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Physiologische Probleme der Osmoregulation
in Binnenlandsalzgewissern

Von HARALD NEMENZ
I1. Zool. Institut, Universitat Wien
(Mit 3 Abbildungen)

(Vorgelegt in der Sitzung der mathem.-naturw. Klasse am 26. 6. 1970 durch das
w. M. W. Kiihnelt)

Als 1958 am Venediger Symposion iiber die Klassifizierung von
Brackwissern eine Nomenklatur erarbeitet wurde, zeigte sich,
daf3 diese Nomenklatur nur fiir marine Brackwisser geeignet
war. Natiirlich lassen sich die in Promille ausgedriickten Salini-
tdten auch auf Binnenlandsalzgewésser anwenden, ihre Bedeutung
ist jedoch wesentlich geringer, als man zuerst annehmen wiirde.
Die Schwierigkeiten, die sich der Klassifizierung der Binnenland-
salzgewasser entgegenstellen, sind im wesentlichen die folgenden:

1. Thre Konzentration kann alle Werte vom limnischen Be-
reich bis zu konzentrierten Salzldsungen annehmen.

2. Binnenlandsalzgewésser sind chemisch untereinander, vom
Meerwasser und vom Siiliwasser mehr oder weniger stark ver-
schieden.

3. Thre Konzentration kann sehr starken Schwankungen unter-
worfen sein, die sogar ihre chemische Zusammensetzung beein-
flussen konnen.

Diese 3 Faktoren treten zusétzlich zu allen anderen Faktoren
auf, die den Limnologen bereits geniigend Probleme bereiten und
auf die hier nicht nadher eingegangen wird (Temperatur, Sauer-
stoffschichtungen usw.).

Betrachtet man diese drei Punkte der Reihe nach, so stellt
man fest, daf} die Konzentration offenbar den geringsten EinfluBl
auf das Vorkommen oder Fehlen von Organismen hat, denn in
fast allen Konzentrationen konnen Tiere leben, wenn auch manch-
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mal nur ganz wenige Arten. Die Bedeutung der Konzentration
des Wassers fiir das Sauerstoff-Angebot soll spéiter noch erwihnt
werden. Die chemische Verschiedenheit weist ein weites Spektrum
auf, und nur in wenigen Gewéssern fehlen Tiere vollstdndig. Dabei
zeigt sich, dafl dieser Mangel unabhéngig von der Konzentration
auftreten kann, der auslosende Faktor mufl daher im Chemismus
der Gewisser gesucht werden. Die Konzentrationsschwankungen
konnen sehr schnell erfolgen und sehr grof sein, sie erfordern
ein enormes Anpassungsvermogen von seiten der Organismen.
Diese Schwankungen treten oft gleichzeitig mit Temperatur-
schwankungen auf, wobei nicht notwendigerweise im Sommer,
d. h. bei hoheren Temperaturen, die hohere Konzentration auf-
treten muB und im Winter die geringere Konzentration vorliegt.
Im Great Salt Lake z. B. fillt im Winter durch temperaturbedingtes
Unterschreiten des Loslichkeitsproduktes Glaubersalz (Na,SO,-
10 H,0) aus. Hier fithrt die Konzentrationsinderung aulerdem zu
einer starken Verschiebung der Ionengleichgewichte. Die allgemein
in Gewéssern auftretenden Schichtungen werden in Salzgewéssern
durch die Verschiedenheit der spezifischen Gewichte der leichten
SiiBwasser-Zuflilsse und Regen und dem schweren salzreichen
Tiefenwasser verschirft. Da Salzwisser meist in regenarmen
Gebieten auftreten, kénnen die kleineren von ihnen leicht aus-
trocknen.

Alle diese Bedingungen erfordern, daff die Bewohner der
Salzseen sehr euryok sein miissen, besonders gegeniiber Tempera-
tur, Salzgehalt, ionaler Zusammensetzung und Sauerstoff bedarf.
Zum Teil wird auch die Biologie der Bewohner von den zyklischen
Verdanderungen der Gewésser beeinfluflt; ungiinstige Perioden
werden als Ruhestadien iiberdauert, oder das Gewdisser wird vor-
itbergehend verlassen.

Aktive Tiere stehen stets im Stoffaustausch mit der Umwelt.
Nahrung wird durch den Darm aufgenommen, durch die Kiemen
erfolgt die Atmung, und Darm, Kérperoberfliche und Kiemen
stehen mit dem Wasser in Kontakt. Dabei mufl das Innenmilieu
moglichst konstant erhalten bleiben, da sonst das Leben nicht
aufrecht erhalten werden kann. Eines der zentralen Probleme jedes
wasserlebenden Organismus ist daher die Osmoregulation. Zum
Schutz des Innenmilieus stehen im wesentlichen drei Mechanismen
zur Verfiigung:

1. undurchldssige Korperoberfliche (Membranen, Kutikula,
Schalen).

2. Ausscheidung eingedrungener unerwiinschter Stoffe.

3. Anreicherung notwendiger Stoffe aus der Umgebung.
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In Salzgewédssern miissen Ionen nur in den seltensten Féllen
aktiv angereichert werden, da sie fast immer in hoherer Konzen-
tration als im Innenmilien vorliegen. Grolere Schwierigkeiten
treten dagegen bei der Gewinnung von Wasser auf.

Die im marinen Bereich so hdufige Erscheinung, dafl zwischen
dem Innen- und AufBlenmilieu Isotonie herrscht, spielt bei Binnen-
landsalzgewéssern keine Rolle. Diese Isotonie spielt auch nur fiir
die absoluten Wasserbewegungen eine Rolle, denn die Ionen-
zusammensetzung des Innenmilieus ist auf jeden Fall anders, im
Inneren sind Proteine vorhanden, die ebenfalls den osmotischen
Druck beeinflussen. Das ionale Gleichgewicht muf3 auf jeden Fall
durch das ,,Leben‘‘ aufrecht erhalten werden.

Wir miissen nun die drei erwdhnten Punkte naher betrachten.

1. Undurchlissige Korperoberfiiche

Die Kutikula der wasserbewohnenden Arthropoden zeigt eine
polare Durchldssigkeit fiir Wasser, d. h. Wasser kann in der
Richtung von aulen nach innen (von der Epikutikula zur Endo-
kutikula) wesentlich besser permeieren als umgekehrt. Der Unter-
schied kann bis 1:100 betragen (RICHARDsS 1957). Bei Insekten
ist die Permeabilitdt fir Wasser absolut sehr gering, und zwar
unabhéngig davon, ob es sich um Bewohner von Siil}- oder Salz-
wasser handelt. So hat SHAW (1955) bei Sialis-Larven eine Permea-
bilitdtskonstante von 0,05 u sec™® bei 20°C gefunden, bei Ephy-
dra cinerea, einem Bewohner hochstkonzentrierter Gewisser,
betrigt die Permeabilitdtskonstante 0,04 o sec™ bei 23°C (NEMENZ
1960b). Ahnlich gering ist die Permeabilitit bei Artemia salina
(direkt vergleichbare Werte sind nicht bekannt). Fiir Elektrolyte
ist bekannt, daB3 die Durchlissigkeit geringer ist als fiir Wasser.
Unbekannt dagegen ist, ob die Kutikula sich auch Elektrolyten
gegeniiber polar verhalt.

Nun ist die Kutikula nicht die einzige Oberfliche, mit der
das Tier mit der Umwelt in Verbindung steht. Kiemen und Darm-
oberfliche haben die ganz spezifische Aufgabe, mit der Umwelt
Stoffe auszutauschen. Man findet daher einerseits die Ausschei-
dungsorgane an diesen Stellen lokalisiert, andererseits Mechanismen,
die einen unerwiinschten Austausch unterbinden. Bei Insekten ist
der Darm oft mit einer peritrophischen Membran ausgestattet.
Dies ermoglicht es, ganz extreme Biotope aufzusuchen. So lebt
die Ephidride Psilopa petrolei in Rohdl, das auch im Darm-
kanal zu finden ist, aber nur innerhalb der peritrophischen Membran
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(THORPE 1931, 1932, 1933). Andererseits besitzt der Darmkanal
offenbar die Fahigkeit, aktiv Wasser aus konzentrierten Lisungen
aufzunehmen, wie dies z. B. bei Artemia salina der Fall ist
(CrRogHAN 1958). Der genaue Mechanismus eines aktiven Wasser-
transportes ist derzeit noch Gegenstand von Auseinandersetzungen.
Trotz einer moglichst undurchlissigen Korperoberfliche laBt es
sich nicht verhindern, daB doch immer wieder unerwiinschte
Substanzen aus dem konzentrierten Auflenmilieu eindringen. Es
muBten daher von allen Organismen entsprechende Ausscheidungs-
mechanismen entwickelt werden.

2. Ausscheidung unerwiinschter Stoffe

In den meisten Féllen tibernehmen die Ausscheidungsorgane
auch den Abtransport der eingedrungenen Salze. Bei den Insekten
wird durch das Zusammenspiel von Rektum und Malpighi’schen
GefiBen einerseits Wasser riickresorbiert, andererseits werden die
iiberfliissigen Salze ausgeschieden. Bei Artemia salina (und
vielleicht bei anderen Krebsen) ist der Darm der Regulations-
trager. Auch in sehr konzentrierten Losungen trinkt Artemia,
die Darmzellen scheiden Salz in das Darmlumen ab, so daB eine
stirker konzentrierte Losung ausgeschieden wird. Dieser Mecha-
nismus funktioniert aber nur, solange das Wasser keine konzen-
trierte Salzlosung ist. In diesem Fall mufl ein anderer Vorgang
die Arbeit der Salzausscheidung iibernehmen. An den Kiemen
besitzt Artemia besondere salzausscheidende Zellen (CoPELAND
1968), die sich durch eigenartig gestaltete Mitochondrien auszeich-
nen. Diese salzausscheidenden Zellen sind auch in geringer konzen-
triertem Wasser aktiv, in konzentrierten Losungen miissen sie
allein die Arbeit iibernehmen. Die Nieren der Fische filtrieren
einen sehr verdiinnten Primirharn, dessen Wasser aber weit-
gehend riickresorbiert wird, so daf} der Sekundirharn isosmotisch
mit dem Blut ist, aber eine andere Zusammensetzung hat. So
enthilt er neben Stickstoffstoffwechselprodukten weniger Na*
und CI°, dafiir aber mehr SO, ~ und auch mehr Mg** Die Menge
des Mgt ist allerdings stark vom py abhingig, da bei alkalischer
Reaktion des Harns Mg in schwerlosliche Form iibergefiihrt wird.
Das iiberschiissige ClI” wird durch eigene Zellen in den Kiemen
abgeschieden. Wenn Fische vom Siilwasser in Salzwasser wandern,
oder umgekehrt, so kénnen die Zellen ihre Funktion wechseln und
Cl” auch aktiv aus dem Milieu aufnehmen. AuBerhalb der Harn-
organe besitzen auch viele Seevogel Salzdriisen, die eine salzreiche
Losung durch die Nasenoffnungen abgeben.
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3. Anreicherung notwendiger Ionen aus der Umgebung

Fiir Bewohner von SiiBwéssern, deren Konzentration geringer
ist als die Konzentration des Innenmilieus, ist die Aufnahme von
Ionen aus dem Milieu lebenswichtig. Aber auch hier gibt es inner-
halb der nichsten Verwandtschaft groBe Unterschiede, so wird
z. B. von Chironomus thumi CI” nur aus bluthypotonem
Medium aufgenommen. Chironomus salinarius dagegen nimmt
CI" auch aus hypertonem Medium aktiv auf. Auch von Aedes
detritus ist bekannt, dafl seine Regulationsmechanismen sowohl
in hypo- wie auch in hypertonen Medien funktionieren.

Bei allen diesen Regulationsmechanismen 148t sich aber ein
grofler Einflull des Milieus nachweisen. Sowohl die Permeabilitdt
als auch die aktiven Regulationsmechanismen werden von den
Tonen des umgebenden Milieus beeinflult, und zwar nicht nur von
der Konzentration, sondern auch deren relativer Zusammen-
setzung. Am Beispiel von Berosus spinosus sollen einige dieser
Erscheinungen aufgezeigt werden. Mit steigender Konzentration
des AuBenmilieus steigt auch die Konzentration des Innenmilieus
bis zu einem gewissen Grade an. Werden jedoch einer stark konzen-
trierten AuBenlgsung verschiedene Ionen (Cat*, Sr*+, Mg++, Bat+
bzw. K+ oder Lit) zugesetzt, so dndert sich die Innenkonzentration
nicht nur nach der Art des zugesetzten Ions, sondern auch ab-
hingig von dessen Menge. Die Gesamtkonzentration bleibt dabei
im wesentlichen gleich und ist sehr hoch (209, NaCl) (Abb. 1 und 2).
Noch uniibersichtlicher wird das Ergebnis, wenn man mehrere
Kationen gleichzeitig einwirken laBt. Auf Grund der bisher mit-
geteilten Ergebnisse wire eine Addition der einzelnen Ionen-
wirkungen zu erwarten. Dies ist aber durchaus nicht der Fall
(Abb. 3). Die komplizierter zusammengesetzten Losungen be-
wirken eine vollig unvorhersagbare Reaktion des Innenmilieus.
Die soeben erwiihnten Reaktionen sind nur Reaktionen auf An-
derungen des Kationenmilieus, als Anion lag stets nur CI” vor.
Hilt man die Kationen konstant (Nat) und verindert man die
Anionen, so zeigt sich ebenfalls eine, wenn auch wesentlich geringere
Reaktion.

Ahnliches scheint auch bei Triops longicaudatus der
Fall zu sein. Triops reguliert normalerweise nur in hypotoni-
schem Milieu, kann aber bis an isotonische Milieus gewohnt werden,
allerdings nur unter der Voraussetzung, daB die Mg"*-Konzen-
tration gering ist. Das Tier kann namlich bei den héchsten gerade
noch ertragenen Konzentrationen (87 mmol Na/l) die Innen-
konzentration von Ca*™*, Kt, Na*, CI" und SO, ~ voll regulieren,

8%



274 HarALD NEMENZ,

wihrend die Mg-Konzentration nicht mehr reguliert werden
kann. Bei einer Auflenkonzentration von 0,25 mmol Na/l kann
dagegen die Innenkonzentration von Mg** und Ca't* reguliert
werden, nicht aber die von Na™ und CI- (HorNE 1968). Auch
hier zeigt sich, dal der limitierende Faktor nicht nur in der Kon-
zentration, sondern in der ionalen Zusammensetzung des AufBlen-
milieus liegt, welches die Regulationsfihigkeit des Organismus
begrenzt.

Diese Erscheinung ist offensichtlich weit verbreitet, wenn
auch noch fast nicht untersucht. So hat SCHIEMER 1965 eine
Abhéngigkeit des Vorkommens von Nematoden vom Anionen-
milieu ihres Wohngewdissers festgestellt, auch die gestern von
Rurtner-KoLLISKO vorgetragenen Befunde an Rotatorien
unterstiitzen das Gesagte auf das beste. Auch bei Mollusken
scheint dieses Phinomen vorzukommen, denn bei Vorunter-
suchungen konnten wir jiingst feststellen, daBl sich Planorbis
corneus aus Donaualtwissern und aus dem Neusiedler See in
ihrer Osmoregulationsfihigkeit unterscheiden, was wahrscheinlich
auf den Chemismus ihrer Wohngewdsser zuriickzufiithren ist,
Es bleibt noch zu untersuchen, ob es sich hier nicht um eine Art
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,,physiologischer Rassenbildung‘‘ aufgrund der Anionenzusammen-
setzung des Gewdssers handelt. Wie schon oben erwihnt, spielt
die Konstanthaltung des Innenmilieus eine ausschlaggebende
Rolle. Pora (1958) hat fiir die Konstanz des Innenmilieus den
Ausdruck ,,Rapie® eingefiihrt; wie aus den obigen Ausfithrungen
zu entnehmen ist, spielt aber auch die Konstanz bzw. die Aus-
gewogenheit des AuBenmilieus eine Rolle, fiir die der Ausdruck
,Kairie*“ vorgeschlagen wurde (NEMENZ, 1970). Damit kann
ausgedriickt werden, dafl nicht nur die Gesamtkonzentration,
sondern die Ionenkombination fiir die Verteilung vieler wasser-
lebenden Organismen die ausschlaggebende Rolle spielt. Denn die
besprochenen physiologischen Mechanismen erweisen sich Gko-
logisch als duflerst wichtig: so hat Gu~NTeER (1961) in Florida in
der Mischzone von Siifl- und Meerwasser einerseits Siillwasser-
organismen bei einer Konzentration von 3,5%,, andererseits ,,Salz-
wasser von einer Konzentration von 0,5%/,, nachweisen konnen.
Wahrscheinlich ist fiir diesen Unterschied der verschiedene Gehalt
an Ca** verantwortlich zu machen.

Aus all diesen Daten ergibt sich, dafl das zentrale Problem
die Regulation des Innenmilieus ist. Das Innenmilieu wird durch
zwei passive und zwei aktive Mechanismen konstant gehalten.

Die beiden passiven sind

1. die Permeabilitdt, die oben besprochen wurde und

2. die Existenz eines Donnan-Gleichgewichtes zwischen Innen-
und AuBenmilieu.

Die beiden aktiven Mechanismen sind

1. die Exkretion von Salz oder Wasser und

2. die aktive Aufnahme von Salz (und Wasser?).

Die beiden letzteren konnen nur unter Energieverbrauch ab-
laufen, d. h. es wird Sauerstoff verbraucht. Nun ist bekanntlich
die Loslichkeit von Sauerstoff nicht nur von der Temperatur,
sondern auch von der Konzentration der gelosten Salze abhéingig,
je konzentrierter die Losung, desto geringer der Sauerstoffgehalt.
In sehr konzentrierten Ldsungen miissen alle Regulationsmecha-
nismen bei einer ziemlich geringen Sauerstoffpartialspannung
funktionieren konnen, eine weitere Schwierigkeit fiir die Bewohner
konzentrierter Gewésser.

Alle diese Uberlegungen wurden unter der Voraussetzung
angestellt, daB im Inneren der Zelle die Salze als echte Losungen
vorliegen. Neueste Untersuchungen haben nun gezeigt, dall der
Energieverbrauch, der beim aktiven Transport von Ionen ge-
messen wurde, wesentlich geringer ist, als er theoretisch sein
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miiBte. Diese sowie andere Uberlegungen haben nun einige ameri-
kanische Forscher (CoreE, HazrLwooD, NicHOLS, CHAMBERLAIN,
Ling) in Texas und Pennsylvania zu der Annahme gefiihrt, daf
das Wasser in der Zelle nicht als Fliissigkeit, sondern in semi-
kristalliner Form vorliegt. Infolge der vom fliissigen Wasser
verschiedenen Bindungsenergie wird nach dieser Theorie weniger
Energie fiir den aktiven Ionentransport verbraucht. Diese theo-
retisch erschlossenen Werte stimmen nun grofenordnungsméfig
gut mit den tatsichlich gefundenen iiberein.

Wie dieser kurze Uberblick gezeigt hat, ist die Erforschung
der physiologischen Probleme fiir Bewohner von Binnenlandsalz-
gewdssern bei weitem noch nicht gelost. Viele Befunde stehen im
Widerspruch zueinander. Sehr vieles wurde an Insekten und
wenigen anderen Tierarten erhoben, besonders die Lieblings-
tiere der Limnologie, die IKleinkrebse, wurden, z. T. wegen tech-
nischer Schwierigkeiten, bisher kaum untersucht. Ja, vieles wurde
sogar nur auf Grund okologischer Befunde sekundir erschlossen.
Gerade auf diesem Gebiet zeigt sich eine sehr enge Zusammen-
arbeit von Okologie und Physiologie, die sich gegenseitig erginzen.
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