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I. — EINLEITUNG 

Zahlreiche physiologische Untersuchungen haben uns eine Fùlle 
von Material ûber den Wasser- und Salzhaushalt aquatischer Orga-
nismen geliefert. Zusammenfassungen und Referate versuchen in 
kurzen Abstânden einen kritischen Oberblick iïber das Material 
zu geben z.B. RAMSAY, 1954; BEAMENT, 1954; BEADLE, 1957; REMANE 
& SCHLIEPER, 1958; SHAW & STOBBART, 1963; KINNE, 1964b; POTTS 
& PARRY, 1964 u. a. Die Vielfalt der gewonnen Erkenntnisse zeigt, 
dass offensichtlich verschiedene Mechanismen existieren, um die 
relative Konstanz des Innenmilieus (Kôrperflûssigkeit oder Zellin-
neres) zu garantieren, ohne die ein Leben unmôglich ist. Mehr und 
mehr verschiebt sich das Schwergewicht auf zellphysiologische Un-
tersuchungen (RAMSAY, 1954) und auf die Erforschung von Detail-
fragen, wie Diffusion und aktiver Transport der wichtigsten Ionen, 
bzw. des Wassers, Energetik der Transportmechanismen und 
Âhnliches. Dabei konnte festgestellt werden, dass einzelnen Ionen 
eine bestimmte und bei fast allen Tieren gleiche Bedeutung zu-
kommt, z. B. vermindert Kalzium im allgemeinen die Permeabilitàt 
der Membranen. 

Andererseits ist bekannt, dass aquatische Organismen ganz 
bestimmte Ansprùche an den Chemismus ihrer Wohngewâsser 
stellen. Nicht nur die Konzentration, sondern auch die ionale 
Zusammensetzung spielen dabei eine wichtige Rolle. Beide Faktoren 
beeinflussen das Innenmilieu in ganz bestimmter Weise und sind 
auch von einander abhàngig. Das Innenmilieu eines Tieres ent-
spricht nie dem Aussenmilieu. In gewissem AusmaBe sind aile 
untersuchten Organismen in der Lage die ionale Zusammensetzung 
ihrer Kôrperflùssigkeiten zu regeln. Ausserdem enthalten aile tie-
rischen Kôrperflùssigkeiten neben den anorganischen Bestandteilen 
organische Substanzen. Selbst unter der Annahme, dass tierische 
Membranen idéal semipermeabel wâren, kàme es auf Grund der 
Konzentrationsunterschiede, bzw. des Donnangleichgewichtes zu 
Diffusion von Wasser oder einzelner Ionen. Nun verhalten sich aber 
aile tierische Membranen mehr oder weniger stark abweichend. Allen 
ist eine gewisse Permeabilitàt auch fur Salze eigen, die von den 
verschiedensten Faktoren abhàngig sein kann (DAWSON & DANIELLI, 
1943; NETTER, 1951; HÔBER et al., 1948; HAAS, 1955; GIESE, 1957 
u. a.). Entspricht der osmotische Druck des Aussenmilieus dem des 
Innenmilieus, d. h. sind die Gesamtkonzentrationen innen und aus-
sen gleich, so findet keine Diffusion von Wasser statt. Es hàngt in 
diesem Fall von der Zusammensetzung der die Membranumspùlenden 
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Flùssigkeiten ab, welche Stoffe fur eine Diffusion in Frage kommen 
— theoretisch aile, deren Innen- und Aussenkonzentration nicht 
gleich ist — und von der Membran, welche Stoffe tatsàchlich diffun-
dieren kônnen. Der tierische Organismus, der bestrebt ist, sein 
Innenmilieu so konstant wie môglich zu erhalten, muB sich in 
diesem Fall nur von dem Eindringen, bzw. dem Verlust bestimmter 
Substanzen schutzen. Dies sind in erster Linie Salze, da die Mem-
branen fur hochmolekulare Substanzen weitgehend impermeabel 
sind. 

Anders dagegen liegen die Verhâltnisse, wenn Innen- und 
Aussenmilieu nicht nur verschieden zusammengesetzt, sondern auch 
verschieden konzentriert sind. Zu der oben erwàhnten Diffusion 
tritt fur das Tier das Problem, eine ûbermâBige Verdunnung oder 
Eindickung des Innenmilieus zu verhindern, also dauernd eindrin-
gendes Wasser abzuscheiden, oder verlorengegangenes Wasser 
nachzuschaffen. Es muss daher eine Régulation vorhanden sein. 
Im Sùsswasser, insbesondere in hartem Wasser wird dièse Régu-
lation unterstùtzt durch den relativ hohen Kalziumgehalt des 
Wassers, da das Kalziumion die Permeabilitàt der Membranen 
verringert (s. o.; MACAN, 1961). Dièse Eigenschaft ist nicht auf das 
Kalziumion beschrânkt, doch ist es das weitaus wichtigste Ion mit 
dieser Eigenschaft und daher auch am hâufigsten untersucht (z.B. 
HÔBER, 1917; Zusammenstellung SCHOFFENIELS & BACQ, 1963). Es 
stellte sich aber bald heraus, dass dièse permeabilitâtsveràndernde 
Wirkung des Kalziumions unter anderen auch von den Begleitionen 
beeinflusst wird. Dièse prinzipiell schon von RINGER (1882-1886), 
beobachtete Erscheinung ,die seither Allgemeingut der Zellphysio-
logie geworden ist, hat auch fur den in seinem natùrlichem Milieu 
lebenden Organismus grosse Bedeutung. Viele Arbeiten befassen sich 
damit, die optimalen Mischungsverhàltnisse verschiedener Salze fur 
zahlreiche Tierarten festzustellen. Dabei wurden fast ausschliesslich 
marine oder Sûsswasserorganismen verwendet und meist die Ober-
lebensdauer als Kriterium gewàhlt (z.B. BERGER, 1929; HELFF, 1931; 
RUBINSTEIN et al., 1936; SHAW, 1960a, b, c). In manchen Fâllen kann 
Kalzium durch andere Ionen ersetzt werden, doch sind die wirksa-
men Konzentrationen des Ersatzions meist hôher und im Wech-
selspiel mit den anderen Ionen zeigen sich ganz andere Verhâltnisse 
(HÔBER, 1917; SCHOFFENIELS & BACQ, 1963). Untersucht man Tiere, 
die unter extremen osmotischen Bedingungen leben, so kônnen die 
Einflùsse der ionalen Zusammensetzung des Milieus entscheidend 
sein. Dies gilt besonders fur die Bewohner von Binnenlandsalz-
gewâssern, die oft stark konzentriert und an einzelnen Ionen ange-
reichert sind. Physiologische Untersuchungen an solchen Tieren sind 
nicht sehr hâufig, einzig Artemia salina ist bisher in ausgedehntem 
MaBe Objekt solcher Untersuchungen geworden (in jûngster Zeit : 
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CROGHAN, 1958a, b, zitiert frûhere Literatur). An anderen Tieren 
hyperhaliner Gewâsser wurden bisher nur Krabben (GROSS, 1961; 
BARNES, 1967) und zwei Dipteren (BEADLE, 1939; RAMSAY, 1950; 
NEMENZ, 1960a, 1960&, 1960c) untersucht. 

Die osmotische Belastung in hyperhalinen Gewâssern kann 
ausserordentlich gross sein. Die Konzentrationsunterschiede 
zwischen Innen und aussen kônnen einem osmotischen Druck bis 
zu 250 atm entsprechen (NEMENZ, 1960a) ! Dabei ist es unmôglich, 
dièse Belastung durch Anpassung der Blutkonzentration an die 
Aussenkonzentration zu verringern, da die Konzentration der 
Haemolymphe einen bestimmten, nicht sehr hohen Wert nicht 
ûbersteigen darf, wenn keine irréversible Schàdigung auftreten soll. 
Dazu kommt in praktisch allen Fâllen ein starkes Schwanken der 
Konzentration das von den Tieren ertragen werden rauss. Dièse 
Konzentrationsschwankungen sind oft von Verânderungen des 
Chemismus und starken Temperaturschwankungen begleitet (KINNE, 

1956, 1964a). Im Great Sait Lake (Utah), àndert sich z. B. im Jahres-
lauf infolge Verdunstung und Niederschlâgen die Konzentration : 
Im Laufe des Sommers fâllt infolge Verdunstung NaCl aus, das 
durch die Herbst- und Winterregen wieder gelôst wird. Durch die 
winterliche Kâlte wird der Lôslichkeitskoeffizient fur MgS04 unter-
schritten, so dass im Winter grosse Mengen dièses Salzes ausfallen, 
die sich bei Erwârmung wieder lôsen. Der relative Gehalt dieser vier 
Ionen und die Gesamtkonzentration sind daher einem dauernden 
Wandel unterworfen. 

Dièse extremen Verhâltnisse in hyperhalinen Gewâssern liessen 
Untersuchungen an einem Vertreter einer anderen Insekten-
ordnung als Dipteren intéressant erscheinen, da immerhin die 
Môglichkeit bestand qualitative oder quantitative Unterschiede in 
der Art der Osmoregulation festzustellen. Es wurden die Larven von 
Berosus spinosus (Steph.) untersucht, einem Hydrophiliden, der 
nach der Literatur (WESENBERG-LUND, 1943; CHIESA, 1959) in 
« brackigen bis hypersalinen Gewâssern » lebt. Die untersuchten 
Tiere stammten aus dem Etang du Doul, Aude (Frankreich), die 
Untersuchungen wurden durchgefuhrt im Laboratoire Arago, 
Banyuls-sur-Mer, Pyr.-Orient. 

* Ich môchte an dieser Stelle allen danken, die meine Arbeit unterstûtzt 
haben. In erster Linie Herrn Professor Dr. W. KUHNELT, Wien, der mir Urlaub 
gewâhrte, vielfâltige Unterstiitzungen zukommen liess und meine Arbeit mit 
Interesse verfolgte, den Leitern des Laboratoire Arago Herrn Prof. P. DRACH 
und Prof. G. PETIT, Banyuls, die die Einrichtungen des Laboratoire zur Ver-
fiigung stellten sowie den stets hilfsbereiten Damen und Herrn des Labotoire 
Arago. Herrn Prof. PETIT danke ich ausserdem fur manche Anregung und 
Diskussion. Finanzielle Unterstiitzungen erhielt ich vom Oesterreichischen 
Bundesministerium fur Unterricht in Zusammenarbeit mit dem ôsterr. Kultur-
institut in Paris, dem Dr.-Theodor-Kôrner-Stiftungsfond und dem Centre 
National de la Recherche Scientifique, Paris. Bei der Analyse der Wasserproben 
waren mir die Herrn Prof. KINZEL, DOZ. Dr. H. LÔFFLER und Frl. F. PELZER 
behilflich. 
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II. — MATERIAL UND METHODE 

Der osmotische Druck der Haemolymphe der Larven wurde kryos-
kopisch nach der Méthode von GROSS (1954) bestimmt. Im Vergleich zu 
fruheren Untersuchungen (NEMENZ, 1960a) wurde die Méthode leicht 
veràndert. 

Die erwachsenen Larven von Berosus spinosus wurden in Wasser 
aus dem natùrlichen Milieu ins Labor gebracht und dort bis zur 
Verwendung in Etang-Wasser mit Algen (Enteromorpha sp.) in Glas-
schalen bei Zimmertemperatur (+ 22-30 °C) gehalten. Zur Untersuchung 
wurden sie mit Zellstoff abgetrocknet, mit destilliertem Wasser gespult, 
nochmals mit Zellstpff getrocknet und in die vorbereiteten Lôsungen 
gelegt. Die Schalen mit den Versuchslôsungen (etwa 100 ml) wurden mit 
jeweils 8 Larven beschickt und blieden der Zimmertemperatur ausgesetzt, 
nur in einzelnen Fallen wurde das Verhalten bei tieferer Temperatur in 
einem belichteten Eiskasten untersucht, dessen Temperatur von -1- 4° -
+ 7 "C schwankte. Im Durchschnitt herrschte + 5 °C. Nach Beendig'ung 
des Versuches wurden die Larven herausgenommen und wie oben ange-
geben getrocknet, gewaschen und wieder getrocknet. Durch Einstecken 
einer ca. 8 cm langen Kapillare in das Dorsalgefâss wurde die Haemo-
lymphe entnommen, durch Schiitteln soweit in die Kapillare geschlagen, 
dass etwa 2 cm am Ende frei waren und hierauf beide Enden mit 
Plastellin verschlossen. Kapillaren mit triibem Inhalt wurden verworfen, 
ebenso undicht verschlossene. Bei Fùllung der Kapillaren wurde darauf 
geachtet, dass die Lange und der Durchmesser der Kapillaren gleich war 
und sie gleich viel Flùssigkeit enthielten. Als Vergleichslôsungen wurden 
NaCl-Lôsungen genau bekannter Konzentration verwendet, die auf die 
gleiche Weise in Kapillaren gefùllt wurden. 

Zur Untersuchung der Wirkung einzelner Ionen wurden dièse 
entweder allein geboten, oder sie wurden einer 20 %igen NaCl-Lôsung 
zugesetzt. Die Tiere waren also einem starken osmotischen Gefâlle aus-
gesetzt, das durch die meist relativ geringen Mengen der anderen Ionen 
nicht sehr stark in der Konzentration veràndert wurde. Bei langer 
dauernden Experimenten wurden die Lôsungen mindestens einmal 
wôchentlich erneuert. Die Ergebnisse werden in den Kurven als 

a 
Mittelwerte ± dargestellt. Zur Untersuchung der Transpiration 

/N 
wurden die Tiere bei Zimmertemperatur in einem Exikator ver-
schiedenen Luftfeuchtigkeiten ausgesetzt, die mittels ûhersâttigter Salz-
lôsungen konstant gehalten wurden. Die Transpiration wurde gravi-
metrisch gemessen. 

III. — UBERLEBENSDAUER IN VERSCHIEDENEN MEDIEN 

Die Unempfindlichkeit der Larven gegenûber der Konzentration und 
der Zusammensetzung des Aussenmediums ist sehr groB. Zu Uberlebens-

13 
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experimenten wurden je 10 Larven bei Zimmertemperatur (etwa 22 °C) 
ohne Futter in Schalen mit je 200 ml Lôsung gebracht und in kurzen 
Abstânden kontrolliert. Tote Tiere wurden bei erster Gelegenheit entfernt. 
Als Kontrollversuch diente eine gleiche Schale in der die Tiere mit Futter 
im Etang-Wasser waren. Die verwendeten Lôsungen und die Ergebnisse 
sind in Tab. 1 zusammengestellt. 

Die Larven lebten in allen Lôsungen mindestens 5 Tage, in den 
Lôsungen 1-7 bis zu 56 Tagen. In MgS04 - Lôsungen war deutlich 
eine erhôhte Aktivitât zu beobachten, die Tiere befanden sich fast 
dauernd in Bewegung, ohne dass dadurch die Lebensdauer merklich 
verkûrzt wurde. Bei den NaCl - Lôsungen ist der Einfluss der Kon-
zentration deutlich : in der 6,5 % Lôsung lebten die Larven bis 
zum 27. Tag, in der 10 % Lôsung bis zum 21. Tag, bevor die ersten 
Tiere starben. In der 15 % bezw. 20 % Lôsung dagegen, starben die 
ersten Tiere bereits nach 5 bezw. 9 Tagen und am 25., bezw. 27. Tag 
waren aile tôt. Dièse beiden Lôsungen wirkten fast gleich, im 
Gegensatz zu den Lôsungen 8 und 9, die eine deutliche Zunahme 
ihrer Wirkung mit steigender Konzentration erkennen liessen. 

Eine àhnlich konzentrationsabhàngige Wirkung zeigten auch 
die Na2S04 - Lôsungen : in der 3% Lôsung begann sich ein 
toxischer Effekt nach 9 Tagen zu zeigen, in der 10 % Lôsung nach 
16 Tagen, und in der 20 % Lôsung nach ca 13 Tagen. Das Absterben 
geht in der 3 % Lôsung etwas langsamer vor sich, als in den 
stârkeren Lôsungen. Die stârkste toxische Wirkung hatte die KC1 -
Lôsung, in der die ersten Tiere nach 7 Tagen starben und aile 
10 Larven nach 10 Tagen tôt waren. (vergl. HAAS & STRENZKE, 1957a 
und b). 

Es zeigt sich also, dass die Larven gegen hypotonische Lôsungen 
sehr unempfindlich sind, da sie sogar im destillierten Wasser 11/2 
Monate leben. Die Konzentration der Lôsung allein, also der osmo-
tische Gradient spielt keine so grosse Rolle. Dies zeigt der Versuch 
mit Glykose, die etwa meerwasser-isotonisch gewàhlt wurde und 
dennoch relativ bald zum Tode fùhrte, wàhrend die Tiere im Meer-
wasser weiterlebten. Ausserdem findet man, dass sowohl die Katio-
nen, als auch die Anionen eine Wirkung entfalten. Dies geht aus 
dem Vergleich der Paare : KC1 - NaCl, NaCl - Na2 S04, Na2S04-
MgS04 hervor. Ordnet man die verwendeten Salze nach ihrer 
toxischen Wirkung, so ergibt sich folgende Reihe : KC1 > Na2 S04 > 
NaCl > MgS04. Die Reihung gilt nur fur die einfachen Salzlôsungen, 
denn bei Mischungen wirkt sich, wie noch gezeigt werden wird, der 
Antagonismus der einzelnen Ionen aus. 

Die einzige untersuchte binâre Mischung, NaCl 20 % + 
CaCl2 0.4 % zeigt eine geringe (nicht signifikante) Erhôhung der 
Lebensdauer gegenûber der korrespondierenden einfachen Lôsung. 

Die Widerstandfâhigkeit gegenûber hypotonischen Lôsungen ist 



TAB. 1 

Anzahl der lebenden Larven nach verschiedenen Zeitabstânden in den angegebenden Lôsungen 

^^~Tagc 
Lôsung 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43 44 45 46 47 48 19 50 51 52 53 54 55 

1- Etangwasser 
mit Futter 

10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 / 

2. Etangw. 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 / 

3. Meerwas. 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 / 

4. Leitungsw. 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 II) 10 10 10 10 10 10 10 1(1 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 / 

5. Aqua.dest. 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 II) 10 10 10 10 10 10 10 10 10 9 9 9 9 9 9 9 / 

6. MgS04 3 % 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 / 

7. MgSOj 10 % 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 m 10 10 10 10 10 / 

8. NaCl 6,5 % 10 II) 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 9 9 9 9 9 9 9 9 9 8 8 8 8 7 7 7 7 / 

9. NaCl 15 % 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 1(1 III 10 7 6 6 5 5 / 

10. NaCl 15% 10 9 8 7 6 6 5 4 4 3 3 2 1 1 1 1 1 0 

11. NaCl 20% 10 10 10 10 10 10 10 10 7 5 4 2 1 1 1 1 1 1 1 1 0 

12. Glukose22% 10 10 10 10 10 10 10 xo 10' 10 10 10 10 10 10 10 8 7 7 7 7 7 7 7 6 

13. Na2SO„ 3% 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 9 9 8 8 6 6 / 

14. Na2SO, 10% 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 9 8 6 4 3 3 3 1 
1 / 

15. Na2S04 20% 7 6 5 5 3 3 :i 1 il) 

16. KC16,5% 10 10 10 10 10 10 7 3 2 0 

17. NaC2 20 % 
CaCl2 0,4% 

10 10 10 10 10 10 10 10 9 7 6 6 4 2 
1 

0 

Légende : 
— Keine Beobachtungen an diesem Tag 
/ Versuch abgebrochen 
0 Aile Tiere tôt 
*) Schimmelpilzbildung zum ersten Mal beobachtet, tritt in dieser Lôsung immer wieder auf. 
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bei den meisten Insekten nachgewiesen worden, die in stark kon-
zentriertem Salzwasser leben, selbst dann, wenn die Larven aktiv 
salziges Wasser aufsuchen, wie es PING (1921) bei Ephydra sub-
opaca nachweisen konnte (vergl. z. B. SUTCLIFFE, 1960; SHAW & 

STOBBART, 1963). Ueberlebensversuche an salzwasserbewohnenden 
Insektenlarven in reinen Salzlôsungen scheinen noch nicht durch-
gefiihrt worden zu sein, meist wird mit verschiedenen Verdunnungs-
reihen des natûrlichen Gewàssers gearbeitet. Reine Salzlôsungen 
verwendete CROGHAN (1958a) bei Artemia salina. Obwohl Artemia in 
viel stàrker konzentrierten natûrlichen Gewâssern vorkommt, als 
Berosus, ûberlebt sie den Aufenthalt in reinen Salzlôsungen viel 
schlechter, was auf die betrâchtliche Permeabilitàt des Tieres zu-
rùckzufûhren ist. Ein dauernder Aufenthalt in destilliertem Wasser 
ist fûr Artemia salina unmôglich. NaS04 in etwa gleicher Konzentra-
tion ist fûr Artemia viel weniger giftig als fûr Berosus. KC1 wirkt 
etwa gleich, es ist das giftigste der von CROGHAN und mir unter-
suchten Salze. Das gleiche Ergebnis làsst sich auch an Sûsswasser-
tieren zeigen : HELFF (1931) fand, dass KC1 in allen Konzentra-
tionen seine Versuchstiere (Astacus clarkii) tôtete, wâhrend die 
NaCl-Lôsungen ein viel lângeres Lebn gestatteten, ein Befund, 
der auch von PORA & STOICOVICI (1961a) an Gammarus pulex bes-
tâtigt wurde. 

IV. — RESISTENZ GEGENUBER AUSTROCKNUNG 

Die Larven von Berosus spinosus entwickeln sich im Wasser, 
die verpuppungsreifen Altlarven graben sich in die feuchte Ufererde 
ein. Gelegentlich kann man Larven unter den ausgeworfenen Algen 
des Spûlsaumes antreffen und wenn ein Tûmpel austrocknet so 
bleiben sie unter dem Algenschlamm noch lange am Leben. Unter-
suchungen ûber das Transpirationsverhalten scheinen noch vôllig 
zu fehlen. Die durchgefûhrten Transpirationsexperimente zeigen, 
dass die Tiere bei der unter normalen Umstânden stets vorhandenen 
hohen Feuchtigkeit eine gewisse Zeit leben kônnen, andererseits 
geben sie einen Hinsweis fûr die Wasserdurchlàssigkeit der Kôrper-
oberflâche. Der osmotische Gradient, dem ein Tier in stark hyper-
tonischen Lôsungen ausgesetzt ist, lâsst sich entfernt mit einer 
Austrocknung vergleichen, bei der ebenfalls durch die Kôrperober-
flàche Wasser abgegeben wird. Diesem Vorgang wird nun mehr 
oder weniger Widerstand entgegengesetzt, entweder aktiv durch 
einen Regulationsmechanismus, oder passiv durch eine undurch-
lâssige Kutikula. 

Es wurden jeweils 6 Larven Feuchtigkeiten von 100 %, 92 %, 76 %, 
55 %, und 35 % r. F. ausgesetzt. Die Luftfeuchtigkeiten wurden durch 
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ûbersattigte Lôsungen folgender Substanzen erhalten : destilliertes 
Wasser, Na2C03 x 10 H20, KCL Ca (N03)2 X 4H20 und CaCl2 x 6H20. 
Die prozentuelle Abnahme des Kôrpergewichts ist in den Kurven der 
Abb. 1-5 dargestellt. 

Bei 100 % r. F. zeigt sich ùber lângere Zeit keine auf Transpira-
tion zurûckfùhrbare Gewichtsabnahme. Die durchschnittliche stûnd-
liche Gewichtsabnahme in 104 Stunden (bis zum Abbruch des 
Experiments) betrug etwa 0,06 % /h was auf Verbrauch der Reser-
vestoffe der àusserst aktiven Tiere zurûckgefùhrt werden kann. 
Die starken Anfangsschwankungen der Kurve sind durch die Stôr-
ungen wâhrend der Wàgung bedingt. Wird der Zeitraum zwischen 
zwei Wàgungen vergrôssert, so verlâuft die Kurve ebenmâssiger, 
da die Tiere seltener einer starken Austrocknung wâhrend der 
Wâgung ausgesetzt sind (Abb 1). Bei den hohen Luftfeuchtigkeiten, 
92 und 76 % r. F. ist die Gewichtsabnahme fast gleich (0,54 bezw. 
0,50 %/h) und so klein, dass die Larven ùber lângere Zeit leben 
kônnen. So sterben bei 92 % r. F. die meisten Tiere erst nach rund 
100 Stunden, bei 96 % r. F. nach etwa 110 Stunden (Abb. 2, 3). 

I 1 1 1 1 i i i i i i 
12 24 36 48 60 72 84 96 108 120 h 

ABB. 1. — Gewichtsabnahme der Larven von Berosus spinosus in % bei 
100 % r. F. 6 Individuen (1 -6) in den ersten 24 Stunden wurden mehr Beobach-
tungen durchgefûhrt als eingezeichnet sind. 

Bei geringerer r. F. àndert sich das Bild sehr deutlich (Abb. 4, 
5). Die durchschnittliche Gewichtsabnahme steigt bei 55 % r. F. 
auf 2,3 %/h, bei 35 % r. F. sogar auf 7,7 %/h. Die Lebensdauer 
sinkt sehr stark : bei 55 % r. F. sterben die meisten Larven in 
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etwa 20 - 24 Stunden, bei 35 % r. F. tritt der Tod sogar schon 
nach 3-14 Stunden ein. Auch die Aktivitàt ist sehr gering. Zwischen 
55 % und 76 % r. F. liegt also ein kritischer Wert bei dessen 

% 
100 

°— 4 

ABB. 2. — Gewichtsabnahme der Larven von Berosus spinosus in % bei 92 % 
r. F. 6 Individuen. Beobachtung bis zum Tod. 

ABB. 3. —• Gewichtsabnahme der Larven von Berosus spinosus in % bei 
76 % r. F. 6 Individuen. Beobachtung bis zum Tod. 
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Unterschreitung die Transpiration so gross wird, dass die Lebens-
dauer der Tiere rapide abnimmt. Die starke Streuung der Werte 
bei der geringsten Feuchtigkeit (35 % r. F.) ist auffallend und weist 

4 

-i—i—i i i i i i i i i i i i i i i i i 
6 12 S 2i" 

ABB. 4. — Gewichtsabnahme der Larven von Berosus spinosus in % bei 
55 % r. F. 6 Individuen. Beobachtung bis zum Tod. 

\ 
40 - l 

I 1 i i i i I i i i i i i i i i i 

6 12 m h 

ABB. 5. — Gewichtsabnahme der Larven von Berosus spinosus in % bei 
35 % r. F. 6 Individuen. Beobachtung bis zum Tod. 
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darauf hin, dass dièse Trockenheit das Tier von Anfang an schwer 
schâdigte. 

Dièse Expérimente zeigen, dass kein aktives Regulationsver-
môgen fûr die Transpiration vorhanden ist. Die Transpiration ist 
stark und sehr gleichmàssig, ohne gegen Ende des Expérimentes, 
oder nach dem Tode eine Ânderung der Transpirationsgeschwindig-
keit erkennen zu lassen. Die Tiere verhalten sich weitgehend wie 
physikalische Kôrper. Die Wassermenge, die die Tiere verlieren 
kônnen ist sehr gross; die meisten sterben erst nachdem sie etwa 
60 % des Anfanggewichtes verloren haben. Sicherlich kônnen sie 
diesen grossen Wasserverlust nicht ohne weiteres ertragen, dafùr 
spricht, dass sie ab etwa 40 % Gewichtsverlust sehr wenig aktiv 
sind. Sie reagieren zwar noch auf Berûhrungsreize, liegen aber 
sonst unbeweglich. Sie kônnen aber ihre Transpiration nicht ein-
schrânken, obwohl damit offensichtlich eine tôdliche Bedrohung 
auftritt. Landtiere, auch Bewohner feuchter Biotope, sterben schon 
bei geringerem Wasserverlust. 

Die absoluten Werte der Transpiration (mg H20 cm-2 h-1) 
liegen fast genau in der geichen Grôssenordnung wie die Wasser-
verluste durch die Kutikula von Sarcophaga-L.ar\en (RICHARDS, 

CLAUSEN & SMITH, 1953) : sie liegen zwischen 0,94 mg H.,0 cm-2 h-1 

bei 35 % r. F. und 0,02 mg HaO cm-2 h-1 bei 100 % r. F~. Verglichen 
mit einer freien Wasseroberflâche stellt die Kutikula eine deutliche 
Transpirationsbarriere dar. Erstaunlich gut ist die Cbereinstim-
mung der gefundenen Werte fûr log % Abnahme/h gegen r. F. 
mit einer Exponentialfunktion, nur der Wert fûr 92 % r. F. weicht 
stark von dem erwarteten Ergebnis ab. (Abb. 6). Eine Erklârung 
dafûr kann nicht gegben werden, dièse Abweichung ist gleich gross, 
égal ob man nur die ersten Stunden oder die gesamte Lebensdauer 
der Tiere zur Berechnung des Wertes heranzieht. 

Geben die Transpirationsexperimente einen Hinweis auf die Durch-
lâssigkeit der Kutikula fur Wasser aus dem Tier in das Médium, so kann 
durch Vitalfârbungs-Experimente bis zu einem gewissen Grade die 
Diffusion von Substanzen in das Kôrperinnere erschlossen werden. 
Hierzu wurden nur einige wenige Versuche durchgefûhrt. Verwendet 
wurden Methylenblau, Bromcreosolgrûn bei pH ~ 8 und ~ 3 und Karmin-
suspension. In allen Fallen zeigte sich auch nach tagelangem Aufenthalt 
in der Lôsung nur eine oberflâchliche Anfârbung, es drang aber nichts 
von dem Farbstoff ein. Durch die Karminsuspension und die alkalische 
Bromcreosol-Lôsung war nach einigen Stunden der Darm angefarbt, was 
darauf hinweist, dass dièse Lôsungen getrunken wurden. 

Da die Tiere in einem stark hypertonischen Milieu leben sind 
sie der stàndigen Gefahr des Wasserverlustes durch die Kutikula 
ausgesetzt, wâhrend andererseits Salze durch die Kutikula einzu-
dringen drohen. Da die Kutikula, wie schon mehrfach nachgewiesen 
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o,i non i i i i i i i i 
30 40 50 60 70 80 90 100 

% r. F. 
ABB. 6. — Transpiration der Larven von Berosus spinosus in Abhàngigkeit 

von der r. F. Strichlierte Kurve : Absolutwerte mgH20/cm2 Oberflâche/h, 
Durchschnittswerte von je 6 Tieren. Ausgezogene Kurve : prozentuelle Abnahme 
pro h, Durchschnittswerte von je 6 Tieren. 

(z. B. BEAMENT, 1945, 1954; RICHARDS, CLAUSEN & SMITH, 1953 und 
SHAW, 1955a) eine sehr unterschiedliche polare Durchlâssigkeit 
besitzt, die nicht nur von ihrer Struktur oder ihrer Dicke abhàngt, 
sondern mehr noch von den physikalischen Eigenschaften der 
Wachs- oder Lipoidschicht, genûgt es, die Permeabilitàt in den fûr 
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das natùrliche Milieu wichtigen Richtungen zu untersuchen. Die 
Expérimente zeigten, dass die Kutikula der Berosus Larven in den 
beiden fûr das Leben der Larven wichtigen Richtungen wenig per-
meabel ist : von aussen nach innen fûr Farbstoffe und, wichtiger, 
von innen nach aussen fûr Wasser. Die gefundenen Werte dùrfen 
aber der Permeabilitàt im natûrlichen Milieu nicht direkt propor-
tional gesetzt werden, da die Durchlâssigkeit der Kutikula sich 
ândert, je nachdem ob die âussere Oberflàche feucht oder trocken 
ist (RICHARDS, CLAUSEN & SMITH, 1953). Bei den Sarcophaoa-Larven 
zeigte sich, dass die Kutikula in trockener Luft weniger durch-
làssig ist, als in destilliertem Wasser. 

Unter natûrlichen Bedingungen leben die Tiere auch in aus-
trocknenden Tûmpeln in praktisch feuchtigkeitsgesâttigter Atmo-
sphère und haben Zugang zur Nahrung. Sie kônnen unter diesen 
Umstànden ihre Entwicklung wahrscheinlich stets bis zur Verpup-
pung durchfûhren, zumal die Temperatur unter diesen Algenwatten 
sehr hoch ansteigt und die Entwicklung dadurch beschleunigt wird. 
Das Austrocknen der Tûmpel erfolgt ja meist im Spâtsommer, wenn 
der Grossteil der Entwicklung bereits abgeschlossen ist. 

Eine Régulation der Transpiration ist bei den Berosus-Larven 
nicht vorhanden und wàre auch biologisch bedeutungslos. Wesent-
lich wichtiger ist die Undurchlâssigkeit gegenûber Wasser und 
gelôsten Salzen. Die weiter unten dargelegten Versuche werden 
Faktoren aufzeigen, die die Permeabilitàt unter diesen Umstànden 
beleuchten. 

V. — OSMOREGULATION 

Die Haemolymphe frisch gefangener oder lângere Zeit im Labor in 
Etang-Wasser gehaltener Larven hatte einen osmotischen Wert von 

o 
12,8 atm (20 Bestimmungen, I = ± 0.09; entspricht 3,7 mmol NaCl), 

und ist daher einer 1,914 % NaCl-Lôsung isotonisch. Dieser Wert wird 
bei den folgenden Betrachtungen als Normalwert zugrunde gelegt, auf den 
aile beobachteten Ânderungen bezogen werden. Der Normalwert liegt im 
Bereich dessen, was bisher von Kafern bereits bekannt war (BUCK, 1953), 
wenn auch an der oberen Grenze der in der Literatur angegebenen Werte. 

Im Zuge der Expérimente wurden die Tiere sowohl schwâcher als 
auch stârker konzentrierten Lôsungen ausgesetzt, sie mussten also ihren 
Innendruck hyper- oder hypotonisch regulieren. Unter normalen Bedin-
gungen kommt fûr die Tiere nur eine Hyporegulation in Frage, da das 
Aussenmilieu stets wesentlich konzentrierter ist (etwa 5-7 % NaCl). Die 
Frage, in wie weit es sich bei einem hypotonischen Aussenmilieu noch 
um ein biologisch bedeutsames Médium handelt, soll weiter unten 
behandelt werden, hier interessiert nur die Regulationsfàhigkeit. 
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A) OSMOREGULATIONEN IN HYPOTONISCHEN LÔSUNGEN 

Verbringt man die Tiere in destilliertes Wasser so sinkt der 
osmotische Wert der Haemolymphe mit der Zeit ab (Abb. 7). Bei 
einem Wert von etwa 8-9 atm stellt sich ein neuer Gleichgeswichts-
zustand ein der iiber lângere Zeit gehalten werden kann. Dieser 
neue Gleichgewichtszustand ermôglicht es den Tieren fast 2 Monate 
aktiv im destillierten Wasser am Leben zu bleiben, wie die Cber-
lebensversuche (p. 184) gezeigt haben. Die Abnahme der Konzentra-
tion erfolgt nicht ganz gleichmâssig, in den ersten Stunden ist sie 
stàrker als etwas spàter. Im fliessenden, destillierten Wasser, in 
dem eine Anreicherung der aus den Tieren ausgewaschenen Sub-
stanzen verhindert wird, stellt sich dieser neue Gleichgewichts-
zustand etwas fruher ein (Abb. 7), die Endkonzentration ist etwa 
gleich. Bei dieser Kurve zeigt sich zu Beginn eine stârkere Unregel-
mâssigkeit des Kurvenverlaufes als bei der ersten, jedoch ist die 
Abnahme auch hier in den ersten 10 Stunden stârker als spâter. 
Die anfânglichen Unregelmàssigkeiten im Kurvenverlauf lassen 
darauf schliessen, dass der neue Wert nicht nur durch Eindringen 
des Wassers oder Salzverlust erreicht wird. Bei dem neuen Wert 
von etwas ûber 8 atm wird ein neues Gleichgewichtsverhâltnis 
erreicht. Der Wert von 8,2 atm, der im fliessenden destillierten 
Wasser erreicht wurde, stellt den untersten beobachteten Wert dar 
und liegt gut im Bereich der bisher bei anderen Insekten, besonders 
Kàfern, beobachteten Werte (BUCK, 1953). Es ist nicht môglich die 
Innenkonzentration der Tiere weiter abzusenken. 

atm 

16 -

15 -

ABB. 7. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus 
spinosus in hypotonischen Lôsungen. Ausgezogene Kurve : destilliertes Wasser. 
Strichlierte Kurve : fliessendes destilliertes Wasser. 23 °C. 
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Im nicht gewechselten destillierten Wasser stellt sich durch 
die geringen sich im Aussenmedium ansammelnden Salzmengen 
ein etwas hôheres Gleichgewicht ein, als im fliessenden destillierten 
Wasser. Dièse schrittweise Verschiebung des Gleichgewichts fand 
schon SHAW (1959) bei Astacus pallipes. Dieser gibt in deionisiertem 
Wasser Na+ an das Wasser ab, bis ein Gleichgewichtszustand 
erreicht wird. Dièse Na-Abgabe làsst sich schrittweise wiederholen 
bis ein Zustand erreicht wird, wo trotz weiterer Auslaugung kein 
Na mehr abgegeben wird, sondern ein endgùltiger Gleichgewichts-
zustand erreicht ist, den SHAW " minimum equilibrium concentra-
tion " nennt. Bei Insekten ist es dagegen nicht môglich das gesamte 
Na auszulaugen wie schon frùher bei Aedes aegypti (TREHERNE, 
1954) und Ephydra cinerea (NEMENZ, 1960è) nachgewiesen wurde. 
Der Verlauf der Na-Abnahme bei Aedes aegypti ist der Ânderung 
der Innenkonzentration bei Berosus fast vôllig gleich. Da nun aber 
die Innenkonzentrationsabnahme nicht nur von den Ionen, sondern 
auch von den Aminosàuren abhàngt (siehe unten) kann man an-
nehmen, dass beide proportional an der Konzentrationsabnahme 
beteiligt sind. 

B) OSMOREGULATION IN HYPERTONISCHEN LÔSUNGEN 

Unter den fur Berosus Larven bluthypertonischen Aussen-
medien lassen sich zwei Gruppen unterscheiden : Lôsungen die 
schwàcher oder gleich konzentriert sind als das normale Milieu 
und stàrker konzentrierte. Bei der ersten Gruppe sinkt der osmo-
tische Wert der Haemolymphe meist unter den Normalwert, bei der 
zweiten Gruppe kann er betràchtlich dariiber ansteigen. 

In der ersten Gruppe findet man Innenkonzentrationen, die 
hôher liegen als im destillierten Wasser, aber niedriger sind als 
der Normalwert. Dabei spielt aber nicht nur die Konzentration 
sondern auch die Zusammensetzung der Lôsung eine Rolle, wobei 
auf die Wirkungen der Einzelionen weiter unten eingegangen wird. 
Genauer untersucht wurde das Verhalten in Meerwasser und Glu-
kose, in den folgenden Lôsungen wurden nur die Endwerte nach 
48 Stunden bestimmt : Etang-Wasser, auf Konzentration des Meer-
wassers verdûnnt; Meerwasser mit doppeltem CaCl2 Gehalt; NaCl-
Lôsung 3 % und 5 % ; doppelt konzentriertes Meerwasser; doppelt 
konzentriertes Meerwasser mit doppeltem CaCl2 Gehalt; Etang-
Wasser mit doppeltem MgCl2 Gehalt. Die letzten 4 Lôsungen ent-
sprechen in ihrer Konzentration weitgehend dem Etang-Wasser, die 
anderen sind etwa halb so konzentriert, nur die 5 % NaCl-Lôsung 
steht beilâufig in der Mitte. 
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TAB. 2 
Mittelwerte der Innenkonzentration von Berosus spinosus - Larven 

in verschiedenen Medien nach 48 h 

Médium Innenkonzentration 

Aqua dest. 8,6 0,2 

Meerwasser 10,3 0,5 

Meerwasser + Cad, 10,3 0,5 

Etangwasser, verdiinnt auf 1/2 9,9 0,5 

Etangwasser 12,8 0,1 

2x Meerwasser 9,5 1,3 

2x Meerwasser + CaCl2 
10,5 0,2 

Etangwasser + MgCl2 
10,1 1,2 

Na Cl 3 % 8,9 0,1 

NaCl 5 % 9,8 0,1 

Glukose 22 % 10,1 0,2 

Wie Tab. 2 zeigt, liegt die Innenkonzentration in allen diesen 
Lôsungen unter dem Normalwert. Die Streuung ist in den meisten 
Fâllen klein, nur durch grôssere Mengen von Mg wird sie 
vergrôssert. Auffallend ist, dass trotz der Verschiedenheit der 
Lôsungen aile Innenkonzentrationen zwischen 9,5 und 10,5 atm 
liegen. Nur die Werte in der 3 % NaCl-Lôsung (und im destillierten 
Wasser) liegen darunter, die im Etang-Wasser darùber. 

Die Konzentrationsabnahme erfolgt einigermassen gleichmâssig, 
wie man aus Abb. 8 ersehen kann. Im Meerwasser sinkt der Innen-
druck schnell auf 12 atm und nàhert sich dann 10 atm. Einzel-
beobachtungen nach 5 Tagen zeigen, dass ein weiteres Absinken 
nicht mehr stattfindet, der Gleichgewichtszustand wird also bei etwa 
10,0-10,5 atm erreicht. 

Dass es sich dabei tatsàchlich um eine Wirkung der Konzen-
tration im Sinne einer osmotisch wirksamen Konzentration handelt 
und nicht um Ionenwirkungen, zeigt sich, wenn man statt der Elek-
trolytlôsung eine 22 % Glukoselôsung als Aussenmedium verwendet 
(Abb. 8). Der sich einstellende Gleichgewichtszustand liegt auf 
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gleicher Hôhe wie im isotonischen Meerwasser. Der niedrigere Wert 
wird etwas frùher erreicht als in der Elektrolytlôsung, im Verlauf 
erlnnert die Kurve an diejenige im destillierten Wasser (Abb. 7) : 
auf ein anfângliches Schwanken der Werte stellt sich der neue 
Gleichgewichtszustand nach etwa einem halben Tag ein und wird 
dann ziemlich stabil gehalten. Dièse Xhnlichkeit der beiden Kurven 
ist nicht zufâllig. Die Glukoselôsung enthâlt ebenso keine Ionen 
wie das destillierte Wasser, dem daher der Kurvenverlauf gleicht; 
der neue Gleichgewichtszustand liegt aber etwas hôher, was vielleicht 
auf die osmotische Wirksamkeit der Glukose zuruckzufiihren ist. 

Steigert man die Konzentration einer als Aussenmedium vor-
liegenden NaCl-Lôsung, so steigt auch die Innenkonzentration (Tab. 
2, Abb. 9). Dieser Anstieg erfolgt aber nicht so gleichmàssig, wie 
zu erwarten wâre. Die schwâchste Na-Cl-Lôsung fûhrt zu einer 
Innenkonzentration, die nur wenig ûber der im destillierten Wasser 
liegt (8,9 atm, im destillierten Wasser 8,6 atm, Unterschied nicht 
signifikant). In der 5 % NaCl-Lôsung findet man 9,7 atm und 
erreicht in der 7,5 % NaCl-Lôsung ein neues Gleichgewichtsniveau, 
das etwa bei 11 atm liegt (7,5 % : 10,9 atm, 10 % : 10,7 atm und 
12,5 % : 10,8 atm, Unterschiede nicht signifikant). Steigert man die 
Aussenkonzentration weiter so erreicht die Innenkonzentration bei 
15 % NaCl ein neues Niveau ûber 12 atm (12,3), fast den Normal-
wert. Eine noch weitere Steigerung fùhrt zu keiner wesentlichen 
Ânderung : bei 20 bezw. 25 % findet man eine Innenkonzentration 
von 13,2 bzw. 12,9 atm. Man kann also mit Berechtigung annehmen, 
dass damit ein neues Gleichgewichtsniveau gefunden wurde, das bei 
den hôchsten môglichen Konzentrationen erhalten werden kann. 
Sehr auffallend ist, dass der Normalwert erst bei einer so hohen 
NaCl Konzentration (15 %) erreicht wird, die Konzentration im 
Etang ist ja viel geringer. 

Die Tiere zeigen also eine deutliche hypotonische Régulation, 
ausser im destillierten Wasser, in dem sie hypertonisch regulieren. 
Die Blutkonzentration wird einigermaBen konstant gehalten. Xhn-
liches ist auch von anderen Bewohnern hyperhaliner Gewâsser 
bekannt, wie der Larve von Aedes détritus (BEADLE, 1939), Ephydra 
riparia (SUTCLIFFE, 1960), Ephydra einerea (NEMENZ, 1960a, b) und 
Limnephilus affinis (SUTCLIFFE, 1961). Unter den extremsten Aus-
senkonzentrationen bricht das Regulationsvermôgen nach einiger 
Zeit zusammen (Tab. 1), wie es auch bei den anderen Arten, ausser 
Ephydra cinerea, beobachtet wurde. Bei den bisher untersuchten 
Sùsswasserarten wird etwa bis zum isosmotischen Punkt hyper-
tonisch reguliert, darûber steigt der Innendruck mit dem Aussen-
druck (z. B. SUTCLIFFE, 1960). Die Salzwasserarten zeigen teils eine 
geringe Unabhângigkeit von der Aussenkonzentration, wie Limne-
philus affinis, oder eine grôssere wie Aedes détritus oder sind ûber 
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ABB. 9. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus spi-
IOSUS in NaCl-Lôsungen steigender Konzentration. 

ABB. 10. — Régulation der osmotischen Werte der Larven von Berosus 
spinosus in 20 %iger NaCl-Lôsung. 

einem gewissen Wert praktisch unabhângig von der Aussenkonzen-
tration wie Ephydra riparia, Berosus spinosus oder Ephydra cinerea. 

Aus den vorhergegangenen Experimenten kônnte der Schluss 
gezogen werden, dass vielleicht doch kein stationàrer Zustand er-
reicht wird, sondern bei làngerer Versuchsdauer eine weitere Stei-
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gerung zu erwarfen wâre. Betrachtet man aber, wie sich der 
osmotische Wert der Haemolymphe langsam ândert (Abb. 10), so 
sieht man deutlich, dass nach etwa 36 Stunden ein Plateau erreicht 
wird. Dieser neue Wert bleibt dann konstant. Da die Tiere bis zu 
einer Woche ohne merkbare Schàdigung in dieser Lôsung ûber-
leben kônnen (vergl. Tab. 1), kann man annehmen, dass ein sta-
tionârer Zustand erreicht wurde. Dieser liegt zwar sicher an der 
Grenze der Regulationsfâhigkeit, kann aber doch lange genug auf-
recht erhalten werden. Dieser sehr labile Gleichgewichtszustand 
erlaubt es, die Wirkung einzelner Ionen zu studieren. Schon bei 
geringer Wirkung eines Ions wird das Gleichgewicht empfindlich 
gestôrt und die auftretenden Ànderungen in den osmotischen Werten 
sind verhâltnismàssig gross. 

Charakteristischer Weise erfolgt das Einspielen auf ein neues 
Gleichgewichtsniveau nicht plôtzlich, sondern braucht mindestens 
24 Stunden (meist 36). In allen beobachteten Fâllen war es nach 
48 Stunden erreicht, weshalb sich dièse Zeit als normale Versuchs-
zeit fur die weiteren Expérimente besonders eignete. Ein weiterer 
Vorteil ist, dass damit die gleichen Bedingungen wie bei frùheren 
Experimenten (NEMENZ, 1960a) herrschten. Die Kurven werden nach 
etwa 36 Stunden konstant, zeigen jedoch bis dahin starke Schwan-
kungen. Am glattesten sind die Kurven bei Meerwasser und der 
Glukoselôsung, auch bei der NaCl-Lôsung 20 % erfolgt der Anstieg 
einigermassen gleichmâssig. Die stàrksten Unregelmâssigkeiten 
finden sich bei den Versuchen im destillierten Wasser. Die Werte 
schwanken wild bevor sich das neue Gleichgewicht einstellt. Mô-
glicherweise hat die Umstellung von hypo- zu hypertonischer Re-
gulierung zur Folge, dass die Regulierung anfânglich teils vôllig 
versagt, teils ûber das Ziel schieBt und erst nach lângerer Zeit 
funktioniert. Im Meerwasser mit seinen ausgewogeneren Ionenver-
hâltnissen und der relativ geringeren Differenz zum Innendruck 
erfolgt Anpassung schneller. In der 20 % NaCl-Lôsung scheint die 
Régulation erst spât einzusetzen, denn in den ersten zwei Stunden 
erfolgt der Anstieg der Kurve vôllig geradlinig, sinkt dann aber 
stârker ab, als dem neuen Niveau entspricht (ein overshoot ?) um 
dann erst langsam wieder anzusteigen. 

Die neuen Gleichgewichtszustânde werden also weder sofort, 
noch geradlinig erreicht. Ausserdem ist die Hôhe des neuen Gleich-
gewichtzustandes von der Aussenkonzentration abhàngig und zwar 
nicht linear, sondern es finden sich verschiedene bevorzugte Ni-
veaus, auf denen der innere osmotische Wert ûber einen betrâcht-
lichen Bereich der Aussenkonzentration konstant gehalten wird. 
Solche Niveaukurven wurden frûher schon bei Ephydra cinerea 
(NEMENZ, 1960a) und bei Artemia salina (PLATTNER, 1955) gefunden. 
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C) ElNWIRKUNG VON IONEN AUF DIE OSMOREGULATION 

Wie im vorhergehenden Àbschnitt gezeigt wurde, reagieren die 
Berosus-Larven auf Ânderung der Konzentration des Aussenmediums in 
ganz charakteristischer Weise durch Anderung des osmotischen Wertes 
der Haemolymphe. Bei einer Verminderung der Aussenkonzentration sinkt 
die Innenkonzentration, wâhrend eine Vergrôsserung der Aussenkonzen-
tration von keiner weiterern Konzentrationssteigerung der Haemolymphe 
beantwortet wird. Dièse scheinbar einfache Reaktion des Organismus auf 
einen osmotischen Umweltreiz wird aber durch eine Reihe von Faktoren 
stark verkompliziert. Es ist durchaus nicht gleichgûltig, welche Lôsungen 
als Aussenmedium vorliegen : Lôsungen mit verschiedener Konzentration 
kônnen einen gleichen Innendruck zur Folge haben, andererseits kann 
durch geringfûgige Ânderung der Aussenlôsung ein recht verschiedener 
Innendruck erzeugt werden. 

Da der Zusatz verschiedener Ionen zu einer Lôsung die Permeabilitât 
von Membranen und die Osmoregulation stark beeinflusst, wurde dièse 
Grenzsituation, in der das Tier gerade noch regulieren kann ausgenutzt 
um die Wirkung verschiedener Ionen auf die Osmoregulation bin zu 
untersuchen. Auch hier muBte erst gepruft werden, ob die unverletzten 
Tiere in einfachen oder chemisch komplizierter zusammengesetzten 
Lôsungen nach 48 Stunden einen Gleichgewichtszustand erreicht haben. 

a) Zeitliche Ânderung der Innenkonzentration bei gleichbleibender 
Aussenkonzentration 

Verwendet man statt der einfachen Lôsungen, wie dies bisher 
geschah, eine 20 % NaCl-Lôsung zu der geringe Mengen anderer 
Salze hinzugefùgt wurden, so erreicht die Innenkonzentration nach 
24 - 48 Stunden wieder ein gewisses Niveau, welches einige Zeit 
gehalten wird. Die Hôhe dièses Niveaus hângt von den zugefûhrten 
Ionen ab, ebenso, wann es erreicht wird (Abb. 11, 12). Da die Salze 
nur in sehr geringen Mengen zugefiigt werden, kann die Konzentra-
tionsânderung keine Rolle spielen, die Unterschiede mùssen also 
auf den Ionenzusatz zurùckzufûhren sein. 

Zu Beginn der Versuchszeit erscheint das Bild sehr ungeordnet, 
die Wirkung der einzelnen Ionen kristallisiert sich erst nach mehr-
stùndiger Versuchsdauer heraus. Dabei zeigt sich, dass der Zusatz 
von KC1 und MgCl2 zu einer hôheren Innenkonzentration fûhrt, 
als der Zusatz von CaCl2 oder CaCl2 gemeinsam mit MgCl2. Der 
Zusatz von MgCl2 fûhrt zu grôberen Anfangsschwankungen, die 
verschiedenen Lôsungen die nur CaCl2 enthalten fûhren zu einem 
recht ausgeglichenen Kurvenverlauf, der sich nur im Endniveau 
unterscheidet. Dieser Unterschied kann auf die einzige Verânder-

14 
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ABB. 11. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus 
spinosus in 20 %iger NaCl-Lôsung und 2-wertigen Ionen. Ausgezogene Kurve : 
20 % NaCl + 2 % CaCl„; strichlierte Kurve : 20 % NaCl + 0,4 % CaCl2; strich-
punktierte Kurve : 20 % NaCl + 0,56 % MgCl2. 

ABB. 12. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus 
spinosus in 20 %iger NaCl-Lôsung und verschiedene andere Ionen. Ausgezogene 
Kurve : 20 % NaCl + 0,3 % KC1; strichlierte Kurve : 20 % NaCl + 0,56 % MgCl2 + 
0,4 % CaCl2. 



— 193 — 

liche dieser Versuchsreihen, die Konzentration der Ca-Ionen zuruck-
gefùhrt werden. 

Aus den hier vorgelegten Versuchsergebnissen ersieht man : 
1) Auch in binâren Lôsungen hat sich nach 48 Stunden ein 

Gleichgewichtszustand eingestellt, welcher ûber einige Zeit 
gehalten wird. 

2) zeigen schon dièse Vorversuche, dass nicht nur verschiedene 
Ionen, sondern auch verschiedene Konzentrationen desselben 
Ions den Innendruck unterschiedlich beeinflussen. 

b) Der Einfluss verschieden konzentrierter Kationen 

Zur Untersuchung wurden der 20 % NaCl-Lôsung das entsprechende 
ion als Chlorid in folgenden Konzentrationen zugesetzt : 10, 20, 40, 80, 
160 und 200 mosmol. Dadurch wurde zwar die Gesamtkonzentration 
erhôht, doch kann dies fur eine in dieser Versuchsserie beobachtete 
Steigerung der Innenkonzentration nicht verantwortlich gemacht werden. 
Die Messung der Innenkonzentration erfolgte nach 48stùndiger Versuchs-
dauer. Untersucht wurden die Alkali- und Erdalkaliionen. 

Nach ihrer Wirkung lassen sich dabei deutlich zwei Gruppen unter-
scheiden : zur ersten Gruppe gehôren die Ionen Li, Rb, Cs, Mg und Ba, 
der zweiten Gruppe gehôren die Ionen Ca, und Sr an, wahrend K eine 
Sonderstellung einnimmt. Eine Untersuchung der Wirkung aller môg-
lichen Ionenkombinationen verbietet sich infolge ihres Umfanges von 
selbst. Damit soll aber nicht gesagt sein, dass nicht andere Ionen einen 
stârkeren Einfluss auf diverse Permeabilitâtsvorgange haben kônnen, als 
die hier untersuchten (vergl. NEMENZ, 1963, 1964). 

Die Wirkung der ersten Gruppe (Li, Rb, Cs, Mg und Ba) zeigt 
sich darin, dass bei geringer Konzentration (10 mosmol) der osmo-
tische Wert des Innenmilieus erhôht wird, bei einer Steigerung auf 
20 mosmol sinkt der Innendruck stark ab, nimmt aber bei einer 
weiteren Steigerung auf 40, bezw. 80 mosmol wieder zu, um bei 
160 mosmol ein weiteres Minimum zu erreichen. Bei einer noch-
maligen Konzentrationssteigerung auf 200 mosmol steigt der Innen-
druck bei allen Ionen, ausser bei Cs, wieder an. Im Einzelnen làsst 
sich folgendes beobachten : Die Kurven fur Li und Mg verlaufen 
fast vôllig parallel, jedoch liegt die Mg-Kurve hôher, d.h., dass die 
absoluten Werte der Innenkonzentration unter Mg-Einwirkung 
hôher liegen als bei Li. Auf etwa dem gleichen Niveau wie Li und 
weitgehend gleichlaufend liegen die Kurven fur Rb und Cs (vergl. 
Abb. 13, 14). Die Cs-Kurve verhâlt sich allerdings in ihrem letzten 
Teil etwas anders : bei 200 mosmol Aussenkonzentration sinkt der 
osmotische Wert auf 10,4 atm, also sehr tief, wahrend in allen 
anderen Fàllen der osmotische Wert steigt. Am stârksten weicht 
die Ba-Kurve von den anderen ab. Das anfângliche Absinken bei 
20 mosmol ist nicht sehr deutlich ausgepràgt, anschlieBend daran 
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steigt die Kurve langsam aber gleichmàBig, bis bei 80 mosmol ein 
Wert 15,0 atm erreicht ist. Daruber hinausgehende Ba-Konzentra-
zionen erwiesen sich als toxisch, sodass der weitere Verlauf der 
Kurve nicht bestimmt werden konnte *. 

10 20 200 mosmol 

ABB. 13. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus 
spinosus in 20 %iger NaCl-Lôsung und steigender Konzentration von LiCl, 
RbCl und BaCl2. Auf der Abszisse sind nur die Konzentrationen der Kationen 
ausser Na eingetragen. Ausgezogene Kurve : 20 % NaCl + LiCl; strichpunktierte 
Kurve : 20% NaCl + RbCl; strichlierte Kurve : 20% NaCl f BaCL. 
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ABB. 14. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus 
spinosus in 20 %iger NaCl-Lôsung und steigender Konzentration von CsCl und 
MgCl2. Vergl. Abb. 13. Ausgezogene Kurve CsCl; strichlierte Kurve : MgCl2. 

* Die Art der toxischen Wirkung des BaCL wurde nicht weiter untersucht. 
Es bleibt daher unentschieden, ob Ba in das fier eindrang, oder ob durch die 
Atmung freiwerdendes C02 Barium als Carbonat an den der Atmung dienenden 
Hautstellen niederchlug und so das Tier zum Ersticken brachte. Die erstere Deu-
tung ist aber wahrscheinlicher, da ja dieser Niederschlag auch bei niedrigen Kon-
zentrationen zu erwarten wâre, aber offensichtlich ausgeblieben ist. 

Die Atemtâtigkeit kann im Verlauf der Versuche die Konzentration 
mehrerer Ionen durch Carbonatbildung beeinflussen. Die angegebenen Konzen-
trationen sind stets die Anfangswerte. 
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Es zeigt sich also, dass die einwertigen Ionen eine geringere 
absolute Innenkonzentration bewirken, als die zweiwertigen in 
dieser Gruppe. 

Die Wirkung der Ionen der zweiten Gruppe (Ca und Sr, Abb. 15) 
ist der ersten etwa entgegengesetzt. Bei 10 mosmol wird der osmo-
tische Wert der Haemolymphe unter den Normalwert gedrùckt, bei 
steigender Konzentration steigt anfânglich auch der Innendruck. 
Hier zeigt sich allerdings schon bald ein Unterschied zwischen den 
beiden Kurven. Der Anstieg bei der Ca-Kurve ist nur gering und 
einmalig (13,7 atm bei 20 mosmol), wahrend der Innendruck unter 
Sr-Einwirkung viel hôher ansteigt und auch erst langsamer wieder 
absinkt (bei 20 mosmol 14,5 atm, bei 40 mosmol 16,1 atm !). Nach 
einem annàhernd ebenen Kurvenverlauf (von 40 mosmol bis 160 
mosmol fur Ca, von 80 mosmol bis 160 mosmol fur Sr) sinken bei 
weiterem Konzentrationsanstieg die Innenwerte wieder ab und zwar 
bei Sr stàrker als bei Ca. Sr bewirkt also extremere Schwankungen 
der Werte, Ca fûhrt nur zu einer geringeren Schwankung um den 
Normalwert. Einwertige Ionen sind in dieser Gruppe nicht vorhan-
den. 

Die Wirkung des K nimmt in mancher Beziehung eine Mittel-
stellung zwischen den beiden Gruppen ein. Bei 10 mosmol wird eine 
ausserordentlich hohe Innenkonzentration erreicht (18,7 atm), die 
mit steigender K-Konzentration langsam bis zu einem Minimum von 
12,2 atm bei 80 mosmol absinkt, um bei weiterer Steigerung 
der K-Konzentration auch wieder anzusteigen, bis nach einem 
Maximum bei 160 mosmol (13,9 atm) die Innenkonzentration wieder 
absinkt (Abb. 15). Die Kurve gleicht also etwa einer stark auseinan-
dergezogenen Mg-Kurve. Man kann das Verhàltnis der K-Kurve dem 
Verhâltnis gleichsetzen, in dem die Sr- zur Ca-Kurve steht : bei prin-
zipiell gleichem Kurvenverlauf sind die Extremwerte grôsser und 
die Kurve in Richtung der x-Achse stârker gestreckt. Es ist aber 
wahrscheinlich nicht ohne Weiteres môglich, die K-Kurve in die 
erste Gruppe einzuordnen, denn der weitere Verlauf der Kurve 
(12,9 atm bei 240 mosmol) scheint anzudeuten, dass die Kurve etwa 
waagrecht verlâuft, wâhrend entweder ein weiteres Absinken oder 
ein scharfer Anstieg zu erwarten wâre. 

c) Der gemeinsame Einfluss zweier Kationen 

Bei der Betrachtung der beiden besprochenen Ionengruppen 
wird der Eindruck erweckt, es handle sich um zwei antagonistisch 
wirkende Substanzgruppen, die sich bei gemeinsamer Einwirkung 
zum Teil oder ganz in ihrer Wirkung aufzuheben vermôgen. Lâsst 
man jedoch 2 Ionen gleichzeitig auf das Tier einwirken, so erhâlt 
man ein vôllig anderes Ergebnis. 
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ABB. 15. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus 
spinosus in 20 %iger CaCl-Lôsung und steigender Konzentration von CaCl2, 
SrCl» und KC1. Vergl. Abb. 13. Ausgezogene Kurve : CaCl2; strichlierte Kurve 
SrCl2; strichpunktierte Kurve : KCJ. 

80 120 mosmol 

ABB. 16. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus 
spinosus in 20 %iger NaCl-Lôsung und steigender Konzentration von 2 Kationen 
in gleichem Verhâltnis. Vergl. Abb. 13. Ausgezogene Kurve : KC1 + MgCl2; 
jeweils doppelte Menge CaCl2. 
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ABB. 17. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus 
spinosus in 20 %iger NaCl-Lôsung und steigender Konzentration von 2 Kationen. 
Vergl. Abb. 13. Ausgezogene Kurve : CaCl2 + MgCl2; strichlierte Kurve : MgCl2 + 
jeweils doppelter Menge CaCl2. 
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18 

ABB. 18. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus 
spinosus in 20 %iger NaCl-Lôsung und steigender Konzentration von NaHC03 
(ausgezogene Kurve) und Na2S04 (strichlierte Kurve). 

Hier wurden nur die wichtigsten Ionen, K, Ca, und Mg unter-
sucht. Liegen die beiden Ionen in gleicher Konzentration vor, so 
ergibt sich ein Kurvenbild das mit keinem der Einzelionen zu ver-
gleichen ist. Fùgt man K und Mg der 20 % NaCl-Lôsung zu, so 
bleibt bei geringer Konzentration (je 10 mosmol) der Innendruck 
etwa auf der Hôhe des Normalwertes (13,0 atm) (Abb. 16), wahrend 
jedes Ion allein den Innendruck viel hôher hatte hinaufschnellen 
lassen. Bei je 20 mosmol steigt der Innendruck etwas an (auf 
13,9 atm), um bei je 40 mosmol auf 12,7 atm abzusinken und bei 
je 80 mosmol wieder stàrker anzusteigen (14,5 atm). Die Kurve ist 
also spiegelbildlich der Mg-Kurve, doch weicht sie weniger vom 
Normalwert ab als dièse. 

Lâsst man hingegen K gemeinsam mit Ca wirken so erhàlt man 
eine Kurve, die der K-Kurve sehr àhnlich ist, aber wesentlich flacher 
verlâuft. Die hôchste Innenkonzentration (bei je 10 mosmol) betrâgt 
nur 14,4 atm, bei steigender Konzentration sinkt der Innendruck 
gleichmâssig bis auf 11,3 atm bei je 80 mosmol. Es hat den Anschein 
als ob das Ca-Ion die dem Kalium charakteristische Wirkung nicht 
abzuàndern, sondern nur abzuschwàchen vermag, wahrend das 
Mg-Ion mit dem Kalium in eine grundsàtzliche Wechselwirkung 
tritt (Abb. 16). 

Da ja schon frùh ein Antagonismus zwischen ein- und zweiwer-
tigen Ionen angenommen worden war (z. B. HÔBER, 1917), ist das 
obige Ergebnis nicht so erstaunlich. Was geschieht nun, wenn man 
die beiden wichtigsten zweiwertigen Ionen (Ca und Mg) in Wech-
selwirkung treten lâsst ? Die resultierende Kurve ist genau spiegel-
bildlich zur K-Mg-Kurve, sie liegt nur in absolut tieferen Bereichen 
(Abb. 17). Bei je 20 mosmol sinken die Innenwerte relativ zu dem 
Werten bei je 10 mosmol, bei je 40 mosmol steigen die Werte wieder 
deutlich an, um bei je 80 mosmol wieder den Anfangswert wie bei 
10 mosmol zu erreichen. Bei noch hôheren Konzentrationen (je 160 



— 198 — 

und je 200 mosmol) steigen die Innenwerte langsam bis etwas ûber 
den Normalwert an. Man kônnte an die gleiche Erscheinung wie bei 
der Wechselwirkung von K und Ca denken : das Ca-Ion vermag 
auch in diesem Falle dem anderen Ion (Mg) nicht seine charakte-
ristischen Eigenschaften zu nehmen, es dàmpft gewissermaBen 
nur die Abweichung und drûckt den Absolutwert ein wenig. 
Intéressant ist, dass eine Verdopplung des Ca-Wertes im Verhàltnis 
zum Mg, d. h. jeweils doppelt so viel Ca wie Mg, kaum einen 
nennenswerten Einfluss zeigt. Die Kurve ist der Vorhergehen-
den fast vôllig parallel, die Abweichungen sind, ausser bei 80 bezw. 
160 mosmol und 160 bezw. 320 mosmol, minimal. 

d) Der Einfluss einzelner Anionen 

Der Einfluss der Anionen fur die Osmoregulation war nur selten 
beachtet worden (HAAS & STRENZKE, 1957; CROGHAN, 1958a; SHAW, 
19606; STOBBART, 1965). Es sollte geprûft werden, ob sich nicht 
wenigstens fur die beiden wichtigsten Anionen Hinweise auf einen 
Einfluss auf die Osmoregulation der Berosus-Larven ergeben wurde. 
Âhnlich wie bei den vorhergegangenen Versuchen wurde zur 20 % 
NaCl-Lôsung das entsprechende Na-Salz hinzugefugt, verwendet 
wurden NaHCOa und Na2S04. 

Wie Abb. 18 zeigt, ist auch bei den Anionen ein Einfluss auf den 
Innendruck zu verzeichnen. Die durch die Anionen verursachten 
Abweichungen vom Normalwert sind absolut geringer als bei man-
chen Kationen, sie sind aber deutlich zu merken. Interessanterweise 
erhôht NaHC03 in hôherer Konzentration (200 mosmol) den Innen-
druck, Sulfat in geringerer Konzentration (10 und 20 mosmol) 
verringert den Innendruck. Ausser dem Anstieg bei hôherer Kon-
zentration des Karbonats und der Verringerung bei den niedrigeren 
Sulfatkonzentrationenen laufen die Kurven etwa im Bereich des 
Normalwertes parallel zur x-Achse, d. h. die Innenkonzentration 
bleibt gleich. Ein Einfluss der Anionen auf die Régulation der 
Innenkonzentration ist also nachzuweisen, er ist jedoch, im Ver-
gleich zu dem der Kationen, gering. 

D) DISKUSSION 

Bei den bisher besprochenen Versuchen wurden die Tiere einem 
sehr starken osmotischen Stress ausgesetzt, auf den sie durch eine 
Ânderung der Innenkonzentration reagierten, wobei ganz bestimmte 
Wirkungen einzelner Ionen auftraten. Ganz allgemein kann ein 
osmotischer Stress am leichtesten durch eine gleichsinnige Ânderung 
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der Blutkonzentration kompensiert werden. Infolge der extrem 
hohen Aussenkonzentration kommt eine Anglechung, in diesem 
Falle nicht in Frage, im gùnstigsten Fall kann eine Verringerung 
der Differenz : Innen-Aussen zu einer Verkleinerung des osmo-
tischen Gradienten fuhren. Das wurde allerdings an die Regulations-
fàhigkeit der Zelle erhôhte Ansprûche stellen. Die beobachteten 
Konzentrationsânderungen der Hâmolyphe entsprechen aber nur 
zum Teil den nach diesen Uberlegungen zu erwartenden Ânderungen, 
da die Wirkung einzelner Ionen die Konzentrationsânderungen 
beeinflusst. Um dièse Wirkungen zu beschreiben wurde gelegentlich 
der Ausdruck Antagonismus verwendet, etwa in dem Sinn, wie er 
von LOEB (1911) eingefûhrt wurde. Auf Grund moderner Erkennt-
nisse ûber die Ionenwirkung bei den Permeabilitâtsphànomenen 
(vergl. Uberblick bei SCHOFFENIELS & BACQ, 1963) kann dieser Aus-
druck hôchstens zur Beschreibung eines Tatbestandes, nicht aber 
zu dessen Erklârung angewendet werden. Zwischen den einzelnen 
Ionen, deren antagonistische Wirkung beobachtet wurde, besteht ja 
kein Antagonismus in dem Sinn, dass das eine Ion das andere 
« bekàmpft », sondern aile uben Wechselwirkungen aufeinander 
und auf das Tier aus. Eine Rivalitàt oder Konkurrenz besteht nur 
dort, wo im Falle eines aktiven Transportes mehr als ein Ion vom 
gleichen « Carrier » transportiert wird. Bei passiven Permeabilitàts-
vorgângen fàllt dièse Konkurrenz weg, ùbrig bleibt nur der Ein-
fluss, den ein Ion auf die Permeabilitàt der betrachteten Membran 
ausûbt. Da die Permeabilitàt einer Membran aber von der Wirkung 
aller auf die Membran einwirkenden Ionen beeinflusst wird, geht 
in das Ergebnis, also die « Netto-Permeabilitât », die Summe aller 
Ionenwirkungen ein. 

Dièse Netto-Permeabilitât wird von den einzelnen Ionen ganz 
verschieden beeinflusst. Hier spielen Faktoren wie die bioelek-
trischen Potentiale oder die Fixierung einzelner Ionen an der 
Membran (wie es z. B. fur Ca nachgewiesen wurde) eine grosse 
Rolle, Faktoren, deren zellphysiologische Untersuchung und Auf-
klârung noch lange nicht abgeschlossen ist. Erschwert wird die 
Deutung am ganzen Tier noch dadurch, dass hier ja nicht die relativ 
einfachen Verhâltnisse wie an einer Zelloberflâche vorliegen, son-
dern dass in der Gesamtoberflâche des Tieres ganz verschiedene und 
auch physiologisch verschieden aktive Zellarten und Kutikulazonen 
mosaikartig zusammengesetzt und der Einwirkung der Ionen aus-
gesetzt sind. Ausserdem sind aktive Regulationsmechanismen des 
Tieres zu erwarten. Das ganze Bild sieht also auf den ersten Blick 
hoffnungslos verworren und komplex aus. 

Um so erstaunlicher ist es, dass dennoch gewisse Ionenwirkun-
gen zum Tragen kommen, die offenbar so stark sind, dass ihre 
Wirkung im gleichen MaBe an der Einzelzell wie am ganzen Tier 

15 
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in Erscheinung tritt. Die starke Wirkung, die die Erdalkaliionen 
ausùben, deutet darauf hin, dass es sich in erster Linie um passive 
Permeabilitâtsvorgânge handelt die beeinflusst werden. Hierzu lassen 
sich in der Literatur eine Anzahl Beispiele finden, die eine gleiche 
Ionenwirkung auf das ganze Tier und auf einzelne Zellen zeigen, 
also eine Parallelitât zwischen Zellphysiologie und der Reaktion des 
ganzen Tieres. Neben ûbereinstimmenden Beobachtungen gibt es 
aber auch genugend widersprechende Befunde, die zeigen, dass allge-
meine Gesetzmâssigkeiten noch nicht herausgearbeitet werden 
konnten. Beim Vergleich unverletzter Tiere aus verschiedenen 
Stàmmen scheint besonders zwischen Vertebraten und Crustaceen 
ein deutlicher Unterschied in der Wirkung einzelner Ionen zu 
bestehen (BERGER, 1929; PORA & STOICOVICI, 1961a). Dièse Beispiele 
sind nicht auf die Erdalkaliionen beschrânkt, sondern erstrecken 
sich auch auf die Alkaliionen. Solange eine zellphysiologische 
Erklârung fur die Wirkung der einzelnen Ionen noch aussteht, 
lassen sich hier nur Konvergenzen aufzeigen, kann aber eine 
Klârung nicht erwartet werden. 

Die optimalen Ionengleichgewichte sind nicht nur fur die 
verschiedenen Arten, sondern oft auch fur die einzelnen Gewebe 
einer Art verscheiden, worauf schon PORA (1958) hingewiesen hat. 
Es bestehen also auf dem Zellniveau Unterschiede die noch nicht 
herausgearbeitet wurden. Dabei handelt es sich um keinen Ionen-
antagonismus, wie PORA annimmt, sondern eher um einen Syner-
gismus, da die GroBe der Wirkung, die die einzelnen Ionen entfalten 
kônnen, von der Anwesenheit anderer Ionen abhângt. Dièse Wirkung 
entfalten die Ionen auch in verhàltnismàssig geringer Menge, also 
wenn ihr Anteil an der Gesamtkonzentration minimal ist. 

Die Wirkung des Ca ist am besten bekannten : Ca verringert die 
Permeabilitàt tierischer und pflanzlicher Zellen fur fast aile Stoffe 
(z.B. HARNISCH, 1951; GIESE, 1957; HEILBRUNN, 1958; SCHOFFENIELS 
& BACQ, 1963; vergl. auch die Zusammenfassungen von CLARK, 1958 
und ROBERTSON, 1941), es sind nur wenige Ausnahmen bekannt. 
Sichtet man die in der Literatur verstreuten Berichte ûber die Ionen-
wirkung des Ca auf ganze Tiere, so findet man, dass die Reaktion 
unverletzter Tiere der der einzelnen Zellen gleicht. Die Permeabilitàt 
verschiedener Tiere ist in Ca-hâltigen Lôsungen oft geringer als in 
reinen Lôsungen : 22Na dringt bei Zusatz von Ca um etwa 30 %, 
86Rb um etwa 10 % langsamer in Larven von Ephydra einerea 
(NEMENZ, 19606), 32P wird bei Erhôung des Ca-Gehaltes um etwa 
30 % langsamer von Idothea baltica und um fast 50 % langsamer 
von Nereis diversicolor aufgenommen, obwohl hier von Anfang an 
mit Meerwasser und nicht mit reinen Lôsungen gearbeitet wurde 
(PORA & STOICOVICI, 19616). Aus hypotonischen Lôsungen wird der 
Influx von 24Na in Astacus pallipes durch Ca im Aussenmedium 
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verringert oder nicht beeinflusst (SHAW, 1960C). Wahrscheinlich ist 
auch der Befund GEILENKIRCHEN'S (1961, 1964) auf der Basis der 
Permeabilitâtsànderungen zu deuten, dass die LD50 fur Limnea 
stagnalis-E\er in CaCl2-Lôsungen bei Konzentrationen liegt, die bei 
Lôsungen anderer Salze schon làngst tôtlich war. Auch die Ober-
lebensdauer mancher Tiere wird in Ca-hâltigen Lôsungen deutlich 
erhôht. Marine Fische (Gobius sp., Cristiceps sp.) leben in Ca-hâlti-
gen NaCl-Lôsungen (Konzentrationsverhâltnis 2 : 98) deutlich langer 
als in reinen NaCl-Lôsungen (BETHE, 1934). Bei Kaulquappen und 
Schleien ist eine Ca-Wirkung ebenfalls nachzuweisen, bei Schleien 
sind sogar reine CaCl-Lôsungen gunstiger als solche, die NaCl 
enthalten (BERGER, 1929) ! Wâhrend HELFF (1931) an Cambarus 
clarkii feststellte, dass die Oberlebensdauer in einer CaCl2-hâltigen 
Lôsung um etwa 30 % hôher war, als in einer reinen NaCl-Lôsung 
konnte BERGER (1929) bei anderen Crustaceen (Daphnia, Mysis, 
Cancer und Carcinus) nur einen geringen Einfluss des Ca feststellen. 
Dabei fàllt schon eine deutliche Konzentrationsabhângigkeit auf, 
die maximale Wirkung liegt fiir Gobius bei etwa 3 % Ca-Zusatz, 
fiir Mysis aber bei etwa 1 %. In den anderen Fâllen sind geringe 
Konzentrationen von Ca am Wirkungsvollsten. 

Doch gibt es auch hier Ausnahmen. So àndert sich die Auf-
nahme von S2P durch Sphaeroma pulchellum kaum durch Erhôhung 
des Ca-Gehaltes des verdiinnten Meerwassers (PORA & STOICOVICI, 
1961&), die Konzentration der Haemolymphe der Larve von Aedes 
détritus ist in einer CaCL-Lôsung etwa gleich gross wie in einer 
isotonischen NaCl-Lôsung (BEADLE, 1939). 

STOBRART (1965) stellte sogar fest, dass geringe Ânderungen des 
Ca-Gehaltes des Aussenmilieus den Influx von Na in Larven von 
Aedes aegypti erhôht : wird der Ca-Gehalt auf 2,5 mMol/1 erhôht, 
so steigt der Na- Influx auf das 2,3 fâche um bei weiterer Steigerung 
auf 5 mMol/1 auf das 1,8 fâche des Influxes bei reiner 0,1 mMol/1 
NaCl-Lôsung abzusinken. Dieser scheinbare Widerspruch ist darauf 
zuriickzufùhren, dass in dieser stark hypotonischen Lôsung aktive 
Transportmechanismen eine grosse Bolle spielen, die in hyper-
tonischen Medien nur unbedeutend sind. 

Viele dieser Untersuchungen wairden nur mit einer Ca-Konzen-
tration durchgefiihrt und sagen daher nichts ûber die Wirkung bei 
Konzentrationsânderungen aus. Die oben (p. 195, Abb. 15) dargeleg-
ten Befunde zeigen, dass geringe Ânderungen des Ca-Gehaltes der 
Lôsung Ânderungen der Innenkonzentration zur Folge haben, die 
in erster Linie wohl als Permeabilitâtsànderungen gedeutet werden 
kônnen, z. T. aber auch durch Beeinflussung aktiver Begulations-
mechanismen entstehen. Die Wirkung des Mg-Ions ist im allge-
meinen âhnlich der des Ca-Ions, bloss etwas schwâcher (HEILBRUNN, 
1958; CLARK, 1958). Das stimmt auch fur die zitierten Arbeiten von 
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BERGER (1929), HELFF (1931) und GEILENKIRCHEN (1961). PORA & 
STOICOVICI (1961 b) finden dagegen je nach der Tierart eine ver-
schiedene Wirkung. Bei Idothea baltica und Nereis diversicolor wird 
die Permeabilitàt durch Mg stârker verringert als durch Ca, wàhrend 
bei Sphaeroma pulcbelhim die Permeabilitàt sogar ûber den Wert 
der Kontrollen anstieg. Bei Anwesenheit von K ist die Mg-Wirkung 
stets deutlich geringer als die des Ca (PORA & STOICOVICI, 1961a; 
PORA et al., 1960). Âhnliches konnte auch bei den Larven von 
Ephydra cinerea beobachtet werden (NEMENZ, 1960£>). BERGER (1929) 
hat verschiedene Konzentrationen von Mg verwendet und daraus 
eine âhnliche Wirkung wie von Ca ableiten kônnen, die allerdings 
noch stârker von der Konzentration abhângig war, als bei Ca. Fur 
Daphnia und Kaulquappen muss die Mg-Konzentration grôsser sein 
als die von Ca um die gleiche Wirkung hervorzubringen. Auf den 
Na- Influx von Aedes- Larven at Mg fast genhau den gleichen Ein-
fluss wie Ca (STOBBART, 1965), bei Astacus dagegen erhôht sich der 
Influx anfangs etwas, um mit steigender Konzentration von Mg sich 
wieder dem Normalwert zu nâhern (SHAW, 1960c). Bei Berosus spino-
sus- Larven wirkt eine Konzentrationsânderung von Mg nicht nur 
viel stârker, sondern auch anderssinnig, als eine Snderung der Ca-
Konzentration. Mg wurde daher weiter oben (p. 195, Abb. 14-15) zu 
einer anderen Gruppe gestellt als Ca, was ja durch einige der hier 
zitierten Literaturstellen gestutzt wird. Mg selbst scheint nicht in 
grôsserer Menge in den Kôrper aufgenommen zu werden. Darauf 
deutet das Verhalten der Berosus- Larven in der MgS04-Lôsung hin 
p. 195). Die Tiere zeigten eine deutlich erhôhte Aktivitât, wâhrend 
ein erhôhter Mg-Gehalt der Haemolymphe lâhmend wirken wiirde 
(BUCK, 1953; CLARK, 1958). SCHLIEPER & KOWALSKI (1956a + b) 
nehmen an, dass beide Ionen die Stabilitât der Zellcolloïde zu 
erhôhen vermôgen, eine Annahme, die durch GEILENKIRCHEN'S (1964) 
Untersuchungen zum Teil unterstutzt wird, der die kolloidalen 
Phosphatide der Zellwand als Hauptangriffpunkte der Ionenwirkung 
annimmt. Bemerkenswert ist, dass trotzdem keine grôssere Cberein-
stimmung der Resultate zu beobachten ist. 

Die Wirkung der anderen zweiwertigen Ionen, Sr und Ba wur-
de bisher noch nicht untersucht. Einzig GEILENKIRCHEN (1961) 
bezog dièse Elemente in seine Untersuchungen ein. Vergleicht man 
seine Mortalitâtskurven (seine Abb. 6, p. 51) so findet man, dass 
Ba, Sr und Mg einer Gruppe angehôren, die einen àhnlichen Kur-
venverlauf haben (bezw. fur Ba erwarten lassen), wâhrend die 
Ca-Kurve einen anderen Verlauf hat. Wir konnten die Gruppen-
einteilung anders legen : Ca und Sr gehôren einer Gruppe an, Ba 
und Mg einer anderen. Auch GEILENKIRCHEN wurde durch die 
Toxizitât des Ba daran gehindert, den Kurvenverlauf bei hôheren 
Konzentrationen zu untersuchen. 



Die Wirkung des Kalium ist fast immer mehr oder weniger 
entgegengesetzt der des Kalzium (z. B. BETHE, 1934; SCHLIEPER & 
KOWALSKI, 1956a -4- b). Da K in hôheren Konzentrationen eine 
gewisse Giftwirkung hat, zeigt sich bei Einwirkung reiner K-Lôsun-
gen gelegentlich eine Schâdigung (z. B. HAAS & STRENZKE, 1957a+5; 
BEADLE, 1939 ; oben p. 184, Tab. 1). Geringe Zusàtze von K haben 
gelegentlich eine sehr schwache aber gleichgerichtete Wirkung 
wie Ca : PORA & STOICOVICI (1961) zeigten, dass die Permeabilitàt 
fiir 32P durch K-Zusatz bei Idothea baltica und Sphaeroma pul-
chelhim abnimmt, sich also gleichsinnig verhàlt wie bei Ca- Zusatz, 
wâhrend bei Nereis diversicolor ein enormer Anstieg zu vermerken 
ist, also entgegengesetzt zum Verhalten bei Ca-Zusatz. Der Na-
Influx bei Astacus wird durch steigenden K-Gehalt des Aussenme-
diums langsam kleiner (SHAW, 1960C, bei Aedes Larven dagegen 
verhâlt er sich bei K-Zusatz genau wie bei Ca-Zusatz : er steigt 
erst an, um bei grôsserer K-Konzentration wieder etwas abzusinken 
(STOBHART, 1965). Hâufig wirkt K weniger stark als Ca, in den 
meisten Fâllen gleichsinnig, doch sind auch gegensinnige Wirkun-
gen bekannt geworden (BERGER, 1929). Dass Na-Zusatz zu K-Lôsun-
gen eine entgiftende Wirkung hat, ist schon mehrfach festgestellt 
worden, zuletzt von CROGHAN (1958). Die Wirkung tritt aber erst 
auf, wenn Na im Uberschuss vorhanden ist. Es liegt dann aber 
genau genommen keine K-Lôsung mit Na-Zusatz vor, sondern eine 
Na-Lôsung mit K-Zusatz. Man kann also nicht gut von einer « ent-
giftenden Wirkung des Na in K-Lôsungen » reden. Zu âhnlichen 
Vergleichen bei den anderen untersuchten Ionen fehlt derzeit noch 
das Material. 

Bei gleichzeitiger Einwirkung mehrer Ionen, insbesondere 
solcher, die entweder im gleichen Sinn oder als « Antagonisten » 
wirken, erwartet man entweder eine Verstârkung oder Abschwâ-
chung der beobachteten Wirkung. Die Untersuchungsergebnisse 
beweisen aber, dass hier viel komplexere Verhâltnisse vorliegen. 
Die gleichzeitige Einwirkung zweier Ionen ist bisher noch selten 
untersucht worden. HELFF (1931) und PORA & STOICOVICI (1961a) 
zogen bei âhnlichen Untersuchungen die Lebensdauer als Kriterium 
heran. BOONE & BAAS-BECKJNG (1931) und JACOBI & BAAS-BECKING 
(1933) beobachteten das Schliipfen von Artemien-Eiern. HELFF fand, 
dass ein Zusatz von zwei der folgenden Salze : KC1, CaCl2 und 
MgCl2 zu einer NaCl-Lôsung die Lebensdauer von Cambarus clarkii 
stârker verlângerte, als der Zusatz ein Salzes, sogar stârker, als wenn 
eine Summation der Wirkung angenommen wird. Die Wirkung 
hângt nicht nur von der Kombination sondern auch von der relativen 
Konzentration der Salze sehr stark ab. Bei zu hohen Ca und 
K-Konzentrationen ûberwiegt wieder die négative Auswirkung auf 
die Lebensdauer. Die Untersuchungen von PORA und Mitarbeitern 
(1960, 1961a) zeigen, dass bei Anwesenheit von K in den NaCl-
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Lôsungen Kalzium eine stârker lebensverlàngernde Wirkung als 
Magnésium, bei Abwesenheit von K dagegen Magnésium stârker 
wirkt. Bei Anwesenheit von Kalium bleibt Magnésium wirkungslos; 
die Wirkung von Ca -f- Mg ist grôsser, als die jedes einzelnen Ions, 
aber nur bei Anwesenheit von Kalium ! 

Die Nauplien von Artemia schlûpfen (BOONE & BAAS-BECKING, 

1931; JACOBI & BAAS-BECKING, 1953) in NaCl-Lôsungen mit Zusatz 
von, K, Ca, oder Mg oder deren Mischung, jedoch wird eine 
bestimmte K-Konzentration nicht ùberschritten, unbeschadet der 
Menge der anderen Ionen in der Lôsung. Dennoch gibt es bestimmte 
Mischungsbereiche, in denen nicht einmal die Embryonalentwick-
lung beendet wird. Auffallenderweise liegen dièse Bereiche nicht, 
wie anzunehmen wâre, um die hôchsten K-Konzentrationen, sondern 
die hohen Mg-Konzentrationen tôten schon den Keim. In Mischung 
mit anderen Ionen werden aber wesentlich hôhere Mg-, als K-Kon-
zentrationen ertragen. 

Die Permeabilitàt fur einzelne Ionen wird ebenfalls in unter-
schiedlichem MaBe von Mg, Ca und deren Mischung beeinflusst 
(NEMENZ, 1960&). Sowohl 22Na als auch 86Rb permeieren in stârkerem 
AusmaBe in Ephydra-Larven, wenn der Aussenlôsung Mg -f- Ca 
zugesetzt sind, als wenn nur eines der Ionen vorliegt. Dabei sind die 
Unterschiede nur quantitativ, égal ob ligierte oder unligierte Larven 
betrachtet werden. Nur die Na-Permeabilitât unligierter Larven 
unterscheidet sich deutlich : bei Anwesenheit von Mg -f- Ca sinkt sie 
auf etwa 1,7 % der Permeabilitàt bei Mg allein, bzw. auf 3,5 % bei 
Ca allein ! Abgesehen davon, dass die spezifische Permeabilitàt der 
einzelnen Ionen auch bei gleichen Aussenbedingungen nicht ganz 
gleich ist, kann man daraus erkennen, dass auch andere Regula-
tionsmechanismen eine grosse Rolle spielen, sonst kônnten ja die 
Ergebnisse zwischen ligierten und unligierten Larven nicht so von 
einander abweichen (iiber die Wirkung der Ligaturen vergl. weiter 
unten). Die Konzentration von Ca -f- Mg bei den Versuchen mit 
Ephydra waren allerdings viel geringer als die hôchsten hier 
verwendeten Konzentrationen. Bei unseren Versuchen mit Berosus 
zeigte die gemeinsame Einwirkung von Mg -f- Ca im Wesentlichen 
nur eine Stabilisierung der Innenkonzentration, wobei auch eine 
Verânderung der Relation Ca : Mg, nâmlich Verdoppelung des Ca, 
kaum eine Ânderung brachte (Abb. 17). Es kann sich also nicht 
nur um eine synergistische oder antagonistische Wirkung der Ionen 
auf das Kolloidsystem der Zellen handeln, sondern dièses Phânomen 
ist nur ein Aspekt, der aber von Mechanismen die hormonell oder 
nervôs gesteuert sind, ùberlagert werden kann. 

Der Einfluss der Anionen unterstùtzt dièse Ansicht. Der Ein-
fluss ist gering, er wirkt sich in erster Linie stabilisierend auf den 
Innendruck aus. Das Sulfation hat nur geringe Tendenzen zu per-
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meiren (SNELL & CHOWDHURY, 1965; SHAW, 1960b) und beeinflusst 
den Influx von Na aus hypertonischen Medien in keiner Weise 
(SHAW, 1960&; STOBBART, 1965), erleichtert aber offenbar die aktive 
Na-Aufnahme aus hypotonischen Medien (HAAS & STRENZKE, 1957). 

Die geringen, dennoch auftretenden Wirkungen deuten eher darauf 
hin, dass es seine Wirkung nicht direkt auf die Kutikula oder die 
direkt mit dem Médium in Verbindung stehenden Zellen ausûbt, 
sondern, dass einer der anderen Steurmechanismen durch die stets 
aufgenommenen Spuren beeinflusst wird. 

In hypotonischen Lôsungen verringern sowohl S0
4
— als auch 

HC0
3
~ den Influx von Na in Aedes aegypti Larven (STOBBART, 1965), 

verglichen mit einer reinen NaCl-Lôsung. Der Zusatz der Ionen 
zu einer stark konzentrierten NaCl-Lôsung, so wie es hier geschah, 
kann aber mit der aktiven Aufnahme aus verdùnnten Lôsungen 
nicht direkt verglichen werden. 

Bekanntlich ist der osmotische Wert der Haemolymphe bei 
Insekten nicht nur von der Summe der anorganischen Bestandteile 
abhàngig, sondern wird ausserdem in starkem MaBe von der Kon-
zentration der Trehalose und den freien Aminosâuren beeinflusst (z. 
B. BEADLE & SHAW, 1950; DUCHATEAU, LECLERCQ & FLORKIN 1958; 

FLORKIN, 1958; SCHOFFENIELS, 1960; SUTCLIFFE, 1963). Die osmotisch 
wirksame Menge der Aminosâuren ist bei den einzelnen Ordnungen 
verschieden; bei den Kâfern scheint meist eine betrâchtliche Menge 
vorhanden zu sein. Werden Tiere an ein anderes osmotisches Milieu 
angepasst, so ândert sich die Chloridkonzentration im gleichen Sinn 
mit der Aussenkonzentration, wâhrend die Menge der Aminosâuren 
sich entgegengesetzt verhâlt (BEADLE & SHAW, 1950; SCHOFFENIELS, 

1960; FLORKIN, 1963). Die dabei beteiligten Aminosâuren sind 
prinzipiell nicht essentielle Aminosâuren wie Glykokoll, Prolin, Glu-
tamin- und Asparaginsâure (SCHOFFENIELS, 1960; FLORKIN, 1963). 

Die Unterschiede in der Aminosàuren-Zusammensetzung zeigen, 
dass verschiedene Aminosâuren sich in ihrer osmotischen Wirkung 
gegenseitig vertreten kônnen. Untersuchungen ùber die Ursachen, 
warum verschiedene Aminosâuren in diesen Fàllen auftreten, und 
iiber die Mechanismen, durch die sie freigesetzt werden, fehlen 
weitgehend. Einzig SCHOFFENIELS & GILLES (1963) konnten bei 
Krebsen (Astacus fhwiatilis) in vitro feststellen, dass die 1-Gluta-
minsâuredehydrogenase in ihrer Wirkung sehr stark von der Kon-
zentration der Na und K-Ionen in der Lôsung beeinflusst wird. 
Neuerdings (1966) konnte SCHOFFENIELS dièse Beobachtung bestâ-
tigen und feststellen, dass auch andere Kationen wie Li und NH4 
und Anionen wie N03, Cl oder Acetat einen deutlichen Einfluss auf 
die Wirkung des Enzyms haben. Die Ionenwirkungen werden als 
typisch beschrieben und SCHOFFENIELS stellt eine gewisse Reihung 
nach ihrer Wirkung auf. Die Parallelitâten zwischen der Ionen-
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wirkung auf das Enzym und die Osmoregulation sind auffallend, 
wenn auch die ganz andere Versuchsanordnung nicht gestattet, 
quantitative Vergleiche zu ziehen. 

Die Régulation des Innendrucks der Insekten setzt sich also 
aus zahlreichen Komponenten zusammen : aktiver Transport, Per-
meabilitàt der Membranen und der Kutikula, Ànderung der anor-
ganischen Bestandteile der Haemolymphe, Ànderung der Konzen-
tration der freien Aminosâuren, und eventuell auch Ânderungen 
der Konzentration von nicht-Aminosàure-Stickstoffhâltigen Sub-
stanzen und Trimethylaminoxyd, worûber aber noch gar nichts 
bekannt ist. Die anorganischen Blutbestandteile werden durch Diffu-
sion und aktiven Transport der Ionen und des Wassers in ihrer 
Konzentration veràndert, wobei die Permeabilitàt der Kutikula und 
der Membranen eine Rolle spielt. Sowohl die Diffusion als auch 
der aktive Transport und die Permeabilitàt werden von der Zusam-
mensetzung und Konzentration des Aussenmediums beeinflusst. Die 
Ânderungen der freien Aminosâuren scheinen ebenfalls vom Ionen-
gleichgewicht abhângig zu sein. Das kônnte die Erklârung fur die 
bisher ungeklàrte Erscheinung sein, dass Ânderungen des Chlorid-
gehaltes der Haemolymphe nicht mit den erwarteten Ânderungen 
des osmotischen Wertes ùbereinstimmen, sondern dass eine " Kom-
pensatorische Régulation der Nicht-Chlorid-Fraktion " (WIGGLES-
WORTH, 1938; u.a.; siehe : BEADLE, 1957) postuliert und gefunden 
wurde. Dièse Régulation erfolgt durch die Aminosâuren die wahr-
scheinlich aus den Blutproteinen freigesetzt werden. 

Durch dièse Vielfalt von Angriffspunkten erklârt sich, dass 
das Ionengleichgewicht, neben der osmotisch wirksamen Gesamt-
konzentration, ein wesentlicher Faktor ist, der das Leben im wâss-
rigen Milieu beeinflusst. Insbesondere unter Umstânden die an die 
Regulationsfâhigkeit des Organismus hohe Ansprûche stellen kann 
beim Zusammentreffen von fiir die Régulation ungùnstigen Faktoren 
ein Gewâsser fur einen Organismus nicht besiedelbar sein, wâhrend 
die gleiche Gesamtkonzentration bei nur etwas geàndertem Ionen-
gleichgewicht ertràglich ist. Dabei kommt es nicht nur darauf an, 
dass gewisse Ionen ùberhaupt vorhanden sind, ihre relative Kon-
zentration ist mindestens genau so wichtig. Um in einem Orga-
nismus eine bestimmte Wirkung auszuùben kann die Konzentration 
der Ionen sich auch àndern, aber, und das ist wichtig, die Ànderung 
der Konzentration der einzelnen Ionen muss nicht in der gleichen 
Weise erfolgen, sondern jede Konzentration eines Ions erfordert 
ein ganz bestimmtes Verhâltnis zu den anderen Ionen, um die 
gleiche Endwirkung in der Osmoregulation zu entfalten. 

Auf Grund dièses Sachverhaltes und den Schlûssen, die aus 
den physiologischen Experimenten gezogen wurden, war zu er-
warten, dass Berosus spinosus an die ionale Zusammensetzung des 
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Wohngewâssers ganz bestimmte Anspruche stellen wurde, bei denen 
besonders das Verhâltnis der Ionen K : Mg : Ca eine Rolle spielt. 
Zur Prûfung dieser Cberlegungen wurden die natûrlichen Wohn-
gewàsser in der nàheren Umgebung des Etang du Doul untersucht. 
Die Gewàsser lagen so nahe beieinander, dass eine Besiedlung durch 
den Kâfer auf keine Hindernisse stossen dùrfte, sondern dass seine 
An- oder Abwesenheit mit grosser Wahrscheinlichkeit auf Unter-
schiede im Chemismus des Wassers zurùckgefuhrt werden durfte. 
Neben der absoluten Konzentration war besonders auf die erwâhnten 
Ionenverhàltnisse zu achten. Die Ergebnisse dieser Untersuchungen 
werden im ôkologischen Teil behandelt. 

E) DER EINFLUSS VON LIGATUREN UND KCN AUF DIE OSMOREGULA-

TION 

Obwohl das Interesse an der Regulationsfâhigkeit des unverletzten 
Tieres im Vordergrund stand, wurden einige weiterfùhrende Versuche 
durchgefuhrt. Durch Vergiftung mit KCN wurden stoffvechselabhângige 
Mechanismen stillgelegt, durch Ligaturen wurde orale Wasseraufnahme 
und anale Wasserabgabe verhindert, ausserdem wurde dadurch auch 
eine hormonale Beeinflussung des Wasser- und Mineralhaushaltes 
blockiert. 

Der Einfluss von KCN ist sehr von der Konzentration abhângig. 
Die schwâchste verwendete Konzentration war 0.5 mMol in 20 % 
NaCl. Innerhalb der ersten 12 Stunden war keine Wirkung zu beo-
bachten, erst nach 30 Stunden (Abb. 19) zeigte sich ein schwacher 
Anstieg der Werte. Bei stârkeren Konzentrationen (2 mMol, 10 mMol 
und 20 mMol) (Abb. 20) steigt der Innendruck logarithmisch mit 
dem Logarithmus der Konzentration. Wâhrend bei 2 mMol KCN 
der Innendruck erst auf etwa 22 atm angestiegen war, stieg er bei 
10 mMol auf etwa 26 atm, bei 20 mMol sogar auf rund 35 atm, 
wobei auch die Streuung stark zunahm. KCN bewirkt eine mit der 
Konzentration steigende Schàdigung, die sich nicht nur durch einen 
steigenden Innendruck, sondern auch durch abnehmende Aktivitât 
bemerkbar macht. Bei 10 mMol KCN leben etwa 2/3 der Versuchs-
tiere und sind etwa normal turgeszent. In der 2 mMol KCN-Lôsung 
ist die Aktivitât sehr herabgesetzt. Bei einzelnen Tieren lieB sich 
nicht immer feststellen, ob sie noch am Leben waren, da sie keine 
Reaktionen mehr zeigten, der Innendruck entsprach aber dem der 
anderen Tiere. 

Werden Larven am Vorder- und Hinterende doppelt ligiert 
und sie dann der 20 % NaCl-Lôsung ausgesetzt, so steigt der Innen-
druck anfànglich an (Abb. 19) bleibt einige Zeit auf einem leicht 

16 



— 208 — 

0.5 1 2 S 10 20 mMol 

ABB. 20. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus 
spinosus in 20 %iger NaCl-Lôsung bei steigender Konzentration von KCN. 

erhôhten Niveau um gegen Ende des Versuches Werte ûber 38 atm 
zu erreichen. Allerdings war nicht immer sicher festzustellen, ob 
die Tiere noch am Leben waren. 

Aus beiden Versuchen làsst sich ablesen, dass der hypotonische 
Innendruck nur von lebenden und nicht stark geschâdigten Tieren 
aufrechterhalten werden kann. Die Kutikula allein vermag dièse 
Leistung nicht zu vollbringen. Durch die Schnùrungen waren auch 
aile Ausscheidungsmechanismen ausgeschlossen worden. Dass der 
Innendruck dennoch nur langsam ansteigt, deutet darauf hin, dass 
ein Teil der Regulationsmechanismen in der Kutikula oder Epi-
dermis liegen muss. Dièse Oberflàche nun ist, wie schon festgestellt, 
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wenig durchlâssig. Die Versuche mit ligierten Larven zeigen weiter, 
dass nicht nur das Eindringen von Farbstoffen, sondern auch von 
Salz auf grossen Widerstand stôBt. Die Kutikula ist also in der 
einen Richtung, in der die normalerweise auftretende osmotische 
Belastung wirksam ist, gegen Salze recht undurchlàssig : das Ein-
dringen von Salzen ist ebenso schwierig, wie der Austritt von 
Wasser, beides ist aber nicht unmôglich. Dièse Schnûrungsversuche 
harmonieren mit den Versuchen iiber die Transpiration, die weiter 
oben behandelt wurde. Der eben postulierte Regulationsmechanis-
mus besteht wohl nur in einer sehr undurchlâssigen Kutikula und 
nicht in einem aktiven Regulationsmechanismus der Kôrperober-
flâche, der eine selektive Aufnahme oder Abgabe von Ionen oder 
Wasser ermoglicht. Zwar konnte WINSTON (1967) einen beschrànk-
ten Transport von Wasser durch die Insektenkutikula nachweisen, 
doch gilt das nicht fur die Verhâltnisse in stark hypertonischen 
Medien. Die aktiven Mechanismen sind ausschlieBlich auf die resor-
bierenden Gewebe des Intestinaltraktes und die abscheidenden der 
Malpighischen Gefàsse beschrànkt. 

Âhnliche Verhâltnisse wurden auch an anderen Insektenlarven 
gefunden, bei denen durch Ligaturen die Kôrperôffnungen ver-
schlossen worden waren. SUTCLIFFE (1961) konnte feststellen, dass 
die Inkorporierung von 24Na in Limnephilus-harven langsamer 
erfolgte, wenn den Larven die Mundôffnung verschlossen worden 
war. Bei an beiden Enden ligierten Larven nahm dagegen in Lei-
tungswasser der Wassergehalt zu, da auch die Abgabe unterbunden 
war. Die prinzipiell gleichen Ergebnisse fand BEADLE (1939) an 
den Larven von Aedes détritus. Bei Ephydra-harven fand NEMENZ 
(1960a), dass der osmotische Innendruck bei etwa 10 % Aussen-
konzentration (verdùnntes Salzseewasser) auf eine âhnlich Hôhe 
stieg, wie bei den Berosus-Larven in 20 % NaCl-Lôsung. 

Der bisher allgemein bei Insekten nachgewiesene Ausschei-
dungsmodus uberschùssiger Ionen durch die Malpighischen Gefàsse 
und das Rectum gilt auch fur Bewohner hyperhaliner Gewâsser 
(vergl. z. B. RAMSAY, 1950, 1951 an Aedes détritus; BEADLE, 1939, 
u. a.). Die dazu nôtige Wasseraufnahme durch Trinken wurde oft 
beschrieben (z.B. BEADLE, 1939; SCHALLER, 1949; KWARTIRNIKOFF, 
1963) und spielt besonders in hypertonischen Lôsungen eine grosse 
Rolle fur die Osmoregulation. Dass auch Berosus spinosus trinkt 
wurde durch die Aufnahme gefârbten Wassers in den Darm im 
Zuge der Vitalfârbungsversuche nachgewiesen. 

Der Regulationsmechanismus von Berosus spinosus kann also 
als eine sehr wirkungsvoll arbeitende hyper- und hypotonische 
Régulation beschrieben werden, die am lebenden Tier auch bei 
langer Hungerzeit voll wirksam ist und sich durch eine weitgehend 
undurchlàssige Kôrperoberflàche auszeichnet, andererseits aber auf 
die ionale Zusammensetzung des Aussenmediums reagiert. 
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VI. — ÔKOLOGISCHE BEOBACHTUNGEN 
AN BEROSUS SPINOSUS IN SW-FRANKREICH 

Die oben besprochenen Untersuchungen wurden aile an Tieren 
aus dem Etang du Doul durchgefùhrt. Dieser Etang ist limno-
logisch noch kaum bearbeitet worden. Er liegt etwa 1 km ôstlich 
von Peyriac-de-mer, 10 km sûdl. von Narbonne (Aude) auf einer 
Halbinsel, die in den Etang de Bages et de Sigean ragt (Abb. 21). 
Der Etang du Doul liegt in einem fast kreisfôrmigen Becken von 
etwa 600 m Durchmesser. Er steht mit dem Etang de Bages et de 
Sigean nicht in offener Verbindung, doch ist er durch einen kleinen 
Kanal mit einer Saline verbunden, die ihr Wasser zum Teil aus 
dem Etang du Doul zum anderen Teil aus dem Etang de Bages et 
de Sigean bezieht. Durch diesen Kanal wird auch Wasser aus der 
Saline in den Etang du Doul geleitet, so dass der Wasserstand 
ziemlichen Schwankungen unterworfen ist. Die Abhànge des Beckens 
sind teils mit Macchie, teils mit Weingàrten bestanden. Sie bestehen 
zum kleineren Teil aus harten oligozànen Kalken (Chatt), anderer-
seits aus rezenten alluvialen Strandablagerungen. Die etwa 50 m 
hohen, steilen Hiigel im Westen des Etang bestehen aus oligozànen 
Konglomeraten und sind mit Weingàrten bepflanzt. 

An den Ufern finden sich neben Tamarisken typische Halo-
phyten, vor allem Salicornia herbacea. Im Wasser wuchert an den 
Steinen und am treibenden Holz Enteromorpha sp. und Ulva sp. 
In den dichten Enteromorpha-Rasen leben die Larven von Berosus 
spinosus. An den flachen Steilen der Westseite wird das losgerissene 
Algenmaterial oft in dicken Teppichen zusammengetrieben, die bei 
sinkendem Wasserstand auf dem flachen Ufer liegen beiben und 
austrocknen. Die Larven sind sowohl in den noch schwimmenden 
Algenwatten, als auch unter dem austrocknenden Material anzu-
treffen. Die àlteren Larven graben sich gegen Ende des Sommers 
(Ende August) in den Boden ein, wo sie etwas ûber dem Niveau 
des Wasserspiegels in 2-5 cm Tiefe eine Verpuppungskammer 
bauen. Die ersten Puppen konnten 1962 schon Ende Juli beobachtet 
werden. Die meisten Puppenkammern enthielten zu dieser Zeit noch 
Larven. Die Puppenkammern liegen teils im lehmigen Sand, teils 
im Faulschlamm, wobei ihre Wand heller ist als die Umgebung. 
Die fruher als in den anderen Jahren einsetzende Verpuppung im 
Jahre 1962 ist wahrscheinlich auf die durchschnittlich hôheren 
Temperaturen des Frùhjahrs zurùck zu fùhren (vergl. : Résumé 
mensuel du Temps en France). 



ABB. 21. — Karte des Untersuchungsgebietes. Grobes Raster : Ortschaften; 
feines Raster : Salinen; die Untersuchungsstellen sind durch Zahlen bezeichnet. 
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Die Begleitfauna ist eher arm. Im freien Wasser findet sich 
zeitweilig Artemia salina in grossen Mengen, in den Algenwatten 
treten in viel geringerer Zahl auch einige andere Insekten auf, 
gefunden wurden Larven und Adulte von Deronectes halensis F. 
und Helochares lividus Forst., sowie Dipterenlarven (Ephydridae 
und Eristalidae). Die einzigen Vertebraten, die beobachtet wurden, 
waren kleine Syngnathidae. 

Infolge des erwâhnten Kanales ist die Wasserfùhrung des Etang 
du Doul nicht nur von der Witterung abhàngig. Da durch den Kanal 
teils konzentriertere Salzlaugen, teils Meerwasser einstrômt, ander-
erseits aus dem kalkreichen Gestein der Hânge kalziumreicheres 
Wasser in den Etang gelangt, schwankt nicht nur die Konzentration, 
sondern auch der Chemismus (Tab. 3, Abb. 22, 23). Dièse starken 
Schwankungen, die andererseits fiir fast aile hyperhalinen Gewàsser 
charakteristisch sind, bedingen wohl die starke Verarmung an Arten. 

TAB. 3 

Analyse der Wasserproben 

Probennummer 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 

Alkalinitàt 2,9 2,3 3,2 4,9 2,1 2,9 2,8 3,1 3,2 2,9 
Na (mval/1) 745 1025 1175 290 235 675 1050 935 945 850 
K (mval/1) 21,8 29,0 33,8 7,5 6,0 16,0 23,8 21,0 20,0 17,7 
Ca (mval/1) 55 48 55 21 31 41 43 41 42 58 

Mg (mval/1) 204 238 272 71,5 61,3 162 224 194 198 188 

Cl (mval/1) 876 1162 1323 389 329 831 1132 1055 1041 968 

S04 (mval/1) 
(errechnet) 149 178 213 1 4,3 63 209 136 164 146 

Salinitât (g/1) 59,7 78,2 89,9 22,1 18,9 51,4 78,8 69,4 70,5 65,0 
Dichte 1,0405 1,0500 1,0557 1,0165 1,0135 1,0350 1,0505 1,0460 1,0450 1,0430 

Enthâlt Larven (L) 
oder 

Adulte (K) 
von B. spinosus 

' L,K L,K L,K L,K K K K 

Légende (Nâhere Angaben im ïext) : 
1 : Etang du Doul, 1965 
2 : Etang du Doul, 1961 
3 : Etang du Doul, 1962 
4 : L'île des Oulous, 1965 
5 : Etang de St. Paul, 1965 
6 : Cabanes de Saline Grimaud, 1965 
7 : Tûmpel bei Saline de Reprise, 1965 
8 : » » » » » 1965 
9 : » » » » » 1965 

10 : L'île des Oulous, 1965. 
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Wâhrend der drei Sommer, in denen Beobachtungen durch-
gefùhrt wurden, hatte der Etang im Jahre 1965 den tiefsten Wasser-
stand. Wâhrend des ganzen Sommers strômte Wasser durch den 
Kanal ein. Der hôchste Wasserstand wurde 1962 beobachtet, wo er 
von 14. V. bis 27. VI. praktisch gleich blieb und erst Ende Juli etwas 
absank. Durch den Kanal strômte gelegentlich Wasser aus dem 
Etang. 1961 sank der Wasserstand wâhrend der Beobachtungs-
periode (Mitte Juli bis Mitte August) in folge Verdunstung bestândig 
ab, der Kanal war nicht in Tâtigkeit. Am 18. August war der 
Wasserstand etwa so hoch wie im Jahre 1965. Dennoch ist die 
Gesamtkonzentration jedes Mal anders und ândert sich nicht pro-
portional mit dem Wasserstand (Tab. 3, Abb. 22). Zur Zeit des 
tiefsten Wasserstandes (1965) betrug die Salinitât 59,7 °/00, bei etwa 
gleichem Wasserstand 1961 : 78,2 °/oo und 1962, auch gegen Ende 
der Beobachtungsperiode 89,9 °/00. Auf die damit Hand in Hand 
gehenden Anderungen im Chemismus wird weiter unten noch ein-
zugehen sein. Fiir 1960 geben PETIT & MIZOULE (1962) eine Salinitât 
von 70,30 °/00 an, in frûheren Jahren betrug seine Konzentration 
gelegentlich (XI. 1956) sogar nur 34,76 %„, war aber meist in der 
Grôssenordnung der hier angegebenen Werte (Abb. 22) (PETIT & 

SCHACHTER, 1958). 

i—i 1 1 1 1 i i i i i i_ 

56 57 58 59 60 67 62 63 64 65 

ABB. 22. — Ânderungen der Salinitât des Etang du Doul (ausgezogene Kurve) 
und des Etang St. Paul (strichlierte Kurve) in den Jahren 1956-1965. z. T. nach 
PETIT & MIZOULE und PETIT & SCHACHTER. 
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Berosus spinosus war stets in grossen Mengen anzutreffen, nur 
im letzten Jahr hatte seine Menge abgenommen, wahrscheinlich in-
folge der sehr intensiven Miickenbekàmpfung durch Insektizide, 
die im vorausgehenden Friihjahr erfolgt war (PETIT, mùndliche 

ABB. 23. — Ânderungen im Chemis-
mus des Etang du Doul in den Jahren 
1961, 1962 und 1965. 

Mitteilung). Wâhrend weniger Stunden konnten 1961 200-300 
Larven gesammelt werden, 1965 hingegen betrug die Tagesausbeute 
kaum mehr als 150 Larven. Schon im Mai wurden einzelne Kâfer 
beobachtet, ihre Menge nahm im Lauf der Saison stets zu, ohne 
dass die Menge der Larven merkbar geringer wurde. 

In der nâheren Umgebung des Etang du Doul befinden sich eine 
grôssere Anzahl kleinerer Gewàsser, die als potentielle Wohn-
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gewâsser von B. spinosus anzusprechen waren. Eine Untersuchung 
der meisten dieser am 2., 3. und 4. VIII. 1965 (Abb. 21) zeigte, dass 
viele auf der Karte verzeichnete Gewâsser zu diesem Zeitpunkt 
eingetrocknet waren und daher fiir Berosus spinosus keine Lebens-
môglichkeit boten. Von einigen Gewâssern wurden Wasserproben 
mitgenommen und in Wien analysiert (Tab. 3). Im Folgenden 
sollen die einzelnen Gewâsser kurz charakterisiert werden. 

Im Gegensatz zum Etang du Doul liegen aile anderen Gewâsser 
in alluvialen Strandablagerungen. 

Cabanes de Saline Grimaud (bei Port-la-Nouvelle) (Abb. 21, 
Tab. 3, Nr. 6, 11, 12) : untersucht wurden einige Abflussgrâben der 
Gradierbecken die einen dichten Blaualgenbewuchs aufwiesen. 
Wâhrend einiger Besuche (VII, VIII. 1965) wurden stets die gleichen 
Verhâltnisse vorgefunden. Unter den dichten Algenwatten, bzw. in 
den Blaualgenrasen fanden sich sowohl Kàfer als auch Larven. 
Einmal konnte ein Syngnathus sp. beobachtet werden, am Ufer 
flogen zahlreiche Dipteren (Ephydriden). Die Salinitât eines unter-
suchten Grabens (Nr. 6, Probenentnahme am 3. VIII. 1965) betrug 
51,4 °/00, ein anderer Graben mit schwacher Strômung hatte am 
26. VII. eine Salinitât von 60 °/00, ein altes Gradierbecken mit ste-
hendem Wasser 62 °/nrt (Salinitât aus Dichte berechnet). Die drei 
Gewâsser hatten etwa gleich dichten Algenbewuchs, B. spinosus war 
in allen gleich hâufig. 

Tùmpel bei Salin de Reprise (bei Gruissan) (Abb. 21, Tab. 
3, Nr. 7, 8, 9) : westl. der Salin de Reprise liegt ein Rude-
ralgelànde, in dem sich einige 1-2 m tiefe Tùmpel von 10-50 m 
Durchmesser finden, die weder Zu- noch Abfluss haben. Einige dieser 
Tùmpel liegen in feinem Ton und sind stark getrùbt, die anderen 
besitzen eine mehr oder weniger starke Faulschlammschicht, sind 
viel weniger trùb, haben einen reichen Algenbesatz und riechen zum 
Teil sehr deutlich nach H2S. Die getrùbten Tùmpel enthalten fast 
keine Algen. Eine Untersuchung zeigte, dass in keiner dieser trûben 
Lacken B. spinosus zu finden war, nur in drei der veralgten Tùmpel 
fanden sich viele Adulte, jedoch keine Larven. Ausser einiger 
Larven anderer Kâfer (? Deronectes sp.) lebten im grôBten dieser 
Tùmpel (Nr. 7) Mengen von Gammarus sp. Die Salinitât war in 
allen Fâllen hoch, im grôBten Tùmpel betrug sie 78,8 °/00, in den 
beiden kleineren 69,4 °/oo bezw. 70,5 %o-

Mourel du Teule (bei Port-la-Nouvelle) (Abb. 21, Nr. 14) : ein 
kleiner Tùmpel, etwa 70 m Durchmesser. Kreisrund, neben der 
Strasse gelegen. Am 26. VII. 1965 fast vôllig eingetrocknet, dicke 
Algenschichten bedeckten den Boden, darunter noch feucht. Einige 
adulte Berosus, keine Larven, viele Ephydriden (Larven, Puppen 
und Adulte), Tipulidenlarven. 
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L'île des Oulous (Abb. 21, Tab. 3, Nr. 4, 10) : zwei der ein-
gezeichneten Tùmpel enthielten Wasser, einer davon steht ûber 
einem ganz schmalen Durchlass mit dem Etang des Bages et de 
Sigean in Verbindung. Dieser enthàlt Ulva sp. (non lactuca !), 
Zostera und ist am Rande mit Phragmites bestanden. Auf den 
abgestorbenen Pflanzenteilen im Wasser ist Idothea hâufig, Berosus 
fehlt (Nr. 4), Salinitât 22,1 %„. Der zweite Tûmpel ist durch einen 
etwa 20 m breiten Landstreifen, der offensichtlich selten ûberfllutet 
wird vom Etang und vora ersten Tùmpel getrennt, enthâlt sehr wenig 
Algen, etwas abgestorbenes Seegras. Der Boden ist kiesig, das 
Wasser ganz klar, etwa 40 cm tief, an Tieren wurde gefunden : 
Gammarus sp., einige Eristalidenlarven, Berosus fehlt (Nr. 10), 
Salinitât 65,0 °/0(). 

Etang de St. Paul (Abb. 21, Tab. 3, Nr. 5) : Der Etang de 
St. Paul wird durch die auf einem Damm verlaufende Strasse 
Peyriac-de-mer - Bages vom Etang des Bages et de Sigean getrennt. 
Dieser Damm hat einige kleine Durchstiche, so dass ein stândiger, 
wenn auch geringer Wasseraustausch mit dem Etang de Bages et 
de Sigean môglich ist. Da kein regelmàssiger SùBwasserzufluB 
besteht, ist die Salinitât hôher als im anschliessenden Teil des 
Etang de Bages et de Sigean. Zur Zeit der Probenentnahme betrug 
die Salinitât 18,9 %o, PETIT & MIZ^ULE (1962) haben fur 1960 
Salinitâten von 19,12 °/<>o und 20,88 %o angegeben, wâhrend gleich-
zeitig in nàchster Nàhe im grossen Etang des Bages 17,31 °/oo 
herrschten. (Die Salinitâtsbestimmungen von PETIT & MIZOULE 
gehen auf Cl-Titrationen zurùck, wâhrend die hier vorliegenden 
Angaben stets aus den Wasseranalysen errechnet wurden. Bei den 
thalassohalinen Gewàssern ist der daraus resultierende Fehler 
gering, beim Etang du Doul ist er etwas grôsser, aber auch nicht 
gravierend). In frùheren Jahren schwankte die Salinitât noch 
stàrker und erreichte viel hôhere Werte (PETIT & SCHACHTER, 1958), 
der hôchste gemessene Wert war 64,64 °/oo (am 9. IX. 1956), der 
geringste 16,72 %„ (am 3. IV. 1958) (Abb. 22). Im Etang St. Paul 
findet man an Algen hauptsàchlich Cladophora sp. und Entero-
morpha intestinalis, in Bruchten steht am Ufer Juncus sp. Die fauna 
ist reich an Isopoden (Idothea baltica und Sphaeroma sp., det. MI-
ZOULE) und Mollusken, besonders kleine Schalen von Cardium sp. 
und Hydrobia sp.. Berosus wurde an verschiedenen Stellen und zu 
verschiedenen Zeiten gesucht, aber nie angetroffen. 

Graben der Grande Saline (bei Sigean) (Abb. 21, Nr. 15) : ein 
tiefer Graben neben der Strasse, dicht mit Algenwatten bewachsen, 
enthielt nie Berosus. Die Salinitât wechselte sicher stark, wenn auch 
der Wasserstand meist etwa gleich war. 1962 bestimmte DIETZ 

(1964) die Salinitât mit 73 °/oo-
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Graben in der Saline de La Palme (bei La Palme, ausserhalb der 
Karte in Abb. 21, etwa 10 km sûdlich) : in den stark konzentrierten 
Abzugsgrâben konnte neben dicken Algenwatten Artemia salina 
gefunden werden, jedoch keine Insekten. Ephydriden flogen zwar in 
Mengen, Larven waren keine vorhanden, Berosus spinosus fehlt. 

Strandsee sud. von Port la Nouvelle : sehr seicht, enthâlt 
Meerwasser, etwas Ulva s p., vereinzelte Ephydralarven, Berosus 
fehlt. 

L'Œil de Chat (bei Le Lac) (Abb. 21, Nr. 16, 17) : der westlichere 
der beiden Tùmpel (Nr. 16) vôllig eingetrocknet, der andere enthâlt 
Sùsswasser, ist an den Rândern stark verschilft. Berosus wurde 
nicht gefunden. 

Tùmpel westl. von Gruissan an der Strasse nach Tournebellette 
Abb. 21, Nr. 18) : reicher Schilfbewuchs an den Rândern, sehr flach, 
Sùsswasser, Berosus wurde nicht gefunden. 

Die Larven von B. spinosus leben, wie schon oben erwâhnt, stets 
in den Algenwatten, von denen sie sich ernâhren. Die Nahrungsauf-
nahme selbst konnte nicht beobachtet werden, da die Tiere bei der 
geringsten Stôrung jegliche Bewegung einstellen. Der Darminhalt, 
der oft durch die Kôrperdecke durchschimmert, ist grùn und 
enthâlt Bruchstùcke von Algenfâden. Trotzdem die Tiere oft lange 
ohne Nahrung gehalten wurden, konnte nie Kannibalismus be-
obachtet werden. Die Larven sind also trotz der schlanken Mandi-
bel die auf eine râuberische Lebensweise zu deuten scheinen, Pflan-
zenfresser. Obwohl B0VING & HENRIKSEN (1938) daran zweifeln, muss 
man WILSON (1923) recht geben, der die Berosus-larven als harm-
lose Pflanzenfresser beschrieb. An Feinden kommen fùr die Larven 
fast nur andere râuberische Insektenlarven in Frage, wie sie in den 
obigen Aufstellungen erwâhnt wurden. Die Adulten dagegen dùrften 
in erster Linie von Vôgeln, besonders Môven (Larus ridibundus) 
erbeutet werden, die an manchen Gewàssern in grôBeren Mengen 
auftreten. Am Etang du Doul wurden auch Limicole beobachtet, die 
wahrscheinlich auf die Kâfer Jagd machen. Bei Magenuntersuchun-
gen fanden AGUESSE & BIGOT (1959) allerdings, dass nur die Lach-
seeschwalbe (Geochelidon nilotica) Larven und Adulte von. Wàsser-
kâfern gefressen hatte, wâhrend die anderen kleinen Limicolen dièse 
Kost verschmâhten. 

Wie aus der obigen Aufstellung ersichtlich, wurde Berosus im 
Untersuchungsgebiet nie in Wâssern unter etwa 50 °/oo Salinitât 
angetroffen. Das bedeutet aber nicht, dass er nicht auch in weniger 
konzentrierten Gewàssern vorkommen konnte. Nach CHIESA (1959) 
ist Berosus spinosus ein Bewohner « brackiger Gewâsser » («in 
acque semisalate litoranee »). Seine Angaben beziehen sich aber 
offensichtlich nicht auf genaue Untersuchungen, ausserdem verwen-
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det er den Ausdruck « semisalate » nur, um vom Sùsswasser abwei-
chende Bedinungen zu kennzeichnen ; eine Aussage ùber die 
tatsâchliche Konzentration ist damit nicht verbunden. Da aile Pro-
benentnahmen im Sommer erfolgten, also zu einer Zeit geringen 
Wasserstandes, ist die Konzentration hôher als nach den Winter-
regen. Die Wasserstandsschwankungen dieser abflusslosen Gewâsser 
sind ja sehr stark, mit ihnen Hand in Hand gehen aber auch starke 
Konzentrationsschwankungen. Bei den hier untersuchten Gewàssern 
kann dies nur fùr den Etang du Doul belegt werden, dessen Konzen-
tration und Zusammensetzung schon bei diesen wenigen Unter-
suchungen stark schwankte. Dièse Konzentrationsschwankungen 
treten auch in den anderen Etangs auf (PETIT & MIZOULE, 1962; 
PETIT & SCHACHTER, 1958) dabei werden die Salinitâtsgrenzen der 
Venediger Nomenklatur leicht ùberschritten, wie dies AGUESSE 
(1957) fùr die im allgemeinen geringer konzentrierten Gewâsser in 
der Camargue nachgewiesen hat. Im Sommer 1965 waren aile Wohn-
gewàsser von Berosus spinosus hyperhalin, wâhrend des Winter-
halbjahres dagegen werden sicher die meisten bis in mixohaline 
Bereiche verdùnnt. Dabei bleibt unberùcksichtigt, dass bei Inland-
salzgewàssern, und als solche kônnen die mit dem Meer nicht in 
Austausch stehenden betrachtet werden, die chemischen Unter-
schiede oft so gross sind, dass die Konzentrationsunterschiede und-
schwankungen in ihrer Bedeutung in den Hintergrund treten kônnen 
(vergl. auch LÔFFLER, 1960; BEADLE, 1943). Letzterer Fehler haftet 
prinzipiell auch der Einteilung von AGUESSE an, da es dieser Autor 
in der Carmargue aber nur mit thalassohalinen Gewàssern zu tun 
hat, spielen die chemischen Unterschiede dort keine Rolle. Bei 
Gewàssern mit starken Unterschieden in der Ionenzusammensetzung 
ist jedoch auch die Einteilung von AGUESSE nicht unbedingt anwend-
bar, sondern es muss, je nach dem Ziel der Untersuchung, der 
chemische oder Konzentrationsaspekt im Vordergrund stehen. 

Wie aus Tab. 3 ersichtlich, bestehen aile hier untersuchten 
Gewâsser im wesentlichen aus eingedicktem oder verdùnntem 
Meerwasser, sind also nach BOND (1935) als thalassohalin anzuspre-
chen. In der Ionenzusammensetzung finden sich dessen ungeachtet 
einige Unterschiede, insbesondere in der Relation der drei Kationen 
Kalium, Kalzium und Magnésium (Tab. 3, Abb. 24) Schon im Etang 
du Doul bewirkt die Konzentrationsverânderung Verschiebungen in 
den Ionenverhàltnissen (Abb. 23). Die Absolutwerte der Konzentra-
tion von Na, Mg, Cl, und S0

4
 veràndern sich parallel mit der Kon-

zentration. Bei starker Verdùnnung bleibt die K-Konzentration 
etwas hôher, wâhrend die Ca-Konzentration und die Alkalinitât mit 
der Konzentrationszunahme zwar anstiegen (1961-62), bei Abnahme 
(1962-65) dagegen gleich blieben. Das fùhrt zu einer relativen An-
reicherung an Ca und, in geringerem MaBe, auch an K. Wâhrend 
der starken Konzentrationszunahme 1961-62 blieb die relative Kon-
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zentration der Ionen atwa gleich. Daher liegen die Punkte fur dièse 
beiden Jahre auf Abb. 24 eng nebeneinander, wâhrend der Punkt fur 
1965 weit abseits liegt. 

ABB. 24; — Prozentverhàltnisse der Kationen K, Ca und Mg in den unter-
suchten Gewàssern (1-10) und im Meerwasser (grosser Punkt). Links von der 
strichlierten Linie die Gewâsser ohne Berosus- Besatz. 

Neben der beschriebenen Schwankung der Salinitât zeichnet 
sich der Etang du Doul also auch durch eine chemische Instabilitât 
aus, die natùrlich starken Einfluss auf die Besiedlung hat. Vergleicht 
man den Etang du Doul mit den anderen Gewàssern, so ist fùr dièse 
Àhnliches zu erwarten, obwohl nur je eine Analyse vorliegt. Im 
Ganzen gesehen schwanken die Werte der einzelnen Ionen in den 
Gewàssern mehr oder weniger abhângig von der Konzentration und 
man kann sagen, dass hier eine Anzahl prinzipiell thalassohaliner 
Gewâsser vorliegt, die sich aber doch in ihrem Chemismus merklich, 
und fùr manche Tiere entscheidend, unterscheiden. 

Versucht man nâmlich, die Verteilung von B. spinosus in den 
untersuchten Gewàssern auf einen abiotischen Faktor zurùck-
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zufùhren, so ergibt sich, dass weder die Konzentration, noch eda-
phische Faktoren sich als Erklârung anbieten. Berechnet man die 
Ionenverhâltnisse, so ergeben sich nur bei den drei Kationen Ca, 
Mg und K Werte, die die drei Gewâsser ohne B. spinosus von den 
anderen unterscheiden. Im Dreieckskoordinatensystem weichen 
dièse Gewâsser so von den anderen ab, dass der Unterschied im 
Chemismus als Erklârung fùr das Fehlen von Berosus in den 
genannten Gewàssern plausibel erscheint (Abb. 24). 

Vergleicht man die ôkologischen Befunde mit den physiolo-
gischen so findet man manche bemerkenswerte Obereinstimmung. 
Die Osmoregulations- und l'berlebensexperimente zeigen, dass 
B. spinosus sowohl in Bluthypo- als auch hypertonischen Gewàssern 
leben kann, es in der Natur aber nicht tut. Einige dieser Gewâsser 
zeigen eine Ionenzusammensetzung, die fùr B. spinosus nicht gùnstig 
ist, andere dagegen, z. B. das Meerwasser scheinen in ihren Ionen-
verhâltnissen fùr B. spinosus durchaus ertràglich zu sein, werden 
aber dennoch gemieden. Fùr dièse fast allgemein verbreitete Er-
scheinung, dass Bewohner von Binnenlandgewâssern das Meer 
meiden, dùrfen wohl in erster Linie ôkologische Faktoren verant-
wortlich gemacht werden. Die sehr tràgen und wehrlosen Larven 
wàren den im Meer ungleich hàufigeren Feinden hilflos ausgeliefert 
und wùrden in kùrzester Zeit gefressen. Âhnliches gilt ja auch fùr 
Artemia salina (Vergl. BEADLE, 1943, pp. 180 Fussnote; CROGHAN, 

1958; HEDGPETH, 1957). 

Uber die Ursache, warum SùBwasser gemieden wird, kônnen 
im Moment nur Spekulationen angestellt werden. Einerseits wàre 
hier neben Konkurrenz auch an trophische Faktoren zu denken, 
andererseits muss man berùcksichtigen, dass die hier vorgelegten 
Untersuchungen sich nur auf ein Entwicklungsstadium beziehen. 
So kann z. B. bei den Hàutungen eine grôssere Empfindlichkeit 
gegenùber hypotonischen Lôsungen bestehen, oder es kann ein nicht 
untersuchtes Stadium, z. B. die Eilarve, besonders empfindlich sein. 
Es wâre auch daran zu denken, dass die konzentriertere Lôsung 
Parasitismus oder Verpilzung verhindern konnte. 

Hypertonische Lôsungen werden von Berosus spinosus sowohl 
im Experiment, als auch in der Natur gut vertragen. Reine, nicht 
zu sehr konzentrierte NaCl-Lôsungen erlauben nicht nur wochen-
langes Cberleben, sondern auch der osmotische Druck der Haemo-
lymphe steigt nicht ùber ein zellphysiologisch ertrâgliches MaB. 
Stàrker konzentrierte Lôsungen werden wenigstens fùr kurze Zeit 
ertragen. In der Natur kann eine Konzentrationssteigerung dièses 
AusmaBes im Sommer leicht vorkommen, so dass es fùr die Altlar-
ven sehr wichtig ist, dièse Konzentrationen wenigstens kurzfristig 
ùberdauern zu kônnen. In nicht zu hohen Konzentrationen werden 
auch andere Salze als NaCl (MgS04, Na2S04) fùr eine Weile gut 
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ertragen. Ihre Ionen spielen in den hyperhalinen Seewassertûmpeln, 
in denen B. spinosus lebt, eine besondere Rolle. Am wenigsten gut 
vertragen wird KO. Das steht sowohl damit in Cbereinstimung, dass 
Kalium das physiologisch am schlechtesten vertràgliche Ion ist, als 
auch damit, dass es im Meerwasser in geringerer Menge vorkommt, 
als die anderen Ionen Na, Mg, oder sogar Ca. 

Unter erhôhter osmotischer Belastung ist die gemeinsame 
Einwirkung von K und Mg fùr die Osmoregulation gûnstiger als die 
Wirkung von K und Ca. Damit stimmt ùberein, dass die Wohn-
gewàsser einen hôheren Mg-Gehalt haben. Die Anionen haben dem-
gegenùber nur geringe Bedeutung fur die Osmoregulation. Auch in 
den natûrlichen Wassern ist Chlorid das ausschlaggebende Ion, die 
anderen spielen eine untergeordnete Rolle. 

Die Tatsache, dass ein Organismus seiner Umwelt angepasst ist, 
und in ihr optimal zu leben vermag, lâsst sich durch zùchterische 
Methoden meist leicht beweisen. Eine Erklârung ist schwieriger 
beizubringen. In diesem Fall hat die experimentelle Untersuchung 
ergeben, dass die Osmoregulation durch die Ionenzusammensetzung 
des Wohngewàssers ebenso beeinflusst wird, wie durch die Kon-
zentration. In Fâllen, in denen die lonenverhâltnisse, und zwar 
insbesondere der Ionen K, Ca, und Mg, nicht gûnstig sind, kann trotz 
sonst geeigneter Umstànde wie Konzentration, Nahrung, Temperatur 
etc. ein Gewâsser nicht besiedelt werden, weil die lebensnotwendige 
Innenkonzentration nicht aufrechterhalten werden kann. 

ZUSAMMENFASSUNG 

Verschiedene physiologische und ôkologische Aspekte des Salz-
wasser-bewohnenden Hydrophiliden Berosus spinosus werden unter-
sucht. 

1) Die osmotische Toleranz der Larven gegenuber hypo- und 
hypertonischen Lôsungen ist gross. Auch in 6,5 %igen KCl-Lôsung 
lebten die Tiere mindestens 6 Tage, in schwachen NaCl-Lôsungen 
betrug die Uberlebensdauer mehr als 20 Tage und war deutlich 
konzentrationsabhàngig. In destilliertem Wasser leben die Tiere 
ùber 11/2 Monate. 

2) Durch Transpirationsversuche wurde festgestellt, dass die 
Kutikula fur Wasser wenig durchlâssig ist. Eine Régulation der 
Transpiration konnte nicht nachgewiesen werden. 

3) Der normale osmotische Wert der Haemolymphe der Larven 
betrâgt 12,8 atm (= 3,27 mMol NaCl). In destilliertem Wasser sinkt 
er auf etwa 8 atm, im Meerwasser betrâgt er etwa 10 atm, ebenso 
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in einer isotonischen Glukoselôsung. In 20 %igen NaCl-Lôsungen 
steigt der Wert auf etwa 13 atm. Der Anstieg erfolgt nicht gleich-
mâssig mit der Aussenkonzentration, sondern es lassen sich einige 
bevorzugte Niveaus erkennen. 

4) Die Einstellung eines bestimmten Gleichgewichtes wird 
durch den Zusatz weiterer Ionen in charakteristischer Weise beein-
flusst, wobei nicht nur die Art des Ions, sondern auch dessen Kon-
zentration eine wesentliche Rolle spielen. Die Kationen lassen sich 
dabei in 2 Gruppen anordnen, die etwa entgegengesetzte Wirkungen 
haben. Zur ersten Gruppe gehôrt Li, Rb, Cs, Mg und Ba, zur zweiten 
Ca und Sr, wâhrend K eine Mittelstellung einnimmt. 

5) Bei gemeinsamer Einwirkung zweier Kationen zeigt sich, 
dass ihre Gruppenzugehôrigkeit im obigen Sinn keine antagoni-
stische Bedeutung hat, da sich die Wirkungen nicht aufheben, 
sondern gelegentlich verstàrken. Nur das Ca-Ion wirkt in allen 
Fàllen dâmpfend auf die Schwankungen im Kurvenverlauf. 

6) Anionen (Sulfat und Bikarbonat) haben ebenfalls einen, 
wenn auch geringen, Einfluss auf die Osmoregulation. 

7) Durch doppelte Ligaturen und Vergiftung durch KCN wird 
nachgewiesen, dass nur von lebenden unbeschâdigten Tieren der 
stark hypotonische Wert der Haemolymphe aufrecht erhalten 
werden kann. Die Versuche mit ligierten Larven untermauern die 
geringe Durchlâssigkeit der Kutikula, die schon bei den Transpira-
tionsversuchen festgestellt worden war. 

8) An der franzôsichen Mittelmeerkùste wurde Berosus spi-
nosus stets nur in Gewàssern mit ùber 50 0/O0 Salinitât angetroffen. 
Eine Anzahl dieser Gewâsser wurde analysiert, zu einigen werden 
limnologische Beobachtungen mitgeteilt. Die Verteilung von Berosus 
spinosus lâsst sich aus dem Verhàltnis Ca : K : Mg erklàren. Die 
gemiedenen Gewâsser zeigen Ionenverhâltnisse, bei denen die phy-
siologischen Expérimente eine schlechtere Ormoregulationsfâhigkeit 
der Larven erwarten lassen. 

RÉSUMÉ 

Les aspects physiologiques et écologiques de l'Hydrophilide des 
eaux salées Berosus spinosus sont étudiés. 

1) La tolérance osmotique des larves vis-à-vis des solutions 
hypo- et hypertoniques est importante. Même dans des solutions de 
KC1 à 6,5 %, les animaux restaient vivants pendant au moins 
6 jours; dans des solutions faibles de NaCl, la durée de survie 
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dépassait 20 jours et était nettement dépendante de la concentration. 
Dans l'eau distillée, les animaux vivent plus d'un mois et demi. 

2) Des expériences de transpiration ont démontré que la cuti-
cule est peu perméable à l'eau. Une régulation de la transpiration 
n'a pu être mise en évidence. 

3) La valeur osmotique normale de l'hémolymphe des larves est 
de 12,8 atm (=3,27 MolNaCl). Dans l'eau distillée, elle descend à 
8 atm environ; dans l'eau de mer, elle est de 10 atm à peu près, 
comme dans une solution de glucose isotonique. Dans des solutions 
de NaCl à 20 %, la valeur monte à 13 atm environ. Cette augmen-
tation n'est pas proportionnelle à la concentration externe. Elle se 
fait de manière discontinue, par phases successives. 

4) L'obtention de l'équilibre osmotique est influencée par l'addi-
tion d'autres ions et varie suivant leur nature et leur concentration. 
Les cations peuvent être divisés en deux groupes qui ont une action 
plus ou moins opposée. Font partie du premier groupe Li, Rb, Cs, 
Mg et Ba; du deuxième Ca et Sr, K ayant une position intermédiaire. 

5) L'influence combinée de deux cations montre que l'apparte-
nance aux groupes mentionnés sous 4) n'est pas liée à une action 
antagoniste; les actions ne s'annulent pas, mais s'amplifient parfois. 
Seul l'ion Ca a toujours une action déterminante sur les fluctuations 
au cours de la courbe. 

6) Des anions (sulfate et bicarbonate) ont également une in-
fluence mais peu importante sur l'osmorégulation. 

7) Par des ligatures doubles et l'intoxication par KCN, il est 
prouvé que seuls les animaux vivants et intacts peuvent maintenir 
la valeur fortement hypotonique de l'hémolymphe. Les expériences 
faites avec des larves qui avaient subi des ligatures renforcent la 
conception d'une faible perméabilité de la cuticule qui a déjà été 
observée lors des expériences de transpiration. 

8) Sur la côte méditerranéenne française, Berosus spinosus vit 
toujours dans des eaux dont la salinité dépasse 50 °/<x>- Une certaine 
quantité de ces eaux a été analysée; des observations limnologiques 
sur quelques-unes sont rapportées. La distribution de Berosus spi-
nosus peut être expliquée par la relation Ca : K : Mg. Les eaux non 
habitées montrent des conditions ioniques dans lesquelles les expé-
riences physiologiques devraient probablement être caractérisées 
par une capacité plus faible d'osmorégulation des larves. 

SUMMARY 

Several ecological and physiological aspects of Berosus spino-
sus are described, a Hydrophilid beetle living in saline waters. 

17 
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1) The larvae are highly tolérant against hypo- and hypertonic 
média. Even in KC1 — solutions of 6.5 % the animais live 6 days 
at least, in diluted NaCl-solutions they survive more than 20 days. 
Here the survival dépends on the concentration of the solution. In 
distilled water the animais survived one month and a half. 

2) Transpirations experiments showed, that the cuticle has 
a low permeability to water. Transpiration evidently cannot be 
regulated. 

3) The normal osmotic value of the larval haemolymph is 
12.8 atm (=3.27 mmol NaCl). In distilled water it decreases to 
about 8 atm, in sea water and in sea water-isotonic glucose solution 
it approaches 10 atm. The osmotic value increases to 13 atm in 
20 % NaCl. This increase is not continous, several preferred levels 
can be recognised. 

4) Any osmotical balance is characteristically modified by 
addition of further ions. This modification is influenced not only 
by the kind of ion, but also by their relative concentration. The 
cations can be arranged in two groups of approximately opposite 
effects. The first group consists of Li, Rb, Cs, Mg, and Ba, the 
later of Ca, and Sr, while K takes an intermediate position. 

5) Combined application of two cations shows, that thèse two 
groups are not antagonists, as there is no annulation of their 
respective effects but some times even an intensification. The Ca-
ion only has a répressive effect in every case. 

6) Anions (sulphate and hydrocarbonate) show only a weak 
influence on osmoregulation. 

7) By double ligating and poisoning of the larvae with KCN it 
could be proved that the living and unhurt animais are able to 
regulate only to the highly hypotonie values of the haemolymph. The 
experiments with ligated larvae corroborate the assumption of a 
low permeability of the cuticle, as determined by transpiration 
experiments. 

8) Berosus spinosus was found in water bodies of more than 
50 % salinity only. Several of thèse waters were analysed ; limnolo-
gical data are given for some of them. The distribution of Berosus 
spinosus can be explained by the ratio of Ca : K : Mg. In the 
waters avoided by the animais the ratios of thèse ions are physio-
logically unfavourable for the larvae as proved by the osmoregula-
tion experiments. 
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