
glass with filter-paper, leaving the animal untouched, and a drop 
of the new medium was substituted”. Auf diese Weise läßt sich 
ein sehr rascher Wechsel des Mediums, an dem A d o l p h  vor allem 
lag, erreichen, aber kein sehr vollkommener. Ich halte es also für 
wahrscheinlich, daß sich die Amöben nach der Überführung gar nicht 
in der angegebenen Konzentration befanden, sondern in einer niederen; 
und in dieser fand auch ich die Exkretionswerte größer als in 
destilliertem Wasser.

V . Z o o th a m n iu m  h iketes  ( P k e c h t ).

1. D as A n w a c h s e n  e i n e r  Vakuol e .
Die meisten Vorticelliden, darunter wahrscheinlich auch Zootham

nium, haben eine permanente Struktur des Exkretionsapparates. 
Unter Vakuole ist bei ihnen also nicht die Organelle zu verstehen, 
die ja permanent ist, sondern die während der Diastole im Ex
kretionsapparat angesammelte Flüssigkeitsmenge. Die Vakuole er
scheint im mikroskopischen Bild zu Beginn der Diastole meist oval. 
Erst kurz vor der Systole füllt sie den Exkretionsapparat prall aus 
und erscheint als Kreis. Fortlaufende Volumenmessungen können 
nur in den Fällen durchgeführt werden, in denen die Vakuole von 
Anfang an Kugelform hat. Es pflegt dies in stärker verdünntem 
Außenmedium der Fall zu sein. Die Entleerung erfolgt in weniger 
als einer Sekunde; in sehr verdünntem Seewasser kann es Vor
kommen, daß sie nicht vollständig ist.

Wie bei Amoeba proteus nehmen die Vakuolen von Zoothamnium 
hiketes in den Fällen, in denen eine ständige Volumenkontrolle mög
lich ist, gleichmäßig an Volumen zu. Fig. 4 stellt das Anwachsen
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dreier Vakuolen des gleichen Tieres in verschiedenen Medien graphisch 
dar. Auch hier liegen — wie bei Amoeba proteus — die Volumen
werte auf einer Graden. Doch nimmt bei Zoothamnium diese Grade 
ihren Ausgang von dem Zeitpunkt, an dem die Systole der vorigen 
Vakuole stattfindet. Es erscheint dies verständlich, wenn man be
denkt, daß der Ex
kretionsapparat 
der Vorticelliden 
eine permanente 
Struktur besitzt.
Das eindringende 
Wasser sammelt 
sich nicht erst, wie 
bei den Amöben, 
im Plasma, um 
dann zu einer 
neuen Vakuole zu
sammenzufließen, sondern wird nach der Systole der vorigen Vakuole 
vom Exkretionsapparat weiter gleichmäßig aufgenommen.

600

500

MOO

3 300

100

In  S e e w a s s e r :

Salzgehalt: 14,5°/oo

X
X

12,27.0
x

/
/

/
X

>
/

/

7,27.0 j
X

1r~
1

/
20 30 40 50

—  Zeit in Sekunden
10 20 30 40 0 10 20 30

Abb. 4. Das Anwachsen dreier Vakuolen des gleichen Zoo
thamnium hiketes in verschiedenen Medien.

2. S c h w a n k u n g e n  de r  Va k u o l e n  w e r t e  e i nes  T i e r e s  bei  
g l e i c h b l e  i b e n d e m Au ß e n me d i u m.

Längere Beobachtung eines Zoothamnium im gleichen Medium 
zeigt, daß die Vakuolenwerte nur in sehr geringen Grenzen schwanken 
und die Veränderungen des Exkretionswerts sich innerhalb der Fehler
grenze halten — also wahrscheinlich nur durch Meßfehler bedingt sind.

Nur selten verändern sich Dauer und Endvolumen während der 
Beobachtung in einer Lösung um größere Beträge, und dann stets 
so, daß der Exkretionswert die gleiche Größe behält. Auch nach 
Durchführung des Tieres durch andere Medien nimmt der Exkretions
wert der Vakuole, in die ursprüngliche Lösung zurückgebracht, den 
alten Wert wieder an. Es ist also der Exkretionswert der VakuoleD 
eines Zoothamnium in einer bestimmten Lösung konstant — jeden
falls während der zu den Versuchen benötigten Zeiträume —, wenn 
sich sonst kein hydrographischer Faktor ändert. 3

3. D ie Va k u o l e n  w e r t e  in See w a s s e r l ö s u n g e n  von v e r 
s c h i e d e n e m  S a l z g e h a l t .

Zoothamnium hiketes verträgt plötzliche Veränderung des Salz
gehaltes recht gut. Es unterliegt ja auch der Salzgehalt des Förden
wassers ziemlich starken Schwankungen (zwischen etwa 12 und 18 °/00).

Archiv für Protistenkunde. Bd. LXXXVU. 24
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In Lösungen mit geringerem Salzgehalt (unter 5 ° /0o) zeigt sich 
allerdings eine zunehmende Reizbarkeit der Versuchstiere: Sie zucken 
ständig zusammen und bleiben manchmal längere Zeit kontrahiert. 
Die Beobachtung und Messung der Vakuolenwerte wird dadurch sehr 
erschwert.

3—4 Stunden nach Lostrennung des Gammarusbeins von dem 
Krebs beginnt sich das daransitzende Zoothamnium oberhalb des 
Stielansatzes einzuschnüren und löst sich schließlich als Schwärmer 
los. In Lösungen mit geringem Salzgehalt wird diese Erscheinung, 
die wohl die Reaktion auf mangelnde Frischwasserzufuhr und da
durch verursachten 0 2-Mangel ist, beschleunigt.

ln Tab. 5 und 6 sind die Vakuolenwerte der Versuchstiere in 
den verschiedenen Seewasserkonzentrationen niedergelegt. Die Werte 
der Tab. 5 sind Durchschnittswerte: es sind 12 Zoothamnien durch 
die Seewasserreihe durchgeführt und dann für jede Lösung aus den 
12 Werten die Durchschnittswerte berechnet worden. Dagegen gibt 
Tab. 6 die Vakuolenwerte jedes einzelnen Versuchstieres in allen 
Lösungen wieder. Und zwar sind diese Tiere außer durch die See
wasserreihe auch durch je eine oder zŵ ei Reihen von reinen Salz
lösungen durchgeführt worden (Tab. 7—9), worauf ich im nächsten 
Abschnitt eingehen werde.

T a b e l l e  5.
Abhängigkeit der mittleren Vakuolenwerte von 12 Zoothamnium hiketes vom Salz

gehalt des Seewassers.

Salzgehalt 
in °/oo

Endvolumen 
in (i3

Dauer 
in sec.

Exkretions
wert

in (i*lsec.

Zunahmeko- 
effizienten der Ex

kretionswerte

18,1 229 240 ! u
15.5 243 117 2,0 1,8
12,9 284 61 4,3 2.1
10,2 314 29 9,8 2|3
7,6 315 22 16,6 1,7

’ 5,0 663 21 31,2 1,9
2,4 771 17 45,3 1,5
0 582 21 27,2 0,6

Die Reihenfolge der Beobachtungen wurde nicht nur innerhalb 
der Seewrasserreihe bei jedem Tier anders gewählt, sondern auch 
zwischen die Beobachtungen in Seewasser solche in reinen Salz
lösungen eingeschoben. Es erwies sich, daß die Vakuolenwerte nur 
durch die Art des Mediums bedingt sind, in dem sich das Tier be
findet, und unabhängig davon sind, aus welchem Medium das Tier 
kommt.
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T a b e l l e  6.
Abhängigkeit der Vakuolenwerte von 4 Zoothamnium hiketes vom Salzgehalt des 
Seewassers. Die gleichen Tiere wurden auch durch die reinen Salzlösungen der

Tab. 7—11 geführt.
ln jeder Rubrik geben die Zahlen links oben das Endvolnmen in ft3, die Zahlen 
rechts darunter die Dauer in sec., die Zahlen in Fettdruck die Exkretionswerte in 
ft3/sec. an. Das gleiche gilt auch für die Tab. 7—9. Die Salzkonzentrationen in den 

Tab. 7—9 sind den Seewasserkonzentrationen dieser Tabelle isotonisch.

Bezeich
nung des 

Tieres

Salz
gehalt
14,60/oc 12,2 V 9,9°/oo o_o©~ 5,2%o 2,9%0

Destill.
Wasser

0%o

Z 1
205

45
4,6

316
38

8,3

382
36

11

564
22

26

686
19

36

739
16

46

314
21

15

Z 2
172

51
3,4

204
31

6,6

315
19

17

440
18

24

610
18

34

771
17

45

436
23

19

Z 3
183

61
3,0

270
54

5,0

284
20

14

582
20

29

828
21

39

739
16

46

315
21

15

Z 4
315

125
2,5

204
61

5,4

315
26

12

402
20

20

739
21

35

718
14

51

500
36

14

Mittel
werte

219
71

3,4

249
46

6,3

324
25

14

497
20

25

716
20

36

742
16

47

391
25

16

In der gleichen Lösung zeigen die einzelnen Versuchstiere nur 
geringfügige Unterschiede in ihren Vakuolenwerten. Es nimmt daher 
wunder, daß sich die Kurven der mittleren Exkretionswerte aus 
Tab. 5 und 6, die in Abb. 5 dargestellt sind, nicht decken. Ich er
kläre es damit, daß die Beobachtungen, deren Ergebnisse Tab. 5 zu
sammenfaßt, zwei Monate früher gemacht worden sind, als die der 
Tab. 6: die Tiere kamen also aus ganz verschiedenen Lebensbe
dingungen; Wassertemperatur, Nahrungs Verhältnisse und vor allem 
das Alter der Kolonie waren in den beiden Versuchsserien verschieden, 
bei den Tieren der gleichen Versuchsserie ähnlich. Es ergibt sich 
daraus die Notwendigkeit, die Beobachtungen einer Versuchsserie mög
lichst rasch hintereinander auszuführen. Denn nur Versuchsmaterial, 
das aus den gleichen Lebensverhältnissen kommt, kann untereinander 
verglichen werden.

Bei jedem untersuchten Zoothamnium nimmt der Exkretionswert 
der Vakuolen mit der Verdünnung des Seewassers zu. Bewirkt wird 
dies durch eine Zunahme des Endvolumens und eine gleichzeitige 
Verringerung der Dauer. Dauer der Vakuole und Endvolumen

24*
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stehen also auch hier — wie bei Amoeba — in einem bestimmten 
W echselverhältnis.

Beim Übergang in destilliertes Wasser nehmen die Exkretions
werte stark ab. Es war wegen der Empfindlichkeit der Tiere gegen 
zu starke Aussüßnng nicht möglich zwischen die Lösungen von 
2,4%o und 0 °/oo Salzgehalt noch eine Zwischenlösung einzuschalten.

Es ist aber in Analogie zu den 
Befunden bei Amoeba und Fron- 
tonia anzunehmen, daß das Ma
ximum der Exkretionswerte bei 
einer solchen Zwischenkonzentra
tion liegt.

In der letzten Spalte der Tab. 5 
sind die Zunahmekoeffizienten der 
Exkretionswerte angegeben. Sie 
lassen sich miteinander verglei
chen, da die Abnahme der Salz
konzentration in gleichen Stufen 

erfolgt. Geht man von der Lösung höchster Salzkonzentration aus, 
so nehmen die Zunahmekoeffizienten bis zu einem Salzgehalt von 
10 °/00 zu — also in dem Konzentrationsbereich, in dem die Tiere in 
der Förde leben, bei weiterer Verdünnung wieder ab.

4. D ie V a k u o l e n w e r t e  in r e i n e n  S a l z l ö s u n g e n  v e r 
s c h i e d e n e r  K o n z e n t r a t i o n .

Die meisten Autoren, die sich mit der osmoregulatorischen Be
deutung der Vakuole beschäftigten, haben ihre Versuchstiere dem 
Einfluß reiner Salzlösungen (meist NaCl- oder KCl-Lösungen) aus
gesetzt. Ich stellte mir also die Aufgabe, zu prüfen, ob die Vakuolen
werte sich in Reihen reiner Salzlösungen in gleicher Weise verändern 
wie in den Seewasserreihen. Zoothamnium hiJcetes ist wegen der 
Konstanz seiner Vakuolenwerte in einem bestimmten Medium für 
diese Untersuchung besonders geeignet. Ich wählte Salze, die als 
Kation die auch im Seewasser enthaltenen Kationen enthalten, näm
lich Na*, K’, Ca“, Mg“. Alle wurden in der Form von Chloriden 
benutzt.

Bei der Ausführung der Versuche wurde ein Zoothamnium durch 
eine Seewasserreihe, dann durch eine Reihe von isotonischen Lösungen 
eines Salzes und, wenn möglich, noch durch die Reihe eines zweiten 
Salzes durchgeführt. Es können nun die Vakuolenwerte in den 
Lösungen gleichen osmotischen Druckes miteinander verglichen werden.

Abb. 5. Abhängigkeit der Exkretions
werte von Zoothamnium hiketes vom 
Salzgehalt des Seewassers, dargestellt 
an den Mittelwerten aus Tab. 5 und 6.
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Die Zoothamnien vertragen die Überführung in NaCl-Lösungen 
gut und in ihrem Verhalten ist keine Änderung gegenüber dem im 
Seewasser festzustellen. In KCl-Lösungen erfolgt die Abschnürung 
zum Schwärmerzustand rascher, noch rascher in MgCl2. Auch er
schwert ein sehr häufiges Zusammenzucken die Beobachtung, ln 
CaCl2-Lösungen, in ganz schwachen ebenso wie in stärkeren, kontra
hieren die Tiere sofort ihre Stiele und bleiben in diesem Zustand. 
Beobachtungen der Vakuolen waren nicht möglich. Die schädigende 
Wirkung der Salze auf die Versuchstiere nimmt also in der Reihen
folge NaCl, KCl, MgCl2, CaCl2 zu.

In Tab. 6—9 sind die Vakuolenwerte der vier Versuchstiere in 
Seewasser und den verschiedenen Salzlösungen wiedergegeben. 
Abb. 6—9 veranschaulicht die Kurven der Exkretionswerte je eines 
Versuchstiers in den Reihen von Lösungen, durch die es geführt 
wurde. Da die entsprechenden Lösungen aller Reihen isotonisch 
sind, können diese Kurven miteinander verglichen werden. Für jede 
Lösung jeder Reihe wurde der mittlere Exkretionswert aller Tiere 
berechnet und die Abhängigkeit dieser mittleren Exkretionswerte 
von dem osmotischen Wert der Lösung in Abb. 10 veranschaulicht.

T a b e l l e  7.
Vakuolenwerte der Versuchstiere aus Tab. 6 (S. 365) in NaCl-Lösungen.

Bezeich
nung des 

Tieres

NaCl- 
Konzen- 
tration 
13,3 °/oo

Í

ll»2°/oo j 9,0°/oo

1

i
6>9°/00 1 4,8%0 2,7%o

Dest.
Wasser

07oo

Z 1
194

53
3,7

217
33

6,6

398
34

12

500
21

24

582
18

33
—

314
21

15

Z 2
216

145
1,5

230
44

t 3,2

345
25

14

457
21

22

499
15

33

655
16

41

436
23

19

Z 3
188

77
2,4

183
38

4,8

420
32

13

499
21

24

689
19

36

890
22

40

315
21

15

Mittel
werte :

199
92

2,5

210

; o,o

388
30

13

485
21

23

590
17

34

773
19

41
—

Auch in den reinen Salzlösungen nehmen die Exkretionswerte 
mit der Aussüßung zu und werden beim Übergang in destilliertes 
Wasser wieder kleiner. Doch ergibt sich aus den Abb. 6—10, daß 
den Salzen außer ihrer rein osmotischen Wirksamkeit noch ein für 
jedes Salz spezifischer Einfluß auf die Ausscheidungstätigkeit der
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Vakuole zukommt. Zu der gleichen 
Feststellung ist auch E i s e n b e r g  

(1926) gekommen.
Und zwar nehmen in isotoni

schen Lösungen die Exkretionswerte 
in der Keihenfolge: Seewasser, NaCl, 
MgCl2, KCl ab. Dieser spezifische 
Einfluß der verschiedenen Salze 
macht sich im ganzen untersuchten 
Konzentrationsbereich ungefähr in 
gleicher Weise bemerkbar: die Ab
nahmekoeffizienten der Exkretions
werte nach Überführung eines Tieres 
von Seewasser in eine isotonische 
Salzlösung sind also für jedes Salz 
im ganzen Konzentrationsbereich un
gefähr die gleichen. Und zwar be
trägt der Exkretionswert im Durch
schnitt in NaCl das 0,9 fache, in MgCl2 
das 0,5 fache, in KCl das 0,45 fache 
des Wertes in isotonischem Seewasser.

5. E i n f l u ß  der  W a s s e r s t o f f 
i o n e n k o n z e n t r a t i o n  des  Me 
d i ums  auf  die Va k u o l e n we r t e .

Die pH-Werte der bei den Ver
suchen verwendeten Lösungen der 
Seewasser- und Salzreihen liegen un
gefähr zwischen 8 und 6. Es mußte 
geprüft werden, wieweit dadurch 
die Vakuolenwerte beeinflußt sein 
können, welchen Einfluß also die 
W asserstoffionenkonzentration des 
Mediums auf die Vakuolenwerte, vor 
allem auf den Exkretionswert hat.

Zoothamniiim verträgt eine Über
führung in angesäuertes oder an
gelaugtes Seewasser recht gut. Aller
dings erfolgt die Abschnürung zum 
Schwärmerzustand sehr rasch, so daß 
die Beobachtungen an einem Tier
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T a b e l l e  8.
Vakuolenwerte der gleichen Tiere in MgCl2-Lösung.

Tier MgCl,
fl>ö°/00 12,2°/00 9,9%o 7,6%„ 5,2°/oo 2,9%0 o o 

' 
o

Z 1
68

104
0,7

183
55

3,3

315
37

9

315
30

11

499
33

15

499
22

23

314
21

15

Z 2
183

160
L I

183
45

4,1

172
31

6

243
24

10

417
22

19

478
21

23

436
23

19

Z 4
108

55
2,0

161
46

3,5

243
37

7

284
22

13

475
25

19

520
18

29

500
36

14

Mittel
werte

120
106

1,3

176
49

3,6

243
35

7

281
25

11

464
27

18

499
20

25
—

T a b e l l e  9.
Vakuolenwerte der gleichen Tiere in KCl-Lösung.

Tier KCl 
17,0 %o 14,3%0 ll,6°/oo 8>9°/00 JJ

5 . o o"
'

o 3,4<V0„ 0°/oo

Z 3
216

78
2,8

161
50

3,2

243
40

6

315
25

13

564
31

18

686
30

23

315
21

15

Z 4
161

66
2,4

161
55

2,9

161
39

5

243
28

9

315
27

12

440
20

22

500
36

14

Z 5
183

95
1,9

161
45

3,6

161
37

4,4

243
23

10

402
24

17
— —

Mittel
werte :

187
80

2,3

161
50

3,3

188
39

5

267
25

11

427
27

16

563
25

23
—

nicht über eine größere Zeitspanne ausgedehnt werden konnten. 
Reihenversuche ähnlicher Art wie bei den Seewasser- und reinen 
Salzlösungen konnten also nicht angestellt werden. Ich mußte mich 
begnügen, ein Tier in normaler, angesäuerter und angelaugter Lösung 
gleicher Salzkonzentration zu beobachten und die Vakuolenwerte 
miteinander zu vergleichen.

Tab. 10 zeigt das Ergebnis dieser Versuche. Lösung III ist 
normales Seewasser von 12,2 °/00 Salzgehalt, Lösung II enthält 
auf 50 ccm dieses Seewassers 0,05 ccm 1 norm. HCl und Lösung I 
0,1 ccm 1 norm. HCl. Entsprechend ist in Lösung IV auf 50 ccm 
Seewasser 0,05 ccm 1 norm. NaOH und in Lösung V 0,1 ccm 1 norm.
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T a b e l l e  10.
Abhängigkeit der Vakuolenwerte von Zoothamnium hiketes von der Wasserstoff
ionenkonzentration des Mediums. Die Lösungen I bis V sind Seewasser von 12,2 %0 
Salzgehalt, deren pg-Werte durch Zugabe von HCl und NaOH verändert wurden.

Bezeichnung 
des Tieres

I
PH s ,4

i i
5,5

1—
1 

co'

IV
9,5

V
über 10

Z 15
313

49
0,4

270
47

5,7

256
49

5,2

256
47

5,4

Z 21
270

23
11,7

243
25

9,7

217
27

8,0

314
29

10,8

183
30

0,1 +

Z 22
314

29
10,8

256
35

7,3

229
40

5,7

243
32

7,0

205
61

3,4 +

Z 25
362

27
13,4

314
27

11,6

314
31

10,1

345
30

11,5

Z 27
380

32
11,9

380
35

10,8

314
25

12,5

NaOH zugefügt. Der osmotische Wert der Lösungen wird dadurch 
nur unwesentlich verändert. Auf stärkeren Säuren- oder Laugen
zusatz antworten die Tiere mit sofortiger Kontraktion und baldigem 
Absterben.

Es zeigt sich, daß der Exkretionswert der Vakuolen nach der 
sauren Seite etwas ansteigt, nach der basischen zunächst auch an
steigt, aber in Lösung V bei einem pH über 10 wieder abfällt. Doch 
scheinen mir dafür Lethalfaktoren der Grund zu sein, denn meist 
sterben die Tiere nach Überführung in V nach kurzer Zeit ab. 
Auch nach kurzem Verweilen in V erholen sie sich in normalem 
Seewasser nicht wieder. Die Reihenfolge der Versuche spielte auch 
hier keine Rolle. Nur war eine Überführung aus V in andere 
Lösungen nicht möglich.

Entsprechende Versuche wurden auch in Seewasser von anderer 
Salzkonzentration durchgeführt und ähnliche Ergebnisse gefunden.

Eine Vermehrung der H-Ionen ebenso wie der OH-Ionen im 
Medium bewirkt also eine, wenn auch ziemlich geringe Vermehrung 
der Ausscheidungstätigkeit der Vakuolen. Doch können die leichten 
Schwankungen der pH-Werte in den verwendeten Seewasser- und 
Salzreihen die Ergebnisse der in ihnen angestellten Versuche nicht 
wesentlich beeinflußt haben.
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IV. F ro n to n ia  m a r in a .
1. D as A n w a c h s e n  e i n e r  Vakuol e .

Die kontraktile Vakuole von Frontonia liegt dem Peristom gegen
über, etwas zum hinteren Körperende zu verschoben. Sie erscheint 
nach jeder Systole wieder an der gleichen Stelle, doch erst nach 
einer gewissen Latenzzeit. Diese ist bei Frontonia im Verhältnis 
zu der Dauer der Vakuole kürzer als bei Amoeba. Die Vakuole ist 
zunächst von einem Strahlenkranz von Kanälchen umgeben, die ihr 
die Flüssigkeit aus dem Plasma zuführen. Meist erscheint sie erst 
kurz vor der Systole im mikroskopischen Bild scharf abgerandet 
gegen das umliegende Plasma. Die Entleerung erfolgt in der Regel in 
weniger als 1 Se
kunde; nur wenn 
die Tiere durch 
das Deckglas stär
ker zusammenge
drückt sind, kann 
sie längere Zeit in 
Anspruch nehmen.

In Abb. 11 ist 
das Anwachsen 
einiger Vakuolen 
in verschiedenen 
Seewasserlösungen graphisch dargestellt. Die Volumenwerte liegen 
hier nicht auf einer Graden wie bei Zoothamnium und — wenn auch 
mit Einschränkung — bei Amoeba. Die Geschwindigkeit der Vo
lumenzunahme bleibt also während des Anwachsens der Vakuole 
nicht die gleiche; sie ist zunächst klein und nimmt mit der wachsen
den Vakuole an Größe zu.

Auch bei Amoeba ließ sich diese Ungleichmäßigkeit im Wachs
tum der Vakuole feststellen. Es spricht dies dafür, daß die Vakuolen
bildung bei Frontonia in ähnlicher Weise vor sich geht wie bei 
Amoeba proteus: Die Flüssigkeit sammelt sich während der Latenz
zeit im Plasma an, ohne daß ich allerdings die Bildung kleiner 
Bläschen wie bei Amoeba beobachten konnte. Nach dem Erscheinen 
der neuen Vakuole wird nicht sofort alle Flüssigkeit in diese ab
gegeben, sondern erst nach und nach, zusammen mit der inzwischen 
neu ins Plasma eingedrungenen.

Während aber bei Amoeba diese Ungleichmäßigkeit im An
wachsen der Vakuole nur geringfügig ist und vernachlässigt werden
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Abb. 11. Das Anwachsen dreier Vakuolen von Frontonia 
marina in verschiedenen Medien.
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kann, ist sie bei Frontonia recht bedeutend. Der aus Endvolumen 
und Dauer der Vakuole berechnete Exkretionswert gibt also bei 
Frontonia nur die durchschnittliche Geschwindigkeit der Volumen
zunahme an. Seine Größe ist abhängig von der Größe des er
reichten Endvolumens. Es ist also nicht angängig, die Exkretions
werte einzelner Vakuolen mit verschiedenem Endvolumen miteinander 
zu vergleichen. Will man etwas über die Ausscheidungstätigkeit 
in einem bestimmten Medium erfahren, muß man den mittleren Ex
kretionswert aus dem Gesamtvolumen aller in diesem Medium beob
achteten Vakuolen und der dazugehörigen Gesamtdauer berechnen.

2. V e r s c h i e d e n h e i t e n  de r  W e r t e  a u f e i n a n d e r f o l g e n d e r  
V a k u o l e n  e i ne s  T i e r e s  im g l e i c h e n  Medium.

In Tabelle 11 sind Endvolumina, Dauer und daraus berechnete 
Exkretionswerte der aufeinanderfolgenden Vakuolen einer Frontonia 
während einer 10 Minnten währenden Beobachtung wiedergegeben. 
Die Werte schwanken geringfügig um einen Mittelwert. Ebenso häufig 
kommt es jedoch vor, daß, wie Tabelle 12 zeigt, die aufeinander
folgenden Vakuolen verschiedene Endvolumina haben; und, wie vor
her erklärt, weichen dann auch die Exkretionswerte voneinander ab.

T a b e l l e  11.
Aufeinanderfolgende Vakuolen einer Frontonia marina in Seewasser von 3,9 °/00 

Salzgehalt. Die Einzelwerte schwanken geringfügig um einen Mittelwert.

Endvolumen Dauer Exkretionswert
in 1000 ft3 in sec. in iLzjsec.

42 53 790
61 76 800
49 60 820
44 60 730
44 62 710
49 68 720
47 67 700

Mittelwerte :
48 | 64 1 750

3. Ver schi edenhe i t en  de r  Va k u o l e n  w e r t e  v e r s c h i e d e n e r  
T i e r e  im g l e i c h e n  Medi um.

In Tabelle 13 können die Vakuolenwerte von 11 Frontonia im 
gleichen Medium miteinander verglichen werden. Von jedem Tier 
sind die Durchschnittswerte der innerhalb von etwa 10 Minuten 
aufeinanderfolgenden Vakuolen angegeben. In der letzten Spalte 
sind die Größenmaße jedes Tieres aufgeführt. Und zwar wurden
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T a b e l l e  12.
Aufeinanderfolgende Vakuolen einer Frontonia marina in Seewasser von 6,7 o/oo 
Salzgehalt. Die Endvolumina und Exkretionswerte weichen stark voneinander ab.

Endvolumen 
in 1000 ft3

Dauer 
in sec.

Exkretionswert 
in ft3/sec.

22 67 330
30 79 380
49 91 540
38 79 480
38 83 460
61 95 640
35 72 490

39 |
Mittelwerte:

81 || 480

Anmerkung: Es wurde in beiden Fällen sofort nach Überführung des Versuchs
tieres in die betreffende Lösung mit der Beobachtung begonnen.

die Längsachse und die dazu senkrechte Querachse an der Stelle 
größter Breite gemessen. Da das Tier durch den Druck des Deck
glases deformiert ist, geben diese Zahlen nicht die wirklichen Größen
verhältnisse an.

T a b e l l e  13.
Vakuolenwerte von 11 Frontonia marina in Seewasser von 6,9 %0 Salzgehalt. 
Die Exkretionswerte der Versuchstiere mit einer Längsachse über 430 p. überragen 

die der anderen Tiere wesentlich.

Nr. des 
Tieres

Endvolumen 
in 1000 /A3

Dauer 
in sec.

Exkretionswert 
in ft3/sec.

Längsachse +  
Querachse in ju

1 29 75 390 390 + 200
2 45 80 560 380 + 200
3 38 76 500 410 + 240
4! 66 45 1470 480 + 260
5 42 82 510 400 + 220
6 26 79 330 420 + 210
7! 69 51 1350 490 + 260
8 31 72 430 390 + 230
9! 91 75 1210 440 + 220

10 29 69 420 370 + 190
11 24 65 370 380 + 230

Mittelwerte ohne 4, 7, 9:
| 33 | 75 | 440 |

Die Aufstellung zeigt, daß die drei Frontonia mit einer Längs
achse über 430 fi in ihren Vakuolenwerten sich wesentlich aus der 
Reihe der anderen heransheben: das Endvolumen ihrer Vakuolen 
ist größer, die Dauer ist kleiner, so daß ihr Exkretionswert den der
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anderen Tiere um ein Beträchtliches überragt. Ähnliche Ergebnisse 
ergaben sich auch in den Lösungen mit anderem Salzgehalt. Es 
scheint sich hier um zwei Kassen oder Arten zu handeln, zwischen 
denen ich jedoch äußerlich keine weiteren Unterscheidungsmerkmale 
als die verschiedene Größe feststellen konnte. Und zwar liegt die 
Grenze ungefähr bei einer Längsachse von 430 ju. Innerhalb der 
beiden „Gruppen“ ist keine weitere Abhängigkeit der Vakuolenwerte 
von der Körpergröße zu beobachten. Doch unterscheiden sich die 
Vertreter beider „Gruppen“ so beträchtlich in ihren Vakuolenwerten, 
daß allein schon aus dem Exkretionswert der Vakuole auf die Zu
gehörigkeit zu einer der beiden „Gruppen“ geschlossen werden kann.

Da ich in den Schöpfproben vor allem Vertreter der Gruppe 
von kleineren Tieren fand und größere nur recht selten, wurden die 
Versuche nur mit ersteren durchgeführt. Alle Tiere mit einer 
Längsachse über 430 fx und die mit wenig kleinerer Längsachse, 
deren Exkretionswerte beträchtlich über dem Durchschnitt der 
anderen lagen, wurden unberücksichtigt gelassen. Innerhalb dieser 
Gruppe zeigten die einzelnen Versuchstiere im gleichen Medium nur 
geringfügige Unterschiede in den Vakuolenwerten. Die Variabilität 
ist bei weitem nicht so groß wie bei Amoeba. Nur in Lösungen 
mit einem Salzgehalt unter 3—4°/00 werden die Unterschiede be
trächtlicher.

4. D as V e r h a l t e n  von F r o n t o n i a  be i  Ä n d e r u n g  
des  S a l z g e h a l t s .

Die Versuchstiere stammen aus Brackwasser, dessen Salzgehalt 
etwa zwischen 16 und 7 °/00 schwankt. Bei den Versuchen wurde 
diese Grenze nach oben nicht wesentlich überschritten, wohl aber 
nach unten. Eine Aussüßung bis zu 3—4°/00 vertrugen die Tiere 
noch recht gut und konnten längere Zeit darin gehalten werden. 
Senkt man den Salzgehalt aber noch weiter, so sterben die Tiere 
immer rascher ab, und in destilliertem Wasser blieben sie nur in 
ganz vereinzelten Fällen während der zur Beobachtung nötigen 
5—10 Minuten am Leben.

5. Die A b h ä n g i g k e i t  der  V a k u o l e n  w e r t e  vom o s mo t i s c h e n  
D r u c k  des Auße n  me d i u m s.

Es wurden für jede Seewasserlösung die Vakuolen werte der 
einzelnen Versuchstiere, die an sich schon die Durchschnittswerte 
aus den bei jedem Tier gemessenen Vakuolen darstellen, noch 
weiter zu einem Mittelwert zusammengefaßt. Dieser ist nun also
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der Durchschnittswert aller in der betreffenden Lösung beobachteten 
Vakuolen mehrerer Tiere. Tabelle 14 gibt eine Übersicht über die 
Abhängigkeit dieser Mittelwerte von der Seewasserkonzentration.

T a b e l l e  14.
Abhängigkeit der mittleren Vakuolenwerte von Frontonia marina vom Salzgehalt

des Seewassers.

Salzgehalt 
in 7o<>

Endvolumen 
in 1000 /x3

Dauer 
in sec.

Exkretion swert 
in /x3/sec.

Zunahmekoeffi
zienten der Ex

kretionswerte

19,1 11 169 70
16,0 14 155 90 1,3
13,0 16 114 140 1,6
9,9 18 79 230 1,6
6,9 33 75 440 1,9
3,9 66 79 840 2,0
2,1 94 75 1250 1,5
1,4 138 76 1810 1,4
0,8 107 77 1390 0,8

0 78 75 1040 0,7

Die Exkretionswerte werden mit zunehmender Verdünnung des 
Seewassers größer bis zu einem Salzgehalt von 1,4 °/00- Bei weiterer 
Verdünnung nehmen sie zum destillierten Wasser hin ab. Diese Be
funde stimmen also mit den bei Amoeba gemachten überein. Doch 
wird bei Frontonia — im Gegensatz zu den beiden anderen unter
suchten Tierarten — die Zunahme des Exkretionswertes lediglich 
durch ein Anwachsen des Endvolumens erreicht, während die mittlere 
Dauer der Vakuolen in dem ganzen Konzentrationsbereich von 10 bis 
0°/00 ungefähr die gleiche bleibt.

Es kann dieses Verhalten für Frontonia charakteristisch sein — 
bedingt vielleicht durch besondere Strukturverhältnisse des Ent
leerungsmechanismus. Es kann aber auch nur an der Versuchs
anordnung liegen: z. B. wäre es denkbar, daß durch den Druck des 
Deckglases eine raschere Entleerung verhindert wird. Für letztere 
Erklärung spricht, daß bei der Beobachtung einer Vakuole sich häufig 
plötzlich alle Anzeichen der beginnenden Systole zeigten: Verschwin
den der Zuführungskanälchen und scharfes Abheben der Vakuolen
umrandung gegen das umgebende Plasma, dann aber nicht die Sy
stole folgte, sondern diese Anzeichen wieder verschwanden und die 
Vakuole weiter anwuchs.

In der letzten Spalte der Tabelle 14 sind die Zunahmekoeffizienten 
der Exkretionswerte angegeben. Sie lassen sich nur bis zu der 
Salzkonzentration von 3,9 °/00 miteinander vergleichen, da nur bis 
dahin die Verdünnung in gleichen Stufen erfolgt. Bis zu dieser
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Salzkonzentration werden die Zunahmekoeffizienten größer: eine Ab
nahme der Salzkonzentration um den gleichen Betrag hat also in 
niederem Konzentrationsbereich eine stärkere Vervielfachung des 
Exkretionswertes zur Folge als in höherem.

VII. Diskussion der Ergebnisse.
Sowohl bei Zoothamnium wie bei Frontonia nimmt mit dem Grade 

der Verdünnung des Seewassers die Ausscheidungstätigkeit der 
Vakuole bis zu einem Maximum zu, um dann bei Überführung in 
destilliertes Wasser wieder abzunehmen. Entsprechend steigt bei 
Amoeba die Kurve der Exkretionswerte bis zu einem Seewasser von 
1,4 °/oo Salzgehalt an, und sinkt dann in stärkeren Konzentrationen 
wieder ab. Die Abhängigkeit der Vakuolentätigkeit vom osmotischen 
Wert des Außenmediums gilt also erst von einem bestimmten os
motischen Außendruck an. In stärker bis oo verdünnten Lösungen 
wird diese Abhängigkeit von einem anderen Effekt überlagert, der in 
entgegengesetzter Richtung wirksam ist. Denn in diesem Konzen
trationsbereich dringt bei einer Verminderung der osmotischen Druck
differenz zwischen Zellinhalt und Außenmedium mehr Wasser in die 
Zelle ein. Salze müssen also in sehr geringen Konzentrationen eine 
Wirkung auf den Zustand der Zellmembran ausüben, die einen 
leichteren Eintritt des Wassers gestattet. L udw ig  (1927) nimmt 
an, daß es sich beim Wassereinstrom in die Zelle nicht um einen 
direkten Osmosevorgang handelt, sondern die osmotische Differenz 
nur die Grundlage von Quellungs-Entquellungs-Prozessen ist, die für 
den Wassereinstrom verantwortlich zu machen sind. Er betrachtet 
die Pellicula als eine in stationärem Quellungsgleichgewicht befind
liche Membran mit von außen nach innen abnehmender Wasser
bindung. Meine Ergebnisse wären dann so zu deuten, daß bei ge
ringer Ionisierung des Außenmediums die Quellung der Pellicula zu
nächst stark zunimmt und dadurch den Wassereinstrom in die Zelle 
erleichtert und zwar in einem Grade, daß der entgegengesetzt ver
laufende osmotische Effekt gar nicht in Erscheinung tritt.

In stärkeren Konzentrationen üben die Salze nach Stempell 
(1914) und Steiner  (1934) dagegen einen abdichtenden Einfluß auf 
die Zellmembran aus, der parallel läuft mit ihrer rein osmotischen 
Wirksamkeit und für den langsameren Wassereinstrom in die Zelle 
mitverantwortlich zu machen ist.

Die Versuche zeigten ferner, daß die Ausscheidungstätigkeit der 
Vakuolen bei einer Vermehrung sowohl von H- wie von OH-Ionen im
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Außenmedium zunimmt, und daß sie in isosmotischen reinen Salzlösungen 
in der Reihenfolge Seewasser, NaCl, MgCl2, KCl abnimmt. Ich sehe 
für beide Erscheinungen zwei Erklärungsmöglichkeiten:

1. Veränderungen des Quellungszustandes der Zellmembran und 
dadurch Erleichterung oder Erschwerung des Wassereinstroms in 
die Zelle.

2. Veränderung der Permeabilität der Zellmembran für Salze, 
also vermehrte oder verminderte Abgabe von Salzen, dadurch Ver
änderung des osmotischen Innendruckes und dadurch verstärkter 
oder verminderter Wassereinstrom.

Die zweite Möglichkeit schneidet die Frage an, ob bei der Über
führung mariner Formen in verdünnte Medien neben der Aufrecht
erhaltung des osmotischen Innendruckes durch die Tätigkeit der 
Vakuolen auch eine Angleichung des Innendruckes an den Außen
druck durch Salzabgabe stattfindet. K itching (1934) fand, daß 
marine Peritrichen mit zunehmender Verdünnung des Seewassers 
ihr Körpervölumen vergrößern. Er hält es für wahrscheinlich, daß 
dies seinen Grund in einer Abgabe von Salzen und einer Ionisation 
of the cell proteins due to the reduction in salt concentration’ hat.

Meine Versuchsergebnisse deuten mehr auf die andere E r
klärungsmöglichkeit hin, die er gibt: ‘Osmotic swelling due to a cell 
membrane which is relatively impermeable to salts, and yet freely 
permeable to water’. Denn bei allen drei untersuchten Tierarten 
ändert sich der Exkretionswert der Vakuolen nach Überführung in 
ein neues Medium sofort und behält dann den neuen Wert inner
halb der normalen Schwankungsgrenzen bei. A dolph zeigte, daß 
sogar die Wachstumskurve e i n e r  Vakuole in einem neuen Medium 
mit einem deutlichen Knick ihre Steigung sofort ändert. Dies wäre 
unmöglich, wenn Salze durch die Zellmembran permeiert w7ären und 
sich der osmotische Druck in der Zelle verändert hätte, denn dann 
müßte eine allmähliche Angleichung an das nene Medium stattfinden. 
Außerdem nahm beim Zurückführen eines Tieres nach einer Ver
suchsreihe in die Ausgangslösung der Exkretionswert sofort den alten 
Wrert wieder an — was ebenfalls unvereinbar mit der Annahme 
einer Veränderung des osmotischen Innendruckes ist. Meine Ver
suche scheinen mir zu beweisen, daß bei den untersuchten Tierarten 
— jedenfalls während der Versuchszeiten — der osmotische Druck 
in den Zellen stets der gleiche bleibt: die Zellmembran ist also 
impermeabel für Salze, und durch die Vakuolenflüssigkeit werden 
nur soviel Salze aus der Zelle entfernt wie durch die Nahrung und 
das mit dieser eingestrudelte Seewasser aufgenommen werden.
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Für die Verschiedenheiten der Exkretionswerte in reinen Salz
lösungen und in Lösungen mit verschiedenem pH müssen dann also 
Veränderungen des Quellungszustandes der Zellmembran, d. h. Ver
änderungen ihrer Permeabilität für Wasser, verantwortlich gemacht 
werden. Es ist bekannt (H öber 1914, Gellhorn 1926), daß H- und 
OH-Ionen die Quellung der Kolloide fördern. Die Zellmembran ist 
ein solches Kolloid im Gelzustand. Es wird also in sauren und 
alkalischen Medien dem auf Grund der osmotischen Druckdifferenz 
eindringenden Wasser der Durchtritt durch die Zellmembran er
leichtert. Um einer Herabsetzung des osmotischen Druckes in der 
Zelle vorzubeugen, muß die Vakuole ihre Tätigkeit erhöhen.

Dagegen üben die Salze in der Reihenfolge: Seewasser, NaCl, 
MgCl2, KCl einen zunehmend abdichtenden Einfluß auf die Zell
membran aus und verringern den Wassereinstrom, so daß die Vakuole 
weniger Wasser hinaus zu befördern braucht.

Meine Versuchsergebnisse sind also als ein erneuter Beweis für 
die osmoregulatorische Bedeutung der kontraktilen Vakuolen an
zusehen: diese haben die Aufgabe, den osmotischen Druck in der 
Zelle in hypotonischen Medien aufrecht zu erhalten und Verände
rungen des osmotischen Außendruckes durch erhöhte oder verminderte 
Tätigkeit auszugleichen. Durch diese Feststellung bleibt die Tat
sache unberührt, daß sie daneben auch die C02-Exkretion übernehmen 
können.

Es wäre nun zu erwarten, daß bei Verdünnung des Außenmediums 
in gleichen Stufen die Zunahmekoeffizienten der Exkretionswerte für 
jede Stufe gleich sind. Dies ist jedoch weder bei Zoothamnium, 
noch bei Frontonia der Fall: 1. bei beiden nehmen sie mit der Ver
dünnung zu, 2. bei Zoothamnium dann von einem Salzgehalt von 
10 %o a n  wieder ab.

Die erste, bei beiden Tierarten festgestellte Erscheinung ist 
meiner Ansicht nach mit dem abdichtenden Einfluß, den die Salze auf 
die Zellmembran ausüben, zu erklären, dieser macht sich bei stärkerer 
Salzkonzentration stärker bemerkbar, verhindert den Wassereinstrom 
in die Zelle und addiert sich so in seiner Wirkung zu der rein 
osmotischen Wirksamkeit der Salze. Mit zunehmender Verdünnung 
verschwindet er.

Die zweite, nur bei Zoothamnium festgestellte Veränderung der 
Zunahmekoeffizienten läßt sich mit einer von L udw ig  auf gestellten 
Hypothese erklären, daß „die Zellmembran an dem Vorgang des 
Wasserdurchtritts aktiv mitbeteiligt ist und insbesondere bei plötz
lichen Druckunterschieden auf den Wasserstrom bremsend wirkt“
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(S. 654). Demnach wäre anzunehmen, daß in dem Konzentrations
bereich, in dem die Zoothamnien in der Kieler Förde leben, die 
Tätigkeit der Vakuolen zur Osmoregulation ausreicht, daß aber bei 
weiterer Verdünnung die Zellmembran selbst mit in den Dienst der 
Osmoregulation tritt und durch Abbremsung des Wassereinstroms 
die Vakuolen entlastet. Frontonia dagegen lebt in einem Medium, 
dessen Salzgehalt wesentlich größeren Schwankungen unterworfen 
ist. An ihren Exkretionsmechanismus werden also auch unter 
normalen Lebensbedingungen größere Anforderungen gestellt, denen 
er genügt, ohne daß sich die Zellmembran aktiv an dieser Aufgabe 
zu beteiligen braucht.

Es erscheint zunächst seltsam, daß die Exkretionswerte von 
Amoeba und Zoothamnium ungefähr in der gleichen Größenordnung 
liegen. Denn die Körperoberfläche von Amoeba ist — absolut ge
messen — wesentlich größer als die von Zoothamnium. Es muß also 
bei ersterer beträchtlich mehr Wasser durch die Zellmembran Ein
dringen. Nun kommt aber bei Zoothamnium zu diesem Wasser
einstrom durch die Zellmembran noch die durch das Peristom ein
gestrudelte Flüssigkeitsmenge, so daß im ganzen die Vakuolen an
nähernd die gleiche Arbeitsleistung zu vollbringen haben wie bei 
Amoeba.

Dagegen sind die Exkretionswerte von Frontonia, bei der die 
Verhältnisse ähnlich liegen wie bei Zoothamnium, ihrer Körpergröße 
entsprechend wesentlich größer als bei letzterer (ungefähr das 
50 fache).

Bei den Tieren der gleichen Art ist die Ausscheidungstätigkeit 
der Vakuolen * nicht abhängig von ihrer Körpergröße. Für Amoeba 
proteus wurde dies von Adolph (1926), für Vorticellen von K itching 
(1934) festgestellt, für Frontonia ergibt es sich aus meinen Ver
suchen (Tab. 13).

Zusammenfassung.
1. Es wurden die Vakuolen von Amoeba proteus, Zoothamnium 

hiketes und Frontonia marina beobachtet und gemessen. Für jede 
Tierart wurde untersucht:

a) Die Gleichmäßigkeit der Volumenzunahme einer Vakuole 
während der Diastole,

b) die Verschiedenheit der Werte aufeinanderfolgender Vakuolen 
eines Versuchstieres bei gleichbleibenden Außenbedingungen,

c) die Unterschiede der Vakuolenwerte verschiedener Versuchs
tiere unter gleichen Außenbedingungen,

Archiv für Protistenkunde. Bd. LXXXVII. 25
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d) die Veränderungen der Vakuolenwerte nach Veränderung der 
Außenbedingungen.

2. Führt man eine Amoeba proteus dnrch eine Reihe von See
wasserlösungen mit stufenweise zunehmendem Salzgehalt, so wird der 
Exkretionswert der Vakuolen bis zu einem Salzgehalt von l,4°/00 
größer und nimmt dann wieder ab. Die Exkretionswerte der Vakuolen 
von Zoothamnium hiketes und Frontonia marina wachsen bei stufen
weiser Verdünnung des Seewassers zu einem Maximum an, das eben
falls um einen Salzgehalt von 1,4 °/00 herum zu liegen scheint, 
und nehmen dann zum destillierten Wasser hin wieder ab. Erklärt 
werden diese Befunde damit, daß eine sehr geringe Ionisierung des 
Außenmediums den Quellungszustand der Zellmembran in einer Weise 
beeinflußt, daß der Wassereinstrom in die Zelle erleichtert wird. 
Dieser Effekt überlagert in dem Konzentrationsbereich unter 1,4 °/00 
Salzgehalt den osmotischen Effekt der Salze.

* 3. In stärkeren Konzentrationen wirken die Salze abdichtend 
auf die Zellmembran, und zwar nimmt diese Wirkung in der Reihen
folge Seewasser, NaCl, MgCl2, KCl zu. Die Exkretionswerte der 
Vakuolen von Zoothamnium hiketes sind in NaCl-Lösung 0,9 mal, in 
MgCl2 0,5 mal, in KCl 0,45 mal so groß wie in isotonischem Seewasser.

4. Die Exkretionswerte der Vakuolen von Zoothamnium hiketes 
werden größer, wenn die H- oder OH-lonen im Außenmedium ver
mehrt werden. Auch das wird auf eine Änderung des Quellungs
zustandes der Zellmembran zurückgeführt.

5. Die Frage, ob die Zelle durch Abgabe von Salzen eine Er
höhung der osmotischen Druckdifferenz Zellinhalt/Außenmedium aus- 
gleichen kann, muß nach meinen Ergebnissen verneint werden — 
jedenfalls während der für die Versuche benötigten kurzen Zeiträume.

6. Es kommt also den kontraktilen Vakuolen die Aufgabe zu, 
den osmotischen Druck in der Zelle in hypotonischen Medien auf
recht zu erhalten und Veränderungen des osmotischen Außendruckes 
durch erhöhte oder verminderte Tätigkeit auszugleichen.

7. Die Betrachtung der Zunahmekoeffizienten der Exkretions
werte von Zoothamniuyn hiketes legt die Vermutung nahe, daß in sehr 
verdünnten Medien die Zellmembran selbst mit in den Dienst der 
Osmoregulation tritt und den Wassereinstrom aktiv abbremst. Bei 
Frontonia marina, die aus einer Umgebung mit stark schwankendem 
Salzgehalt stammt, ist dies nicht der Fall: hier übernehmen allein 
die Vakuolen die Osmoregulation.
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