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PHYSIOLOGISCHE ANPASSUNGEN AN SALZSTANDORTE BEI LAND- UND
WASSERTIEREN DES BINNENLANDES.

H. NEMENZ

Abstract

Haline inland biotops show much greater instability in nearly all factors compared with marine
or brackish habitats. Physiological adaptation is vital, as an impermeable membrance can only
reduce osmotical stress. Exchange of water and ions takes place either in form of diffusion or as
active transport. While diffusion is dependent on a positive gradient, active transport is mostly
restricted to certain cells or epithelia and works against the concentration gradient. The concen-
tration of the medium determines the size of active epithelia. Ionic composition of the medium
is the second important factor in addition to concentration. All biological functions are influen-
ced by this two dominants. Landarthropodes are seemingly less influenced by salt in the
environment, complicated behavior helps to avoid salt or the animals accept the haline biotopes
for other, secondary reasons. Further investigations are necessary.

Auf Grund ihrer unterschiedlichen Entstehungsursachen sind die Salzstandorte des
Binnenlandes in Entstehung und Chemismus sehr verschieden. Klimatische und
physiographische Unterschiede verstirken diese Differenzen bis zu einem Mafle, wo
es schwer wird, Gemeinsames zu abstrahieren. Von wenigen Ausnahmen abgesehen,
zeichnen sich die binnenlidndischen Salzstandorte gegeniiber dem Meer dadurch aus,
daf} sie wesentlich inkonstanter beziiglich Temperatur, Konzentration und chemi-
scher Zusammensetzung sind. Thre Salinitit kann von echtem Suflwasser bis zu
hyperhalinen, sogar konzentrierten, Losungen schwanken. Sie sind chemisch unter-
einander, vom Meer und vom Suflwasser mehr oder weniger stark verschieden.

Da die iiberwiegende Mehrzahl dieser Gewisser eine relativ groe Oberfliche bei
geringer Tiefe aufweist, treten im Jahresablauf starke Schwankungen auf. Seichte
Gewisser heizen sich wihrend des Sommers stark auf, infolge der Verdunstung, die
oft mit einem Niederschlagsminimum gekoppelt ist, kommt es zu starken Tempera-
tur- und Konzentrationszunahmen, die so weit gehen kdnnen, daf} sogar Verschie-
bungen des lonengleichgewichtes auftreten (NEMENZ, 1970, 1971). Gleichzeitig
sinkt das Sauerstoff-Angebot.

Die Schwankungen, denen Organismen in Binnenlandsalzgewissern ausgesetzt
sind, sind viel grofer als etwa im Brackwasser. Echte Brackwisser sind weder hyper-
halin, noch trocknen sie vollig aus, auch die Schwankungen in der Salzzusammen-
setzung sind stets geringer. Bewohner der binnenlindischen Salzgewisser sind also
gezwungen gegeniiber mehreren Faktoren sehr euryodk zu sein.

An den Wasserbewohnern lassen sich dementsprechend Anpassungsmechanismen
morphologischer und physiologischer Art feststellen. Eines der wichtigsten morpho-
logischen Merkmale ist eine méglichst impermeable Auflenmembran oder die Aus-
bildung einer Cuticula. Der Impermeabilitit sind aber Grenzen gesetzt, da jeder
Organismus mit seiner Umwelt in Energie- und Stoffaustausch steht.
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Die wichtigsten Anpassungsmechanismen miissen daher notwendigerweise phy-
siologischer Art sein. Da in den Salzgewissern die Ionen nie in der fur den Organis-
mus geeigneten Konzentration und Zusammensetzung vorliegen, iberwiegen Mecha-
nismen der Wasser- und Ionenregulation. In hyperhalinen Gewissern sind die Orga-
nismen stets der Gefahr der ,,Austrocknung** ausgezetzt, da die Innenkonzentration
geringer ist als die Aufenkonzentration. Die Membran mufd also einerseits den Aus-
tritt von Wasser, anderseits den Eintritt von lonen verhindern. Praktisch alle biolo-
gischen Membranen gestatten eine, wenn auch geringe, Diffusion sowohl von Wasser
als auch von Ionen. Die Diffusionsgeschwindigkeit ist von den Eigenschaften der
Membran ebenso abhingig wie von der diffundierenden Substanz, besonders der
Molekiilgrofie und der Ladung der Teilchen. Die lonen sind nun je nach ihrer
Ladung in unterschiedlichem Mafie hydratisiert, d.h. auf Grund der Dipol-Eigen-
schaften des Wassermolekiils lagern sich, abhingig vom Ionenradius und der Ladung
des Tons, Wassermolekiile an, die den effektiven Ionenradius vergrofiern. Kationen
sind meist stirker hydratisiert als Anionen. Bei der Diffusion nehmen die Ionen
ihren Wassermantel mit, da dieser verhaltnismifig fest haftet. Die Diffusions-
geschwindigkeit durch eine Membran ist aber auch fur verschiedene An- und Katio-
nen unterschiedlich. Andererseits zeigen verschiedene Membranen grof3e Unter-
schiede in ihrer Permeabilitit, die von SCHOFFENIELS (1961) als Folge zellulirer
Differentiation im Zuge der Phylogenie gedeutet werden.

Der Stoffaustausch bei Wasserbewohnern ist aber nur zum kleinen Teil ein Dif-
fusionsvorgang. Die wichtigsten lonen, wie Na*, K*, Cl~, werden unter Energiever-
brauch durch aktive Transportvorginge gegen ein Konzentrationsgefille bewegt, sei
es, um aus hyperhalinen Losungen in den Korper eindiffundiertes Material zu ent-
fernen oder sei es, um Ionen, die in zu geringer Konzentration vorliegen, im Koérper
anzureichern. Am bekanntesten ist die Na-K-Pumpe, doch sind ,,Pumpvorginge*
auch fiir andere Kationen sowie Anionen bekannt geworden. In vielen Fillen ist ein
Pumpvorgang in einer Richtung mit einem gegenlaufigen Pumpvorgang fiir ein ande-
res Ion gekoppelt.

Der Transport von Wasser ist stets mit einem Transport von Ionen gekoppelt.
Dabei wird durch eine Ionenpumpe ein Konzentrationsgradient hergestellt, dem die
Wassermolekiile folgen (DIAMOND, 1971; HOCHACHKA & SOMERO, 1973). Das
Ausmafd der Wasserbewegung ist von der Permeabilitit der betreffenden Membran
fur Wasser abhingig. Energie wird fur den Wassertransport an sich nicht verbraucht,
da es sich um einen reinen Diffusionsvorgang handelt, wie er auch im Modell darge-
stellt werden kann (CURRAN & MACINTOSH, 1962). Sehr interessant, bisher aber
noch nicht geklirt, sind Wassertransportmechanismen, die eine Wasseraufnahme aus
konzentrierten Losungen gestatten, wie sie z.B. bei Artemia salina oder Ephydra
cinerea aus dem Great Salt Lake vorkommen missen.

Die aktiven Transportmechanismen sind in den meisten Fillen an bestimmte
Zellen der Korperoberfliche, besonders des respiratorischen Epithels gebunden
(,,Chloridzellen* z.B. bei Fischen oder Insekten), ihre Wirkung wird durch zahl-
reiche Faktoren beeinfluBt. Sie missen z.B. die richtigen lonenaffinititen fiir das zu
transportierende und das auszutauschende Ion aufweisen. Zur Aufrechterhaltung
des ionalen und osmotischen Gleichgewichtes muf} aber die lonenpumpe modifizier-
bar sein und zwar in Abhingigkeit von der Salinitit und ionalen Zusammensetzung
des AuBBenmediums.

Bewohner binnenldndischer Salzstandorte lassen auf Grund der Verschiedenheit
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der Biotope starke Unterschiede oder eine grofRe Plastizitit der Regulationsmecha-
nismen erwarten. So findet man z.B., da® die Grofie der Analschliuche von Chiro-
nomidenlarven (STRENZKE & NEUMANN, 1960) oder von Chlorid-Epithelien bei
Limnephilus-Larven (WICHARD, 1975) mit der Konzentration des Wohngewissers
variiert.

Wihrend die Abhingigkeit solcher Mechanismen von der Konzentration des
Milieus relativ leicht nachweisbar ist, ist es schwieriger, eine Abhingigkeit vom
Chemismus des Gewissers nachzuweisen. So beobachtet man einerseits eine deut-
liche Reduktion der Artenzahl mit zunehmender Konzentration. Die ist umso leich-
ter verstindlich, als es sich bei den Bewohnern der binnenlidndischen Salzgewisser
fast ausnahmslos um Arten handelt, deren nichst verwandte Formen SiBwasser-
bewohner sind. Nun haben Sufiwasserbewohner gegeniiber marinen Organismen
prinzipiell eine wesentlich héhere Potenz zur Osmoregulation. Ist eine solche Fihig-
keit aber einmal entwickelt, so scheint es phylogenetisch kein grofes Problem zu
sein, die Pumprichtung umzukehren, so daf® Silwasserbewohner leichter zu Bewoh-
nern von Salzwasser werden konnen, als Meeresbewohner. So haben es von marinen
Tieren einzig die Brachyuren geschafft, aus dem Meer direkt in hyperhaline Lebens-
riume vorzustofien. Sie sind allerdings als Kistenbewohner, die auch freiwillig aus
dem Meer in den terrestrischen Bereich vorstofien, gewissen Strefi-Situationen
osmotischer und thermischer Art angepafit.

Andererseits gibt es Gewisser, deren Konzentration durchaus in Bereichen liegt,
die eine artenreiche Besiedlung erwarten liefle, die aber trotzdem nur eine relativ
arme Fauna aufweisen (z.B. der Wan-See). Eine Erklirung dafir ist wohl nur im
Chemismus dieser Gewisser zu suchen. Das klassische Beispiel fiir zwei, wenn auch
extreme Gewisser, die sich chemisch unterscheiden, stellen wohl das Tote Meer und
der Great Salt Lake dar. Das Tote Meer, dessen Konzentration der des Great Salt Lake
gleich oder sogar etwas geringer ist, enhilt keine Hoheren Lebewesen, wihrend im
Great Salt Lake immerhin der Anostrake Artemia salina, die Larve der Diptere
Epbydra cinerea sowie ediche Algenarten leben. Nun besitzt das Tote Meer eine
relativ hohe Brom-Konzentration (1,79%, SCHROETTER, 1924) die dem Great
Salt Lake fehlt. Wahrscheinlich ist dieses lon limitierend fur die Besiedlung. Die
Einteilung der athalassohalinen Gewisser nach den Anionen in Natron-, Sulfat- oder
Chloridgewisser zeigt ebenfalls, welche Bedeutung der Ionenzusammensetzung
zukommt, da diese Gewissertypen sich durch verschiedene Faunen auszeichnen.

Sucht man hier nach der physiologischen Ursache; so fillt auf, dal die 6kologi-
schen Befunde und die vermuteten physiologischen Hintergriinde nicht zusammenfal-
len. Physiologische Untersuchungen haben ergeben, da® die Permeabilitit der Mem-
bran und der aktiven Regulationsmechanismen stark von den Kationenverhiltnissen
des Milieus abhingig sind, aber von Anionen kaum beeinflufit werden. Besonders
zweiwertige Kationen scheinen einen deutlichen EinfluB auf die Osmoregulations-
fihigkeit der Organismen zu haben (Literatur bei NEMENZ, 1970; SCHOF-
FENIELS & BACQ, 1963). Dabei geniigt es nicht, dafl ein bestimmtes Kation (z.B.
Ca*) in geniigender Menge vorliegt, entscheidend ist das lonenverhiltnis. Das Opti-
mum scheint fiir jede Art etwas anders zu liegen (NEMENZ, 1970), bisher lieflen
sich noch kaum allgemeingiltige Werte fiir Angehorige verschiedener Tiergruppen
ableiten (Crustazeen, Insekten, Hydrachnellen, Rotatorien, Nematoden, Mollus-
ken) (KOFLER, 1975; NEMENZ, 1969, 1970, 1972; NEUMANN, 1961;
PORA, 1958, 1959, 1962, 1969, 1973; RUTTNER-KOLISKO, 1970;
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SCHIEMER, 1965). Zum Teil ist das sicher darauf zuriickzufithren, dafs die
Untersuchungen von verschiedenen Ausgangspunkten und nach verschiedenen
Methoden durchgefiirt wurden, doch 14f3t sich schon jetzt kaum daran zweifeln, daf}
die lonenkombination neben der Grenzkonzentration von entscheidender Bedeu-
tung ist. Diese Verschiedenheit der optimalen Ionengleichgewichte charakterisiert
die Bewohner der Binnensalzgewisser als sekundire Einwanderer.

Es ist bei Binnen-Salzgewissern kaum maoglich die Salinitit allein oder gemein-
sam mit einem einzelnen Ion fiir die 6kologische Charakterisierung heranzuziehen.
Diese Erkenntnisse haben durchaus einen praktischen Wert, da mit zunehmendem
Salzgehalt in Abwissern deren Abbau in biologischen Kliranlagen und weiterhin in
Bichen und Fliissen durch die ionale Zusammensetzung der verunreinigenden Salze
beeinfluf’t wird (ZIEMANN. 1970, 1973). Da es dabei auch zu Akkumulationen
von sehr verdiinnt vorliegenden Ionen kommen kann, und dafl dabei die gleichen
Zellen, die fur den aktiven Transport von Na* und Cl-verantwortlich sind, beteiligt
sind, konnten WICHARD & SCHMITZ (1974) nachweisen.

Auch bei gleichen osmotisch wirksamen Konzentrationen werden durch die
lonenzusammensetzung des Milieus viele verschiedene Lebensdufierungen nachhaltig
beeinfludt. Bei Planorbis corneus z.B., wird nicht nur die Innenkonzentration im
Gefolge der AuBenkonzentration verindert und die Lebensdauer verkiirzt
(NEMENZ, 1972), sondern auch die Gelegegrofe, die Anzahl der Gelege und das
Groflenwachstum (Abb. 1). Wihrend die Tiere in Leitungswasser eine Zunahme des
Gehiusedurchmessers um etwa 25% in vier Monaten aufweisen (IMHOF, 1973), ist
sie in 40 mosmolarer bzw. 80 mosmolarer Losung von CaCl, bzw. in gleichmolaren
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Abb. 1. Wachstum von Planorbis planorbis in NaCl (2) und CaCl, (0)-Ldsungen von 40 mos-

mol (leere Symbole) und 80 mosmol (volle Symbole). Mittelwerte (ausgezogen) und prozen-
tuelle Zunahme vom Anfangswert (strichliert). T = 18°—24°C, n = 20.
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NaCl-Losungen viel geringer. In NaHCO3-Losungen wachsen die Tiere gar nicht.
Ahnliches 14t sich fiir die Gelege sagen (Abb. 2), wobei in den NaHCO3-Losungen
gar keine Eier abgelegt werden.
Die Salztoleranz eines Tieres ist dabei nicht nur von der Konzentration und

Ionenzusammensetzung, sondern auch von anderen Faktoren abhingig, z.B. sinkt
die Salzwassertoleranz von Daphnia magna bei Hunger (LAGERSPETZ, 1958). In
vielen Binnenland-Salzgewissern kommt noch ein weiterer Faktor zum Tragen.
Diese Gewisser haben eine stark wechselnde Wasserfiihrung, deren Bewohner miis-
sen daher die dabei auftretenden Verinderungen, wie Konzentrationsverinderungen
oder Austrocknen, iberdauern kdnnen, sei es durch Auswanderung oder in Form
von Dauerstadien oder Ruheperioden. Es darf daher auch der ganze Komplex des
Wasserhaushaltes und vor allem die Austrocknungsresistenz mit in den Bereich der
physiologischen Anpassungen gezihlt werden, insbesondere als damit im Innen-
milieu dhnliche Verinderungen bewirkt werden (z.B. Zunahme der Konzentration
der Korperfliissigkeiten) wie bei einer Uberfithrung in hoher konzentrierte Losun-
gen (vgl. KLEKOWSKI, 1961a, 1961b, 1963; KOFLER, 1975).

Einen vollig anderen Weg der Anpassung haben halophile Bakterien eingeschla-
gen, die als Osmokonformer imstande sind hohe und hochste Konzentrationen im
Plasma zu ertragen. Sie benotigen sogar Konzentrationen in der Grofienordnung von
3—5 Mol im Aufienmilieu. Das ist darauf zurtickzuftihren, daB sie, im Gegensatz zu
allen anderen Lebewesen, im Plasma, der Wand und den Ribosomen grofle Mengen
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Abb. 2. Gelegegrofie von Planorbis planorbis. Summe von je 10 Tieren, Mai-August 1975, in
den gleichen Losungen wie Abb. 1. I =40 mosmol, II = 80 mosmol.
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saurer Aminosiuren besitzen, die zu ihrer elektrischen Neutralisation entsprechende
Mengen lonen bendtigen. Einzig bei Artemia wird vermutet, dafl ein dhnlicher
Mechanismus zur Salzausscheidung existiert.

Landarthropoden zeigen im allgemeinen nur geringe Adaptation an Salzstand-
orte. Fur sie sind die Salzstandorte wohl in erster Linie durch den physiologischen
Wassermangel ausgezeichnet. Gut flugfihige Insekten konnen leicht zu Wasser kom-
men, doch steht auch den anderen der Tau in meist ausreichendem Mafle zur Ver-
fugung. Fiir diese Tiere sind die Verhdltnisse daher dhnlich den Verhiltnissen in den
Wisten.

Untersuchungen iiber die speziellen Einfliisse der einzelnen lonen fehlen. Es
scheinen hier eher zwei andere Komponenten eine Rolle zu spielen; Einerseits zei-
gen die Tiere ein besonderes Verhalten, wie etwa Bledius-Arten, die bevorzugt dann
fressen, wenn, z.B. nach Regen, die Nahrungsalgen einen besonders niederen Salz-
gehalt haben. NaCl wird von diesen Tieren zwar aufgenommen aber auch schnell
wieder abgegeben, sodafs die Konzentration der Haemolymphe konstant bleibt. Die
Tiere haben also eine effektive Osmoregulation (BRO LARSEN, 1952). Andere
Landbewohner decken ihren Wasserbedarf aus der Nahrung, die keine hohe Salz-
konzentration hat, seien es Pflanzen oder andere Tiere. Es handelt sich fiir diese
Tiere also nicht um ein Problem der Anpassung an Salz, sondern um die Frage der
geeigneten Nahrung bzw. des Wasserhaushaltes, insbesondere des Wassersparens. Hier
bliebe zu untersuchen, ob diese Tiere nicht filschlich als halobiont oder halophil
bezeichnet werden. Es sind wohl eher haloindifferente Arten, denen die Salzstand-
orte andere Vorteile bieten, wie starke Einstrahlung und offenes Gelidnde
(KNULLE, 1953), oder die aus Konkurrenzgriinden in Salzstandorte abgedringt
wurden. Es konnte aber gezeigt werden, da manche dieser Arten (Bledius spp.,
BRO LARSEN, 1952; Cicindela sp. NEMENZ, 1970) in Gradientenversuchen aktiv
hohe Salzkonzentrationen des Bodens aufsuchen, sich also freiwillig fiir Salzstand-
orte entscheiden.

Es zeigt sich also, dal die Wasserbewohner iiber mehrere, oft sehr spezialisierte
physiologische Anpassungsmechanismen an ihren Lebensraum verfiigen, die nicht
nur von den Erfordernissen des Tieres, sondern auch von den Gegenheiten des
Wohngewissers gesteuert werden. Nur wo diese beiden zusammentreffen, kann eine
Art ein bestimmtes Gewisser besiedeln. Landbewohner dagegen zeigen kaum
Anpassungen an den Salzgehalt oder die Ionenzusammensetzung, bei ihnen scheint
der Aspekt des Wassersparens fiir die Besiedlung von Salzstandorten wichtiger zu
sein. Eine Klirung ist nur von weiteren Untersuchungen zu erwarten.
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