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Einleitung 

U b e r  die T r a n s p i r a t i o n  der  P f l a n z e n  s ind  sehr  v ie le  U n t e r s u c h u n g e n  ge- 

m a c h t  worden ,  u n d  n a c h d e m  m a n  gesehen  h a t t e ,  wie  schi~dlich selbst  e in  n u r  
k u r z e  Ze i t  d a u e r n d e s  W e ] k e n  fiir  die P f l anze  sein kann ,  w u r d e n  die ver -  

s ch iedenen  MSgl i chke i t en  der  T r a n s p i r a t i o n s e i n s c h r ~ n k u n g  G e g e n s t a n d  beson-  

de r en  In te resses .  N e b e n  d iesem besonders  bei  L a n d p f l a n z e n  i m m e r  wieder  
b e o b a c h t e t e n  B e s t r e b e n ,  die T r a n s p i r a t i o n  h e r a b z u s e t z e n ,  g ib t  es abe r  n o c h  

e ine  ande re  M5gl ichke i t ,  T r o c k e n z e i t e n  zu  i i be rdaue rn ,  u n d  diese b e s t e h t  in 

de r  Fi~higkei t  des  P l a smas ,  e inen  hShe ren  G r a d  der  A u s t r o c k n u n g  zu  ver -  

t r agen ,  als dies den  m e i s t e n  P f l a n z e n  gegeben  is t  1). 

z) D~ alle diese Fragen oft erOrtert sind, d~rf unter Hinweis auf die zus~mmen- 
"fassenden D~rstellungen yon W a i t e r  (1926), S e y b o l d  (1929 a, b, 1933), M a x i m o w  (1929) 
und v. F a b e r (1935) ~uf eine Diskussion verzichtet werden. Beziiglich der/~Iteren Literatur 
vgl. diese Werke. 
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Zwischen diesen beiden M6glichkeiten ist seharf zu unterscheiden. Alle 
Einriehtungen der ersten Art, also alle Einriehtungen, die darauf abzielen, den 
Wasserverlust herabzusetzen, werden im fo]genden als E n t q u e l l u n g s w i d e r -  
st /~nde bezeichnet werden, dagegen wird die F~higkeit einer Pflanze, einen 
h6heren Wasserverlust ohne Seh/tdigung zu ertragen, mit dem Ausdruek E n t -  
q u e l l u n g s r e s i s t e n z  gekennzeiehnet. 

Das Studium der Entquellungsresistenz ist die Aufgabe der vorliegenden 
Arbeit. Als besonders geeignete Objekte kamen yon vornherein die submersen 
Meeresalgen in Betraeht,  weil bei ihnen infolge der niedrigen Organisation l~eine 
Transpirationssehutz-Einrichtungen vorhanden sind, und weft die Entquellungs- 
resistenz ein fiir die Verbreitung dieser Algen wiehtiger Faktor sein kann. 
Wenn dieser Punkt  aueh fiir die submersen h6heren Pflanzen eine unterge- 
ordnete Bedeutung besitzt, so wurden dieselben trotzdem in den Rahmen der 
Untersuchung einbezogen, um einen Vergleieh zu haben, und weft sie sich fiir 
die Untersuehung einzelner rein physiologiseher Teilaufgaben sehr gut eigneten. 
So v<urde z. B. die Frage naeh der Bedeutung der Entquellungsgesehwindigkeit 
vor allem an Potamogeton lucens untersucht. An dem Sehattenfarn ~'richomanes 
radicans wurde die l~rage bearbeitet, wie die Zellen sieh w/~hrend der Entquel- 
lung verhalten. Von Meeresalgen wurden untersueht: Ulva lactuca, Fucus ser- 
ratus und Fucus vesiculosus, Laminaria digitata und Furcellaria fastigiata. 

DaB versehiedene Bearbeiter dieser Fragen, z. B. P r i n g s h e i m  (1923) und 
I s a a c  (1933, 1935), keinen Untersehied zwischen Entquellungswiderstand und 
Entquellungsresistenz maehten und aus dem Verlauf der E n t q u e l l u n g s k u r v e  
allein sehon 5kologisehe Schliisse ziehen wollten, zeigt, wie notwendig eine 
griindliehe physiologisehe Analyse dieses Gebietes ist, und sie wird den Haupt- 
gegenstand der vorliegenden Untersuehung bilden. 

Es ergaben sieh also f/it die Durehfiihrung dieser Arbeit folgende beiden 
Einzelaufgaben: Zun/~chst muBte der Verlauf der Entquellungskurve ermittelt 
werden, d. h. es muBten die w/~hrend des Austroeknens stattfindenden ge- 
wichtsm/~l~igen Ver/~nderungen gemessen und graphiseh dargestellt werden. 
Dann muBten die mehr oder weniger stark entquollenen Pflanzen wieder in 
Wasser gebracht und auf ihren Lebenszustand untersueht werden. Erst wenn 
diese Priifung ergibt, dab die Lebensf/ihigkeit des Plasmas nieht oder wenig 
geseh/s ist, kann man yon der Entquelhmgsresistenz dieser Pflanze spreehen, 
nnd erst dann ist man bereehtigt, aus einer solehen Untersuehung 6kologisehe 
Schlfisse zu ziehen. 

Als Kriterium des Lebenszustandes wurde fast, aussehlieBlieh die Assimi- 
lationsleistung verwendet und dabei besonders Wert gelegt auf die Assimilation 
in der ersten Zeit nach dem Wiedereinquellen, da aus friiheren Untersuehungen 
yon M o n t f o r t  (nieht ver6ffentliehtl)) hervorgeht, dab die Entquellung auf 
das Plasma einen l~eiz ausiibt, der gerade in der ersten Zeit nach dem Zu- 
riiekbringen in Wasser zu eharakteristisehen Ver/inderungen der Assimi- 
lationsleistung fiihrt. 

1) Vorgetrsgen auf der Botanikertagung zu Darmstadt am 6. VII. 37. 
32* 
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1. Teil. Zeitphasen der EntqueUung und EinqueUung 

1. M e t h o d i k  d e r  E n t q u e l l u n g s v e r s u c h e  

Die Messung des Wasserverlustes geschah durch W~gung der BlOtter bzw. Thalli. 
Diese wurden aus dem Wasser genommen, mit FlieBpapier mSglichst schnell yore ttedtwasser 
befreit und gewogen. Dann wurden sie mit einem Zwirnfaden an einem Holzgestell auf- 
gehi~ngt und nach einiger Zeit wieder gewogen usw. Die Zeit zwischen zwei W~gungen 
richtete sich nach der verwendeten Pflanze un4 den herrschenden Bedingungen (Wasser- 
s~ttigtmgsdefizit der Luft, Temperatur usw.) nnd wurde so gew~hlt, dab bei der zweiten 
W~guhg mSglichst noch mehr als 75 ~ des anf~nglichen Wassergehalts vorhanden war. 
Da mir fiir diese Untersuchungen eine Torsionswaage 1) zur Verfiigung stand, war es mSglieh, 
auch sehr schnell trocknende Pflanzen, wie z. B, Ulva lac~uca mit groBer Genauigkeit zu 
erfassen. Gewogen wurden die Thalli auf 1 mg genau. Das entspricht bei Frischgewiehten 
yon mehreren 100 rag, wie sie gewShnlich waren, einem Fehler yon welt unter 1 ~ Nur 
in seltenen F~llen mag der Fehler etwa 1 ~o betragen. 

Die in einigen F~llen ermittelten Einquel lungskurven ,  d. h. die gewichtsm~Bige 
Zunahme beim Zuriickbringen in Wasser, sind gemessen, indem die Pflanzen vor jeder W~gung 
abgetrocknet wurden. 

Die Oberfl~che der verwendeten Pflanzen betrug etwa 20--40 qcm. Es wurden stets 
ungefi~hr gleich grol3e Stficke verwendet. Bei Laminaria und Ulva geschah dies durch I-Ieraus- 
schneiden rechteckiger Stiicke aus dem Thallus. Dies wurde mit Riicksicht auf die sp~teren 
Assimilationsmessungen schon am Tage vorher gemacht. Ein solcher Schnittrand verh~lt 
sich genau so wie die natiirlichen l~nder, wie man an der Breite des bei starker Entquellung 
vergriinten Teiles bei Laminaria leieht sehen kann. 

2. D a r s t e l l u n g  d e r  E n t q u e l l u n g s k u r v e  

Die in der oben angegebenen Weise ermittelten Gewichte wurden zuni~chst auf ~ 
yore Frischgewicht umgerechnet und in einer Zeitkurve aufgetragen. Die Beziehung auf 
das Frischgewicht ist die einfachste und ist immer zu empfehlen, wenn die in einem Versuch 
verwendeten Pflanzen der gleichen Art angehSren, oder wenn es sieh um versehiedene Arten 
handelt, die sich aber im anfi~nglichen Wassergehalt wenig unterscheiden. Da die Submersen 
sich bei Beginn des Versuchs im Zustand. maximaler Wassersi~ttigung befinden, und da es 
darauf ankommt, wieviel yon diesem Wasser sie W~hrend der Entquellung verlieren, ist die 
grunds~tzlich richtige Beziehung die auf den anfi~nglichen, d.h.  auf den m a x i m a l e n  
Wassergehalt~).  

Dieser l~[3t sich leicht berechnen dutch Bestimmung des Trockengewichts. Diese 
Bestimmung kann im allgemeinen nicht an der Versuchspflanze selber vorgenommen werden, 
well die betreffende Pflanze noch einige Tage lang untersueht werclen mul3 und sich in dieser 
Zeit veri~ndert. Auch kSnnen beim Einquellen der troekenen Pflanzen Stoffe hinausdiffun- 
dieren, die eine Ver~nderung des Troekengewichts bewirken. Es bleibt infolgedessen kein 
anderer Weg, als yon den einzelnen zur Verwendung kommenden Arten den durehschnitt- 
lichen Wassergehalt zu berechnen und diesen Wert bei jeder Versuchspflanze zugrunde 
zu legen. I n  dieser Arbe i t  s ind  si~mtliche E n t q u e l l u n g s v e r s u c h e  auf den 
m a x i m a l e n  Wasse rgeha l t  bezogen worden,  um die ve r seh iedenen  Ar t en  mi t -  
e i n a n d e r  ve rg le ichen  zu kSnnen.  

z) Eine genaue Beschreibung der Torsionswaage befindet sieh bei Kamp,  S. 413. 
~) Andere Darstellungsmethoden, die den Vorgang der allm~hlich immer kleiner 

werdenden Transpirationsraten noch besser zeigen sollen, z. B. die Beziehung jeder einzelnen 
Transpirationsrate auf die erste, haben nicht zu einem brauehbaren Ergebnis geftihrt. 
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3. D e r  V e r l a u f  d e r  E n t q u e l l u n g s k u r v e  

Bei den Meeresalgen ist die Geschwindigkeit der Transpiration wie bei 
Flechten [vgl. S t o c k e r  (1927)] auger yon der Dicke des Thallus und der Be- 
schaffenheit der Membran nur yon den ~uBeren Bedingungen abh~ngig. Wenn 
dieselben sich w~hrend des Versuchs nicht iindern, so zeigt die Transpirations- 
kurve, oder, was dasselbe ist, die Entquellungskurve, einen charakteristischen, 
gleichmi~Bigen Verlauf. Diese Kurven sind Hyperbeln, die dadurch zustande 
kommen, dab jede Transpirationsrate kleiner ist als die vorhergehende. Dieses 
ist auch leicht verst~ndlich, da es im Bereich des Thallus keine verschliel~baren 
SpaltSffnUngen oder sonstige Einrichtungen zur Herabsetzung der Transpiration 
gibt. I m  Gegensatz dazu zeigen abgeschnittene Bliitter yon Landpflanzen einen 
mehr oder weniger unregelmi~Bigen Verlauf der Transpirationskurve. Bei ihnen 
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Fig. 1. Vergleichende Entquel lung verschiedener  6kologischer Typen. 
Ordinate: Wassergehalt in % des maximalen Wassergehalts. Abszisse: Zeiten fort- 
schreitender Entquellung und Einquellung. Temp. 20 Grad. Diffuses Licht. Die Meeres- 
algen stammten aus der Kieler Aul3enf6rde. Sie wurden im Dezember gesammelt und im 
Laboratorium in Seewasser kultiviert. Die Landpflanzen wurden kurz vor Versuchsbeginn 

gepfliickt. 

existiert die M6glichkeit einer Regulation, einer Einschr~nkung der Transpiration 
durch VerschluB der SpaltSffnungen des abgeschnittenen Blattes. Letzteres 
ist an den Kurven zu sehen, die dann nach einiger Zeit einen Knick aufweisen. 
(Vgl. z. B. die Kurve von Vitis vinifera in Fig. 2.) 

Einen Vergleich der Entquellungskurve yon Braunalgen mit einem Efeu- 
blatt  als Typus eines xeromorphen Hart laubblat tes  und einem Adianthum- 
Wedel als Typus eines hygromorphen Blattes zeigt Fig. 1. Die Algen haben eine 
ganz gleichm~Bige Entquellungskurve, wKhrend Adianthum eine unregelm~Bigo 
Entquellungskurve zeigt. AuBerdem ist die Kurve bei den Algen sehr viel 
stefler, was einmal dadurch zustande kommt,  dab sie sich in dem Moment, wo 
sie aus dem Wasser herausgenommen werden, im Zustand maximaler Wasser- 
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s~tttigung be�9 und andererseits dadurch, daB sie dieses Wasser sehr sehnell 
an die Luft abgeben. Besonders groB ist der Untersehied zu dem E�9 
das nach drei Stundœ kaum Wasser verloren hat, w~hrend die Algen schon 
lufttrocken sind. A d i a n t h u m  cuneatum nimmt eine Mittelstellung zwisehen Efeu 
und den Algen ein, wie von einem derartig zarten Blat t  zu erwarten war. Es 
entspricht etwa einem Schwimmblatt  von Polygonum a m p h i b i u m  (Fig. 2), das 
sehr sehSn die Mittelstellung zwisehen einem submersen Blat t  und dem Blat t  
einer Landpflanze zeigt. Potamogeton lucens geh6rt zu einem Typus, der an der 
Luft  sehr schnell austroeknet, und ebenso wie die Algen eine glœ 

% "....1\.,,~. ~s wmrera " Fig. 2. Vergleichende Ent-  
�9 ~ .-,. . . . .  quellung von Bl~t tern von 
I".. L .~~.o~y L~nd- und W~sserpfl~nzen. 
I " I "~':'~z~~P/:/b/'~m r~. Ordinate: Gewieht der Blgtter 
I "; " " "  " "  ( ¢  ~ ,  ~ -  % ,lr 60-  , . . . . .  ~ ~ ~ .  in % des Frischgewichts. Ab- 

"x..... "~ szisse : Zeiten fortsehrei™ 
[ Entquellung. Temp. 23 Grad. 

r Diffuses Lieht. Luftfeuehtigkeit 
:io}a,'~og•239235207 - ca. 70 %. Die BlUffer wurden 

f kurz vor Versuehsbegiun in der 
28 N/~he des Versuehsraumes ge- 

sammelt. 
0 ~1y //2 2 .2r Munden 3tl~ 

Entquellungskurve von der typisehen Hyperbelform besitzt. Aueh hier ist also 
die En~quellung ein rein physikaliseher Vorgang, dessen Intensit~t lediglich 
vom Wassers~ttigungsdefizit der Luit,  also von den ~uBeren Bedingungen ab- 
hs ist. 

Die Hyperbel  geht naeh einer gewissœ Zeit Mlm/thlieh in die Gerade 
fiber, wenn die transpirierende Pflanze in bezug auf ihren Dampfdruek mit  
der Augenluft in Ausgleich gekommen ist. Wenn P r i n g s h e i m  (S. 253) angibt, 
dag die Kurve  bel Fucus  mit einem Kniek in die Gerade iibergeht, so beruht 
dies einmal darauf, dag dieser Ubergang bei den F u c u s - A r t e n  viel pl6tzlieher 
ist als bel den anderen Meeresalgen, andererseits darauf, dag in der N~he diesœ 
Knieks zu wenig Werte œ wurden. In  diesem Punkte, d .h .  in bezug 
auf den allm~hlichen ~bergang in die Gerade, besteht naeh den Untersuehungen 
von M i t t m e y e r  kein Unterschied zwisehen Landpflanzen und Submersen. 

Die Unterschiede zweier Thalli derselben Art in bezug auf den Verlauf 
der Entquellungskurve sind, wenn man gleiehm/~giges Material verwendet, sehr 
gering. Dies zœ z. B . e i n  Vergleieh verschiedener Stiieke von Ulva lactuca 
aus demselben Thallus (Fig. 3). Nebœ der GleichmgBigkeit des Verlaufs dœ 
I™ die sehon von Laminar ia  her bekannt  ist, f~llt hier besonders die 
auBerordentliche Gesehwindigkeit dœ Entquellung auf, œ !~olge der sehr 
diinnen Thalli. Bei der in meinem Arbeitsraum herrsehendœ Temperatur  von 
18--20 Grad und 55--60 ~ relativer Luftfeuchtigkeit waren dit diinnen Ulva- 
Thalli naeh 1/~--1 Stunde lufttrocken, wobei sie nur noeh 4--5  % ihres Wasser- 
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gehMts besaBen. Fucus serratus und Fucus vesiculosus brauchten unter den- 
selbœ Bedingungen 2z/~ Stunden, um lufttrocken zu werden, und Laminaria 
digitata sogar 3z/~ Stunden. Fast  genau so schnell wie Ulva lactuca verliert 
aueh Potamogeton lucens Mles Wasser und geh6rt damit  zu dem gegen Wasser- 
verlust am wenigsten gesehiitzten Typ der Pflanzen, mit  denen ich ge- 
arbeitet habe. 

Nicht ganz so steil ist die Entquellungskurve von Trichomanes radicans 
(iibrigens auch nieht so gleichms der unter denselben Bedingungen l~/e 
Stunden brauchte, um lufttrocken 
zu werden. Dann folgen Fucus 1 o o \  
und Laminaria, denen sieh Fur- \ cellaria ~nschliegt, und dann in ~0 
weitem Abstand Typen wie Ad- 
ianthum cuneatum und Polygonum .~. ~o 
amphibium. 

So wie in Fig. 3 gleich- 
mggiges M~teria] von Ulva lactuca ~'r 

eine f~st identische Entquellungs- ~�9 
kurve ergibt, so kann auch die 2g 
Kurve verschiedener Arten unter 
Umsti~nden weitgehende Uber- ! 
einstimmung zeigen (vgl. z . B .  o L 
die Kurven von Fucus serratus 
und Fucus vesiculosus der Fig. 10). 
Eine solche ~bereinst immung 
zwischen den beiden Fucus-Arten 
rand auch P r i n g s h e i m  (S. 248). 
Sp/~ter rand er d~nn Mlerdings, 
daB Fucu8 ve8iculosus etw~s 
schneller austrocknete Ms Fucus 
h~lt 

fntque/lung 

\ 

l~  ~ ' 

Einque/lung 

s Iz 15 s8 ~~y 5 
Min uten Minuten 

Fig.3. Versehieden starke Entquel]ung von 

Ulva lactuca. Je zwei ThM]i wm'den gleichzeitig 
aus dem W~sser genommen. Bel der Einquellung 
sind I)urehschnittswerte der beiden sieh ent- 
spreehenden ThMli verwendet. Temp. 18 Grad. 

Diffuses Lieht. Sonst wie Fig. 1. 

serratus. Verschieden Mtes MateriM ver- 
sich natiirlich etwas verschieden. 

4. Die  V e r ~ n d e r u n g  der  Ober f l /~che  w/~hrend de r  E n t q u e l l u n g  u n d  
E i n q u e l l u n g  

Wi~hrend der Entquellung schrumpfen die Thalli in charakteristiseher 
Weise, Fu™ wird vom Rande her trocken und hart  und kr i immt  sieh ira 
g~nzen; Ulva schrump�9 indem sich lauter kleine FMten bilden; Laminaria 
zeigg eine ziemlich gleiehmgl3ige Verkleinerung, ohne dag zun/~ehst eine Krtim- 
mung eintritt. Diese Verkleinerung der Oberfl/iehe, die offœ dadureh zustande 
kommg, dM3 jede einzelne Zelle kleiner wird, wurde genauer ungersueht. Die 
reehteekigen Laminaria.Stfieke wurden unter durehsiehtiges Papier gelegt, die 
Formen aufgezeichnet und ausgesehnitten, und dieses wurde bei jeder einzelnen 
W~gung wiederholt. Die Ergebnisse sind in der iiblichen Weise auf die an- 
f/~ngliehe Oberfl/~che bezogen worden. Aus Fig.  ̀ ist die Abnahme der Ober- 
fl/~che zu ersehen. Sie zœ grunds/~tzlieh dasselbe Bild wie die Frisehgewiehts- 
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kurve, nur ist die Schrumpfung nicht zo stark wie die Abnahme des Gewichts. 
Beim Einquellen dehnt sich auch die Oberfl~tche wieder aus, ohne aber die 
anf• Gr6Be vSllig wieder zu erreichen. 

Vom Rande her t r i t t  bei Laminaria eine Vergriinung ein, die sich bei 
starker Sch~digung liber den ganzen Thallus erstreckt: Die vergriinten Zellen 
sind rot: Die Vergriinung ist schon im trockenen Zustand erkennbar, wird 
aber erst nach dem Einquellen deutlich. Der Rand hebt sich allm~hlich immer 
sch• ab. Nach ein bis zwei Stunden ist er ganz scharf abgesetzt. 

Bel Fucuy serratus t r i t t  eine s Randbildung ein, aber bei weitem 
nicht so deutlich und nicht so regelm~Big wie bei Laminaria. _~'ucu~ vesiculosus 

UO 

20 

20 ~0 60 80 100 120 /0 20 
Minulen Minuten 

~fquellu~ 
I 

Sg 

Fig. 4. Vergleich der Ge- 
wichtsabnahme und der 
Fl~chenverkle inerung von 
Laminaria digitata w~hrend 
der Entquel lung und deren 
Zunahme beim Einquellen. 
Orinate: Gewicht in ~ des Frisch- 
gewichts bzw. Obeffl~che in ~ 
der urspriinglichen Oberfl~che. 
Abszisse: Zeiten fortschreitender 
Entquellung und Einquellung. 
Temp. 19 Grad. Diffuses Licht. 
(~ber die tterkunft des Materials 

vgl. Fig. 1. 

zeigt keine derartige Randbildung, selbst bei den extremsten Bedingungen, die 
ich angewendet habe (4 Tage Au�9 im lufttrockenen Zustand bei 
6--7  ~ des urspriinglichen Wassergehalts), waren noch keine toten Stellen ira 
Thallus ~ul]erlich erkennbar. 

Bei Ulva sind die toten Stellen wei•. Auch hier gibt es bei geringer 
Sch~digung eine deutlich• Randbildung, bei st~rkerer Sch~digung treten aber 
auch in der Mitre schon weiBe Fls auf, wahrscheinlich von den diinneren 
Stellen des Thallus ausgehend. 

Bei Potamogeton lucens sind die toten Ze|len leicht an ihrer braunen 
Farbe und dem vSllig schlaffen Aussehen erkennbar, aber erst etwa 6--8  Stunden 
nach dem Einquellen. Die Grenze zwischen totem und lebendem Gewebe ver- 
l• dann entlang der I~ervatur des Blattes. Bei starker Entquellung bleiben 
nur die Part ien um die Mittelrippen lebend. 

Ziemlich gut lassen sich die toten Teile bei Trichomanes unter dem 
Mikroskop erkennen, etwa 1--2 Tage nach dem Einquellen. Vorher mul] man 
mit  Hilfe der Plasmolyse prii�9 wenn man sehen will, welche Telle rot  sind. 
Am ersten Tage nach dem Einquellen sind auch die toten Gewebeteile noch 
vSllig straff und in der Farbe nicht oder kaum ver~ndert. ~be r  die Beziehung 
zwischen der Verkleinerung der lebenden Fls und der Verringerung der 
Assimilation wird sp~ter die Rede sein. 
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5. D ie  W a s s e r a u f n a h m e  e n t q u o l l e n e r  P f l a n z e n  
( E i n q u e l l u n g )  

Bringt man die entquollenen Thalli wieder in Wasser zurfick und bestimmt 
die Gewichtszunahme und datait die Menge des aufgenommenen Wassers, so 
�9 man, daB in den ersten Minuten sehr viel Wasser aufgenommen wird, 
in den darauIIolgenden immer weniger, bis ungef~hr 80--90 �9 des ursprfinglichen 
Wassergeha]ts wieder erreicht sind, je nach dem vorausgegangenen Entquellungs- 
grad. Die Einquellungskurve ist ebenso wie die Entquellungskurve eine Hy- 
perbel, nur in der umgekehrten Riehtung. 

Je steiler die Entquellungskurve verl/~uft, um so steiler ist auch die 
Einquellungskurve, d.h.  je sehneller dasWasser abgogeben wird, um so schneller 
wird es auch wieder aufgenommen. Dieses Verhalten kann nicht iiberraschen, 
es ist ja z. B. bel Ulva nur eine Folge davon, daB der Thallus sehr dfinn ist, d. h., 
daI~ ein grol~er Teil der Zellen oder vielleicht alle sofort mit dem Wasser in Be. 
rfihrung kommen. Ulva lactuca, die auf 15 �9 des Wassergehalts entquollen war, 
hatte naeh 2 Minuten wieder das Anfangsgewicht ; ein noch st/irker (auf 5 % d.W.) 
entquollenes Stfick erreichte in 2 Minuten 90 % des ursprfinglichen Wasse rgohalts, 
um dann nicht weiter zu steigen. Wahrscheinlich wird schon in dor ersten Minute 
fast alles Wasser aufgenommen, ich habe dieses aber mit der Methode des 
Abtrocknens mit Fliel~papier nicht �9 k6nnen, da dasselbe zu lange 
dauerte. Noch sehneller geht die Wasseraufnahme bel don Floehten und Moosen 
vor sich. So findet S t o c k e r  (S. 458), daB lufttrockene Thalli der Flechten 
Umbilicaria pustulata und Lobaria pulmonaria schon nach 5 Sekunden die I;f/~lfte 
des Wassers aufgenommen hatten [beziiglich der Moose vgl. 1 ) l an t e fo l  
(1927)]. 

Wosentlich langsamer als bel Ulva lactuca geschieht die Wasseraufnahme 
bel Fucus und Laminaria, hier ist naeh 3 Minuten etwa die tt/~lfte des Maximums 
erreicht (vgl. Fig. 4). 

Dio Abh/~ngigkeit der Wasseraufnahme von der Temperatur des Wassers 
wurde bel Fucus serratus und Laminaria n/s untersucht. 

Die fast lufttrockenen Thalli wurden in Wasser von 10 bzw. 20 0 ein- 
gequollen. Bei beiden Arten zeigte sieh das erwartete Ergebnis, eine schnellere 
Wasseraufnahme bel der h6heren Temperatur, aber die Unterschiode sind 
verh/~ltnism/il3ig gering. Nach 20 Minuten haben die bel h6herer Temperatur 
eingequollenen Thalli einen ungef/~hr 5 ~o h6heren Wassergehalt, nach einer 
Stunde sind bei Fucus die Unterschiede wieder ausgegliehen, bei Laminaria 
orst naeh 11/2 Stunden. Auffi~llig ist, daB Laminaria nur 65% des Wasser- 
gehalts wieder erreicht, Fucus dagegen 80 %. 

Ebenso wie niedrige Temperatur wirkt eine Erh6hung der Konzentration 
hemmend au�9 die Wasseraufnahme. Bel Einquellung lufttrockener Thalli von 
Fucus serratus und Laminaria in Seewasser von vierfacher Konzentration wird 
die Wasseraufnahme so ersehwert, da[~ naeh einer Stunde Fucus 7 %, Laminaria 
3 �9 Wassor weniger aufgenommen hatte als der in normalem Seewasser ein- 
gequollene Vergleichsthallus. 
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2. Teil. Die Auswirkung vorausgegangener Entquellung auf Assimilation 
und Atmung nach erneuter Einquellung 

Die  b i sher  gesch i lde r t en  V e r s u c h e  t iber  die Z e i t p h a s e n  der  E n t q u e l l u n g  

w u r d e n  ledigl ich  angœ u m  die n o t w e n d i g e n  V o i a u s s e t z u n g œ  fiir  die  Durch -  

f f ih rung  der  e igen t l i chen  Aufg~be  zu  schaffen.  Diese  be t r i f f t  n~ml i ch  die 

p h y s i o l o g i s e h e  A u s w i r k u n g  v e r s c h i e d e n  s t a rke r  u n d  v e r s e h i e d e n  langer ,  

a b e r  v o r i i b e r g e h e n d e r  E n t q u e l l u n g  bei  den  e inze lnen  T y p e n ,  d. h. die funk-  

t ione l l e  R e a k t i o n  der  l e b e n d e n  G e w e b e  auf  den  Eingr i f f  des  W a s s e r e n t z u g e s  

n a c h  W i e d e r h e r s t e l l u n g  der  n o r m a l e n  Bed ingungen .  D e r  Vor f i i h rung  der  

V e r g l e i e h s v e r s u e h e  u n d  e inze lner  R e a k t i o n s t y p e n  seien B e m e r k u n g e n  z u t  

V e r s u e h s m e t h o d i k  vo ranges t e l l t .  

1. M e t h o d i k  d e r  A s s i m i l a t i o n s v e r s u e h e  

Die Bestimmung der Assimilation erfolgte mittels der Wink le rmethode ,  die fiir die 
meisten demrtigen Untersuchungen angewandt worden ist und sehr genaue Werte liefert. 
Es wird zun~ehst der Sauerstof�9 des zum Versuch verwendeten Wassers in einer gleich- 
zeitig entnommenen Vorprobe ermittelt, und aus der Differenz dieses Wertes mit dem Sauer- 
stoffgeha]t des Vers¨ der von der Pflanze produzierte Sauerstoff berechnet. Die 
Titra~ion erfolgte mit n/J00 Thiosulfat. Bei dieser Konzentrution waren die erhaltenen 
VersuchsergebniSse zw~r meistens noeh ziemlich klein, d~ es d~rauf ~nkam, mit  m6glichst 
kurzen Expositionszeiten zu arbeiten, aber die Genauigkeit erwies sieh als durchaus aus- 
reichend. 

Das ftir die Versuche verwendete Wasser wurde mindestens 24 Stunden vor Beginn 
des Versuchs hergerichtet, um eine gleiehm~[~ige Vertœ des Sauerstoffs innerhalb 
des Wassers zu gew~hrleisten. Ftir die MeeresMgen wurde S• in der Osfsee- 
Konzentration von 1,7 ~ verwendet. Bei StiBwasserpflanzen sowie bei Trichomanes radicans, 
das sieh ftir Assimilationsversuehe mit der Wink le rme thode  gut eignete, wurde ab- 
gestandenes Leitungswasser verwendet. 

Anfangs wurden dieVersuehe bei Tageslicht ausgeftihrt. Es stœ sich aber bMd heraus, 
dag bei trfibem Wetter ira Winter die Liehtmenge fiir kurze Versuchszeiten viel zu gering 
war, und dal] oftmMs iiberhaupt keine positiven Assimilationswerte erzielt werden komlten. 
Deshalb wurden die Versuehe spgter ausschliel31ieh bei kiinstlicher Beleuchtung dureh- 
gefiihrt, die aueh den Vorteil einer immer wieder gleich starken Liehtquelle bot. Die Assi- 
milationskammern wurden in Wasser gelegt, um eine gleiehmggige Temperatur zu gœ 
leisten. Die Lampe (300 Watt) hing direkt liber der Wasseroberflgehe und war etwa 10--12 cm 
von den Kammern entfernt. Das die Kammern umgebende Wasser konnte mittels fliegenden 
Wassers leiš auf einer gewiinschtœ Temperatur gehMten werden, so dag diese h6ehstens 
um 1--2 Grad sehwankte, was ftir meine Zweeke vollkommen ausreiehend war. 

Einige Versuehe wurden unter cirier 1000 Watt-Lampe in etwa 50 cm Abstand aus- 
gefiihrt, und bei ihnen sind Assimilationskammern von 250 cern Inhalt verwendet worden. 
Ira iibrigen wurden zu den Versuchen Assimilationskammern von 150cern Inhalt  ver- 
wendet. Allgemein wurden 100 cern in ein Pyknometer-K61behen abgefiillt und zur Titration 
verwendet. 

Um eine gleiehmgBige Ausbreitung in der Kammer und damit eine gleichmgBige 
Beliehtung zu erreichen, wurden die Pflanzen in einen Celluloidrahmen eingespannt. In 
den Anfangsversuehen ist dieses nieht durehgefiihrt worden, aber aueh hier breiteten sieh 
die Pflanzen in der Ka,nmer so weit aus, dag die Versuehsergebnisse gesiehert sind. 

Die Stfieke von Laminaria und Ulva, die mit der Schere zugesehnitten werden mugten, 
wurden 1 bis 2 Tage vor Versuchsbeginn zureehtgesehnitten, damit keine Schleimbildung 
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oder sonstige stOrende Ver/~nderungen un den Sehnittfl~ehen auft rœ konnten.  Die B1/itter 
von Potamogeton lucens wurdœ ebenfalls 1 bis 2 Tage vorher  von der Pflanze abgesehni t ten 
und in Wasser aufbewahrt,  damit  die Wundstel lœ an dœ Stiœ sieh verstopfen konnten,  
und  die sonst fibliehe Blasœ vermieden wurde. Trichomanes wurde ebenso behandelg 
wie Potamogeton. Die Fiederehen vertrugen die submerse Lebensweise ausgœ und  
hielten sieh dabei sogar monatelang, ohne Sehaden zu nehmen. 

Die Expositionszeit r iehtete sieh naeh den erha l tenenWertœ und betrug ira allgemeinen 
1/2 Stunde bis 1 Stunde. ])er erste Wert  n ˜  dem Wiedereinquellen, auf dessen genaue 
Erfassung es besonders ankam, wurde off auf Grand einer noeh kiirzeren Expositionszeit  
best immt,  doeh sind wir nie unter  1/4 Stunde heruntergegangen, weil diœ beim AbffiIlen der 
Kammern  vœ Zeig sonst einen zu grol3en Fehler bedeuten k5nnte. 

Die Atmungsvœ wurden in derselben Weise durehgeftihrt, indem die Kammern  
mit  š sehwarzen Tueh be” wurden. Die Dauer der Atmungsversuehe war ent- 
spreehend den dabei erhaltenen kleineren Wertœ etwas liingœ meistens geniigte eine Stunde, 
um brauehbare  Werte zu erhalten. 

Die bel der Titrat ion erhalgenen Werte wurden in folgender Weise umgereehnet:  
Von den (meist 4) Versuehspflanzen wurden 3 auf versehiedenen Grad entquollen, gleieh- 
zeitig wieder in $u gebraeht und sofort auf ihre Assimilationsleistung gepriift. Die 
vierte Pflanze diente als Kontrollpflanze, sie wurde nieht  entquollen, ira iibrigen aber genau 
so behandel t  wie die Vœ Zun/~ehst wurden ara Tage vor dem Entquellungs- 
versueh aile 4 Pflanzen mehrmals gleiehzeitig exponiert  und auf diese Weise die Dureh- 
sehnit tsleistungen der Assimilation und Atmung der einzelnen Pflanzen e rmi t tœ  

Die Leistung der Versuehspflanzeu ira VerhMtnis zu ihrer Kontrollpflanze wird als 
Individual i t~ts �9  bezeiehnet und bei der Bereehnung der endgiiltigen Werte zugrunde 
gelegt. Es hat  sieh n/~mlieh herausges~ellt, dal3 die Untersehiede in der Assimilation der 
einzelnen Pflanzen unter  ver/~nderten Bedingungen mit  grol3er Konstanz erhalten bleiben, 
wie diœ aueh W a l t e r  (1929, S. 125) angibt.  "Jedenfalls ist die Beziehung auf eine Kontroll- 
pflanze bedeutend riehtiger als die Beziehung auf gleiehe Oberflfiehe, denn es ist durehaus 
n ieht  gesagt, dal3 gleiehe Flhehen gleieh assimilieren, sondern man findet ira Gegenteil. be- 
tr/iehtliche Untersehiede. Dus angewendete Verfahren erfordert zwar, eine Kontrollpflanze 
bei s~mtliehen Versuehen mit  zu verwenden, und bedeutet  somit eine erhebliehe Mehrarbeit,  
ist abœ mn der angegebenen Vorteile willen f~st immer durehgefiihrt worden. Dieses Ver- 
fahren, dus M o n t f o r t  bei seinen (noeh nieht  ver5ffentliehten) vergleiehenden Entquœ 
versuehen angewendet bat,  hut te  urspriinglieh den Zweek, die Versuehe ira Freien bei dauernd 
weehseInden Lieht intensi t~ten durehfiihren zu kOnnen, ist aber bei den Versuehen mit  kon- 
s tan te r  Liehtquelle beibehalten worden. Denn wenn aueh das Lieht den wiehtigsten Faktor  
bei der Assimilation darstellt, so k5nnen doeh aueh andere Faktoren,  z. B. die Temperatur,  
vor allem aber innere rhythmisehe Sehwankungen eine Rolle spielen (vgl. z. B. D r a u t z  und 

S a g a t z ) .  
W i e  die Bereehnung der Werte mit  tt i lfe des Individuali t~tsfaktors gesehah, 

ist aus Tabelle 1 zu ersehen. Die Bereehnung der  reinen Assimilation (Fig. 18) ist in der 
Weise erfolgt, dal3 bei der Entquel lung zwei Pflanzen vollkommen gleich behandel t  wurden, 
dann  aber die eine im Lieht, die andere im Dunkeln eingequollen wurde. Die Assimilations- 
werte der ersten Pflanze und die Atmungswerte der zweiten sind dann  addiert.  

2. D i œ  p h y s i o l o g i s e h e  B e d e u t u n g  d e r  E n t q u e l l u n g s g e s e h w i n d i g k e i t  

Wenn man zwei Thalli, z.B. von Laminaria digitata nebeneinander austroeknen lfil3t, 
so verlieren sie ihr  Wasser ungef~hr gleich schnell, und  man kann  Thalli, die gleieh lange 
entquollen sind, als ungef/~hr gleieh s tark geseh/~digt betraehten.  Anders ist es aber, wenn 
man  versehiedene Ar ten  miteinander  vergleiehen will, z. B. Laminaria digitata mit  Fucus 
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vesiculosus (Fig. 1). In  diesem Falle gibt Fucus vesiculosu8 unter den gleichen Bedingungen 
das Wasser schneller ab und ist deshalb nach einer bestimmten Zeit starker entquollen als 
Laminaria. Ein Vergleich solcher unter gleichen Bedingungen gleich lange entquoUenen 
Pflanzen ist zwar ffir die Beurteilung der 5kologischen Verh~ltnisse wertvoll, aber fiir eine 
physiologische Analyse der Entquellungsresistenz nicht zu gebrafichen, da die elnzelnen 
Arten in dem Moment, da die Entquellung unterbrochen wird, einen ganz verschiedenen 
Wassergehalt besitzen. Aus diesem Grunde wurde fiir jeden Vergleich der  E n t q u e l l u n g s -  
g r a d ,  d.h.  de r  be i  U n t e r b r e c h u n g  der  E n t q u e l l u n g  n o c h  v o r h a n d e n e  W ~ s s e r -  
g e h a l t  in % des m a x i m a l e n  W a s s e r g e h a l t s  zugrunde gelegtl). 

Au�9 diese Weise war es mir mSglich, s~mtliche, d. h. auch die zu verschiedener Zeit 
ausge~fihrten Versuche, miteinander zu vergleichen, und die ffir die Gegenfiberstellung der 
Resistenztypen notwendiger/Zusammenstellungen durchzufiihren. Fiir die Richtigkeit dieses 
Verfahrens mu~ allerdings folgende Voraussetzung erfiillt sein: Es mu~ �9 die Auswirkung 
eines bestimmten Wasserverlustes gleichgfiltig sein, in welcher Zeit derselbe erreicht worden 
ist, zum mindesten innerhalb der Grenzen, in der diese Zeit bei meinen Versuchen schwankte. 

u m  diese Frage zu kl~ren, wurde eine Reihe von Versuchen mit  den submersen 
Bl~ttern von Potamogeton lucens durchgeffihrt, das mir im Sommer in groBer Menge zur 
Verfiigung stand. Die einzelnen Bl~tter wurden abgepflfickt, einen Tag submers gehalten, 
danach zunachst in einer Vorpriifung auf ihre Assimilationsleistung untersucht und ara 
andern Tag entquollen. Dabei wurden sie verschiedenen Bedingungen ausgesetzt, eines 
wurde direkt aus dem Wasser in die Lu�9 gebra~ht, ein anderes erst in eine Kammer mit  
mittlerer Luftfeuchtigkeit, dann in dio Luft usw. Auf diese Weise wurden die Bl~tter in 
verschiedener Zeit auf 40 ~ ihres ursprfinglichen Wassergehalts entquollen. Dann wurden 
sie auf ihre Assimilationsleistung geprfift. Dabei kam es mir weniger auf die Assimilations- 
leistung ira direkten AnschluB an die Einquellung an, als auf don Zustand nach mehreren 
Stunden oder am andern Tag. Auch genfigte die Beleuchtungseinrichtung noch nicht, um 
Versuohe in sehr kurzen Zeiten durchzufiihren. 

Bei dieser Behandlung zeigte zwar das am langsamsten entquollene Potamogeton-Blatt 
die  hSchsten Assimilationswerte, aber die anderen Kurven liefen vSllig durcheinander und 
zeigten keine Beziehung zu der Geschwindigkeit der vorausgegangenen Entquellung. Die 
Wiederholung des Versuchs best~t~gte das Ergebnis. Um sicher zu sein, dal3 auch bei einer 
anderen Pflanze und bei anderen Entquellungsgraden die Geschwindigkeit der Entquellung 
keine Rolle spielt, wurde die Frage in einer Reihe weiterer Versuche mit Ulva lactuca nochmals 
geprfift, und zwar dergestalt, dal~ je vier Thalli in verschiedener Zeit auf gleichen Grad 
entquollen wurden. Bei schwacher Entquellung (auf 73 ~ des ursprfinglichen Wassergehalts) 
verlaufen s~mtliche Kurven ungef~hr gleichm~Big, sie erreichen am zweiten Tag 80--90 ~ 
dot anfanglichen Assimilationsleistung. Dabei war der angegobene Entquellungsgrad in 
ganz verschiedener Zeit erreicht worden, bei einem Thallus in 5 Minuten, bei einem anderen 
in 20 Minuten. Entquillt  man Ulva st~rker, auf 32 ~ des Wassergehalts, so erreicht die 
Assimilation nach dem Einquellen nur etw~ 50 ~ der ursprfinglichon Leistung. Dieser Zustaad 
ist na~h 8 Stunden erreicht und bleibt auch ara andern Tage erhalten. Aber auch hier ist 
keine Abh~ngigkeit von der Entquellungsgeschwindigkeit festzustellen. Bei starker Ent-  
quellung au�9 5 ~ des Wassergehalts sind die Thalli vSllig ausgebleicht und erreichen keine 
positiven Assimilationsleistungen raehr. 

1) Nachdem auf Grund von Vorversuchen festgestellt war, wie lange die Entquellung 
auf einen bestimmten Grad dauert, wurden die Pflanzen entsprechend lange vorher aus dem 
Wasser genommen. Diejenigen, dSe st~rker entquollen werden sollten, bzw. die zur Er- 
reichung des vorgesehenen Entquellungsgrades l~ngere Zeit brauchten, hingen also ent- 
sprechend l~nger in der Luft, so daB die Entquellung bei allen gleichzeitig unterbrochen 
werden konnte. 
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Denmach ist in den untersuchten Fallen, bei Potamogeton lucens und Ulva lactuca, 

die Assimilationsleistung, die nach dem Einquellen wieder erreicht wird, d. h. also die durch 
die Entquel lung hervorgerufene Sch/~digung, lediglich von dem En tque l lungsg rad  abh/~ngig, 
dagegen nicht  abh/~ngig von der Entquellungsgeschwindigkeit.  Damit  ist die oben geforderte 
Voraussetzung fiir den Vergleich verschiedener Versuche erfiillt. 

T a b e l l e  1 

( V e r s u c h  71 v o m  5 . 3 . 3 6 )  

S y n c h r o n e  E n t c [ u e l l u n g  v o n  F u c u s  s e r r a t u s  u n d  F u c u s  v e s i c u l o s u s  

Verw. Pfl.: Suc .  serr. : Oberfl~chenform aus Schilksee (Kieler AuBenf6rde), 1--2 m unter  
der Wasseroberfl› 

Fuc.  ves.: oberst~r t torizont,  1/tuft bei jedem niedrigen Wasserstand trocken. 

Erreichter  Entquellungsgrad:  
51, 39 und 27 % des Frischgewichtes d. i. 
40, 25 und  10% des Wassergehaltes. 

Entquellung 

F , s .  2 

. 3 

. 4 

F . v .  2 

~�87 3 

. 4 

F . s .  2 

,, 3 
,, 4 

F . v .  2 

, ,  3 

~~ 4 

F .  8 . 2  

. 3 

. 4 

F . v .  2 

. 3 

~~ 4 

Frisch- 
gewicht 

1340 
1470 
1520 

1660 
1255 
1410 

100 
100 
100 

100 
100 
100 

100 
100 
100 

i00 
100 
100 

Gewicht nach Stunden 

I 
_ ~ / , ~  '/2 

1165 1000 
1305 1125 
- -  1260 

1490 1280 
1063 915 
1245 1020 

3 h 

860 
965 

1050 

1020 
805 
901 

1 I 1!/L ] 1G 

752 683 - -  
840 725 640 
9 0 0  772 * 675 

930 845 - -  
687 600 538 
752 652 580 

2 21/2  3a/4 4 

572 - -  - -  
585 515 416 

487 - -  - -  - -  
518 462 385 - -  

87 
89 

9O 
s5 
88 

in  % v o m  F r i s c h g e w i c h t  

75 64 56 51 
77 66 57 50 
83 69 59 51 

77 62 56 !' 51 

1 

73 64 55 48 
73 64 54 47  

44 
44 

43 
41 

39 
38 

39 
37 

34 

33 27 

84 
86 

88 
81 
85 

i n  �9 d e s  W a s s e r g e h a l t s  

69 55 46 40 
70 58 47 39 
79 62 49 40 

72 53 46 40 
67 55 44 36 
67 55 43 35 

31 
31 

3O 
27 

25 
23 

25 
22 

18 

17 10 

27 

10 
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Fig. 5. S y n c h r o n e  E n t q u e l l u n g  
v o n  F u c u s  s e r r a t u s  u n d  F u c u s  

v e s i c u l o s u s .  Erkl~rung siehe Fig. 1. 
Temp. 18 Grad. Diffuses Licht. Re- 
lative Luftfeuchtigkeit  6 2 %  . Die 
Algen s tammen aus der Kieler AuBen- 
fOrde, Fucus serratus aus 1--2 m 
Wassertie�9 Fucus vesiculosus aus 
dem obersten Horizont, der bei jedem 
niedrigen Wasserstand trocken wird. 

P h y s i o l o g i s c h e  P r t i � 9  

Liclltquelle: 300 Wat t -Lampe,  12 cm Abstand,  Wasser tempe�9 10--11 Grad. 
Expositionsdauer:  meist  1/2 Stunde. 
l nha l t  der Kammer :  150 ccm. 
Am 2. und 3. Tag Durchschnit~swerte aus 2 Messungen. 
Die Zahlen bedeuten Originalwerte (~= ccm Thiosulfat mal  100) pro Stunde. 

V o r p r o b e  (1 Tag vorher) 

Assimil~tion . . . . . . . .  
Assimilation . . . . . . . .  
Atmung . . . . . . . . . .  
Indiv.  f. Assimilation . . . .  
Atmung . . . . . . . . . .  

F 1  

832 
1004 

- -164  
100 
100 

F. serratus 

F 2  F 3  

992 1318 
1056 1142 
- -95  - -187 

112 139 
58 114 

F 4  

1214 
1056 

- -154  
123 
94 

F 1  

886 
1074! 

- -180  
1 0 0  
100! 

F. vesiculosus 

F 2  F 3  

1222 770 
1348 894 

- -107 - -96  
131 85 

59 53 

L e i s t u n g  n a c h  d e m  E i n q u e l l e n  

Vorheriger Entquellungsgrad in ~ des W~ssergehalts: 

I Kon- 
trolle' 4 0 %  2 5 %  10~ 

Lebende Fl~che nach 3 Stunden:  

I - 80 O/o i 61O/o ] 3�87 O/o 
I / 

]~Oh- 

trolle 40 �9 25 ~o 

keine 
Randbi ldung 

A s s i m i l a t i o n  

F 4  

946 
1094 

- -100  
104 

55 

10% 

Zeit nach der Einquellung 

1/~ Stunde . . . . . . . . .  
1 Stunde . . . . . . . . . .  
3 Stunden . . . . . . . . .  
6 Stunden . . . . . . . . .  
2. Tag . . . . . . . . . . .  
4. Tag . . . . . . . . . . .  

976 
1076 
1083 

843 
986 
788 

588 
356 

885 1 
678 
766 
5701 i 

176 - -544  
548 36 
597 225 
477 273 
732 406 
502 276 

940 1080 
1190 1076 

900 1131 
847 970 
964 1118 
845! 1042 

- -  276 
700 484 
688 726 
723 655 
778 826 
742 800 
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Bezogen  ~uf die K o n t r o l l p f l ~ n z e n  

1/~ Stunde . . . . . . . . .  
1 Stunde . . . . . . . . . .  
3 Stunden . . . . . . . . .  
6 Stunden . . . . . . . . .  
2. Tag . . . . . . . . . . .  
4. Tag . . . . . . . . . . .  

loo{ 
100 / 
100 / 
100 / 
100{ 
10o / 

1Stunde . . . . . . . . . .  [--=120 
I 

4 Stunden . . . . . . . . .  [ --84 
7 Standen . . . . . . . . .  ] --96 
2. T~g . . . . . . . . . . . . .  118 

30 13 / 
49 37 
74 40 
73 41 
70 53 
66 46 

Atmung 
--111 ~123 

--92 
--80 

30 
33 
28 

~138 [ --159 
--64 [ --112 
--48 1 --99 
- 3 6 1  - 9 4  

Bezogen  auf  die K o n t r o l l p f l a n z e  

1Stunde . . . . . . . . . .  100 160 90 123 
4 Stunden . . . . . . . . .  100 146 87 81 
7 Stunden . . . . . . . . .  100 112 64 52 
2. Tag . . . . . . . . . . .  100 108 57 31 

,oo I ss{ 1 ~9oo ~~ 100 / 75 I 75 42 
,~176 ~sl 90 ~~ 
loo / 871 75 
100 88 95 / 84 
100 104 103 / 92 

100 
100 
100 
100 

--162 --1561 --159 
--96 --94 / --110 
--81 --64[ ---75 
--78 --60 I --68 

172 185 I 187 
l~e 15s I 17s 
128 118 142 
112 120 130 

3. Z e i ~ p h a s e n  d e r  W i e d e r e i n s t e l l u n g  d e r  A s s i m i l a t i o n  u n d  A t m u n g  

A. Assimilation siibersehul~ 
Unter Assimilation wird im folgenden s~ets der ira LichV gemessene UberschuB der 

Assimilation /iber die Atmung verst~nden, und diese Werte sind in der ira methodischen 
Teil angegebenen Weise umgereehnet. 

Alle van mit  untersuehten Pflanzen zeigten direkt nach dem Wiederein- 
quellen eine starke Depression der Assimilation, die dann ira Laufe einiger 
Stunden wieder i iberwunden wird. Je  mehr Wasser die Pflanzen verloren 
hat ten,  um sa mehr  sind sie in ihrer Assimilationsleistung direkt nach dem 
Einquellen gesehwgcht,  und um sa mehr bleiben sie auch in dœ nach einigen 
Stunden wieder erreiehten Assimilation hinter  der friiheren Leistung zuriick. 
Mit Ausnahme van  Fucus vesiculosus erreiehte keine meiner Versuchspflanzen 
die normale Assimilation wieder, sobald sie mehr als 25 % ihres WassergehMts 
verloren hatte.  Dagegen wird naeh 5 - - 8  Stunden (bei Trlchomanes radicans 
und Potamogeton lucens erst ara anderen Tag) ein Maximum der Assimilation 
erreichL das je naeh dem Entquel lungsgrad versehieden ist, sich dann aber 
im Laufe  der n/~chsten Tage nieht wesentlich /~ndert. Der Entquel lungsgrad 
ist fiir den Zei tpunkL wann das Maximum erreicht wird, nieh~ mal3gebend, 
sondern nur  dafiir, in welcher H6he das Maximum und die ganze Kurve  liegt. 

Die Kurve  der Assimilation zeigt also eine typischœ Erholung,  eine all- 
m~hliehe Uberwindung des du�9 die Entquel lung ausgeiibten Einflusses, and  
zwar liegt der Haup~anstieg in der ersten Zeit n` dem Wiedereinquellen. 
Die Kurve  bietet ira Prinzip dasselbe Bild, wiœ die Kurve  der Gewichtszu- 
nahme  nach dem Einquœ (Fig. 3), nur  sind die Zeiten der Wiedereinstellung 
viel gr613er. W/~hrend z. B. bei einer auf 30 % des Wassergehalts entquollenen 
Ulva lactuca naeh 2 Minuten das Maximum erreiehg isL wird bei der Erholungs- 
kurve  der Assimilation das Maximum erst naeh 5 Stunden wieder erreicht. 
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Laminaria digitata und die beiden untersuchten Fucus-Arten, die beim Ein- 
quellen das Maximum der Gewichtzunahme naeh 40--60 Minuten wieder er- 
reieht haben (Fig. 1), also wesentlich sp~ter als Ulva lactuca (Fig. 3), stimmen 
in dem Zeitpunkt, w~nn sic das Maximum der Assimilation wieder erreichen 
(naeh 5 ~ 8  Stunden) mit  Ulva fiberein, und Furcellara verh~lt sich ebenso. 

Der Vergleich der Erholungskurven nach vorausgegangener Entquellung 
deckt bel den einzelnen Arten sehr verschiedene Reaktionstypen auf. Wird 
die an�9 Depression der Assimilation trotz starker Entquellung weit- 
gehend fiberwunden, so h~t man einen gegen Entque]lung sehr resistenten Typ 
vor sich, w~hrend die weniger resistenten Typen bei gleichem Entquellungsgrad 
eine riel  flaehere Erholungskurve zeigen. I m  folgenden sollen die Assimilations. 
kurven der Versuehspflanzen einzeln beschrieben werden, wobei allerdings eine 
strenge Trennung mit  Rfieksicht auf die vergleiehenden Versuche nicht immer 
mSglieh ist. 

a) Fucus vesiculosus und Fucus serratus 

Einen Vergleich eines sehr resistenten Typs (Fucus vesiculosus) mit einem 
weniger resistenten (Fucus serra$us) zeigt Fig. 6. Hier sieht man deutlich die 
bedeutend hShere Resistenz des Fucus vesiculosus, bei ihm wird eine Entquel- 
lung auf 10 % des Wassergehalts beinahe ohne Sch~digung ertragen. Noeh ara 
gleichen Tage erreichte ds Assimilationsleistung 80 % der normalen Leistung 
und stieg in den n~chsten Tagen noch etwas. Letzteres mag ein Ausnahme- 
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Fig. 6. Zei tphasen der Wiedereinstel lung der Assimilat ion von Fucu8 serratu~ 
und Fucus vealculosus in Abh~ngigkeit  vom vorausgegangenen Entquel lungs-  
grad. Ordinate: Gleichzeitige Assimilationsfiberschfisse in % der Kontrollpflanze (K). 
Abszisse: Zeiten der Assimilationsmessung nach erfolgter Einquellung, Werte oberhalb 
der Null-Linie: O~-Abgabe. Werte unterhalb der Null-Linie: O2-Aufnahme. Die Zahlen 
bei den Kurven bedeuten den ira entquollenen Zustand noch vorhandenen Wa~sergehalt 

in % des maximalen Wassergehaltes. 
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fall sein, sicher ist aber, da~ eine Entquellung auf 10 % des Wassergehalts fiir 
F u c u s  vesiculosus ungef~hr dasselbe bedeutet, wie eine solche von 40 % fiir 
F u c u s  serratus. Diese beiden Kurven st immen wenigstens im Anfang ziemlieh 
fiberein. Sehw~chere Entquellungsgrade werden von Fucu8  vesiculosus ohne 
weiteres fiberstanden, und nach 3- -6  Stunden ist schon wieder die Anfangs- 
leistung erreicht. Dagegen ist �9 F u c u s  serratus schon eine Entquellung auf 
40 % des Wassergehalts ein starker Eingriff, noeh st~rkere Entquellung fiihrt 
zu wesentlichen Herabsetzungen der Assimflationsleistung. Der auf 10 % des 
Wassergehalts entquollene F u c u s  serratus zeigt bei der ersten Assimilations- 
messung (z/r Stunde nach dem Einquellen) einen ziem]ich hohen negativen 
Wert, naeh einer Stunde hat  er den Kompensat ionspunkt  erreicht, w/~hrend 
F u c u s  vesiculosus bei gleieh starker Entquellung noch keinen negativen Wert  
ara An�9 bat, wenigstens nicht, wenn der Durchschnittswert f t i r  die erste 
1/y Stunde betraehtet  wird. 

Von F u c u s  serratus standen mir zwei Standorts�9 zut Verfiigung, die 
aus verschiedener Tiefe s tammten und schon ~uBerlich leieht unterscheidbar 

�87 . . . .  y .............................. 
f ~.:.:'>"0 �9 . . . . .  " ......... ee\} 

~ - ~  . . . .  
/ x ._A.- . . . .  I t, ~ . . . .  ~ '~ - '~™ ~ ' ~ "  Tiefenform (ZO~ 

14t 1 ~ / /  

~/y I y S/..dee 2.Ty y ry 

Fig.  7. Z e i t p h a s e n  d e r  W i e d e � 9  d e r  A s s i m i l a t i o n  , con  F u c u s  serratu .s '  
in Abh~ngigkeit  vom vorausgegangenen Entquel lungsgrad.  Erkl/~rung siehe 
Fig. 6. Die Algen stammen aus der Kieler Aul~enf6rde, die Oberfl~chenform aus 1--2 m 

Tiefe, die Tiefenform aus 8--10 m Tiefe. 

waren. Einen Vergleich dieser beiden Formen, von denen die rein braun ge- 
f~rbte aus 8--10 m Tiefe stammte,  w/~hrend die andere mit  einem olivgr/inen 
Farbton 1 m unter der Wasseroberfl/~che w/~ehst und dorb gelegentlich trockea 
laufen kann, zeigt Fig. 7. Als Entquellungsstufen w~hlte ich 40, 25 und 10 % 
des Wassergehalts, um naeh MSgli�99 eine Stufe zu erfassen, bei der an- 
fangs negative Assimilationsleistungen auftreten, die aber allm/~hlieh positiv 
werden. Dies ist auch sehr gut gelungen; sowohl der au�9 40, als auch der auf 25 % 

Protoplasma. XXIX 33 
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entquollene Thallus beginnen mit  negativen Assimilationswerten. Die Resistenz 
ist wieder dieselbe, wie sehon aus dem Vergleieh mit  Fucus  vesiculosus bekamlt .  
In teressant  ist aber die augerordentl ich gute ~bere ins t immung der beiden Stand- 
ortsformen, deren Kurven  sehr nahe beieinander liegen und  in einem Falle bei- 
nahe identisch sind. Daraus  geht  deutlich hervor, daB diese beiden Standorts-  
formen dieselbe Entquellungsresistenz besitzen, obwohl sie aus verschiedener 
t I6henlage s tammen.  

b) Laminar ia  digitata und Eurcellaria fastigiata (Fig. 8 u. 9) 

Ahnlich wie Fuc. sert. verhglt  sich auch Laminaria  digitata. Ein Vergleich 
beider (Fig. 11), wobei von Fuc. serr. eine Tiefenform verwendet  wurde, die ans 
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Fig. 8. Ze i tphasen  der Wiedere ins te l lung  
der Ass imi la t ion  von Laminar ia  digitata 
in Abh/~ngigkeit  vom vo rausgegangenen  
En tque ] lungsg rad .  Erklgrung siehe Fig. 6. Die 
Algen wurden ira Februar in der Kieler AuBenfSrde 
in einer Tiefe von 8--10 m gesammelt. Sie wurden 
in Seewasser aufbœ und mehrmals vom 
Sch]eim befreit. Bei Bœ des Versuchs waren 

sie seehs Tage in I™ 

derselben Tiefe s t ammt  wie La- 
minaria,  zeigt, daB beide unge- 
fghr die gleiche Entquellungs- 
resistenz besitzen. Bei beiden 
wird eine Entquel lung auf 5 �9 
des urspriinglichen Wassœ 
iiberhaupt nicht  mehr  vertragen, 
die Thalli sind eine Stunde nach 
dœ Einquellen v611ig vergriint. 
Positive Assimflationsleistungen 
werden nicht  mehr  erzielt. 

Solche toten Thalli,,atmen" noch 
tagelang, d. h. man erhglt bel der 
Sauerstoffbestimmung immer kleine 
negative Werte. Es ist also noch 
Sauerstoff verbraucht worden. Selbst 
wenn man die Thalli mit heiBem 
Wasser abget6tet h~t, h6rt die Sauer- 
stoffaufnahme nicht auf, und sie fh~det 
vor allem im Licht statt, im Dunkeln 
ist sie ganz gering. Es laufen hier 
irgendwelche rein chemisehe Prozesse 
ab, die vom Licht angeregt werden. 

Eine Entquel lung auf 30 % 
des Wassergœ �9 zu einer 
Erholungskurve,  die sofort mi t  
positiven Werten  beginnt und 
derœ Maximum etwa bel 50 % 
der normalen Assimilation liegt. 

Zu demselben Typ,  zu dem Laminaria  und _gucus serratus gehSren, und  den 
man  als halb resistenten Typus  dem resistenten Typ  (Fucus vesiculosus) gegen- 
iiberstœ kann,  gehSrt auch die Rotalge Furcellaria fastigiata. Das unter- 
suchte Material  wuchs zwischen den Laminarien,  also in einer Tiefe von etwa 
8 m. Auch hier wird œ starke Entquel lung (au�9 7 % des Wassergehalts) nicht  
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vertragen, bei einer mittleren Entquellung (auf 42 % des Wassergehalts) werden 
50 % der normalen Assimilation wieder erreicht. Der Verlauf der Assimil~tions- 
kurve selbst ist ira Prinzip wieder derselbe wie bei den Braun~lgen (vgl. Fig, 9). 
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Fig. 9. Zei tphasen der Wiedereinstel lung der Assimilat ion von Furcellaria 
/astigiata in Abh/~ngigkeit vom vor~usgegangenen Entquellungsgr~d.  Er- 

kl/~rung siehe Fig. 6. 

100 \ 
\ 

�9 ~ eo \ 

_~ . 

a 

%\ "'.2 

% \  N \ 

OE u \  ~.~ ..,,o 

% :  

//2 II/z s 2~ 3 3y 
Sfunden 

Fig. 10. Synchrone Entquel lung von Laminaria digitata und Fucus serratus 
(Tiefenform). Erklgrung siehe Fig. l. Temp. 18 Grad. Diffuses Licht. Relative Luft- 
feuchtigkeit 65 ~o. Die Algen st~mmen ~us der Kieler AuBenfSrde aus 8--10 m Tiefe. 

c) Ulva lactuca (Fig. 12) 

Ulva lactuca verh/~lt sich bei schwachen und mittleren Entquellungsgr` 
(bis zu 30 �9 des Wassergehalts) /~hnlich wie Fucus seiratus und Laminaria, 
aber doch etwas emp�9 Bel st/~rkerer Entquellung (~u�9 10 % des Wasser- 
geha]ts) erhglt man ~ber ira Gegens~tz zu Laminaria keine positiven Assimilu- 

33* 



516 K a l t w a s s e r  

t ionswer te  mehr.  I m  al lgemeinen sind gerade die Erho lungskurven  von U l v a  

l a c t u c ”  sehr gleichmgl]ig und  fiir die g~nze Erscheinung der  allm/~hlichen 
Wiederhers te l lung  der  norm~len oder  doch ann/~hernd normalen  Ass imi la t ion  
char~kter i s t i sch ,  so daB sie geradezu  als ein Musterbeispie l  daf i i r  dienen k6nnen z). 

8o ~ .. . . . . . . . .  Zam/~ar/a {50%) e. 

5O 

.™ 
t 

fucua aere (30~o) 

a - ~ - - - - - ~  ~ -' I 
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Fig. l ] .  Z e i t p h a s e n  der  W i e d e r e i n s t e l l u n g  der  A s s i m i l a t i o n  von L a m i n a r i a  

d i g i t a t a  und  F u c u s  s e r r a t u s  in A b h / i n g i g k e i t  vom v o r a u s g e g a n g e n e n  E n t -  
q u e l l u n g s g r a d .  Erkl/~rung siehe Fig. 6. ~ber  die Herkunft der Pflanzen vgl. Fig. 10. 
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Fig. 12. Z e i t p h a s e n  der  W i e d e r e i n s t e l l u n g  der  A s s i m i l a t i o n  von U l v a  l a c t u c a  in 
A b h ~ n g i g k e i t  vom v o r a u s g e g a n g e n e n  E n t q u e l l u n g s g r ~ d .  Erklarung siehe Fig. 6. 

z) Das zeig™ sehr deutlich ein Vergleich der Figuren 12 und 13. In beiden Fgl[en 
handelt es sich um ganz verschiedenes M~terial. Die Kurven der Fig. 12 stammen von Pflanzen, 
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B e t r a c h t e t  man  nochmals  zum Vergleich die E n t q u e l l u n g s k u r v e n  von 
Ulva und  Laminaria, so sieht  man ,  dag  Ulva gegen den Wasse rver lus t  selbst  sehr  
viel  weniger  geschi i tz t  ist .  W/~hrend Ulva bel  200 in einem geheizten Z immer  
in 1/2 S tunde  oder  fr i iher  ]uf t t rocken  
wird ,  b r aueh t  Laminaria dazu 3 bis 
31/2 S tunden ,  also s iebemnal  so lange.  
I r a  Vergleieh dazu ist  der  Unte r -  
schied in der  Resis tenz doch bedeu-  
t end  kleinœ Man sieht  an diesem 
Beispiel ,  wie das  an  H a n d  der Ver- 
suche mi t  Fucus 8erratus und  Fucus 
vesiculosus sp/~ter noch deut l icher  
g e m a c h t  werden soll, doch schon, 
dal] es sieh hier  um zwei ganz ver- 
schiedene Dinge hande l t .  

d) Trichomanes radicans 
und  Potamogeton lucens (Fig. 14) 

Der  Scha t t en fa rn  Trichomanes 
radicans gehSrt  in bezug auf  seine 
Entque l lungsres i s tens  zum gleichen 
T y p  wie Ulva lactuca, is t  aber  ira 
ganzen  wohl noch e twas  empf ind-  
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Fig. 14. Z e i t p h a s e n  der  W i e d e r e i n -  
s t e l l u n g  der  A s s i m i l a t i o n  von 
Potamogeton lucens in Abh~ng ig -  
k e i t  vom v o r a u s g e g a n g e n e n  E n t -  
q u e 11 u n g s g r a d. Ordinate: Gleichzeitige 
Assimilationsfiberschiisse in % der 
fffiheren Normalleistung. Abszisse: Zeiten 
der Assimilationsmessung nach erfolgter 

Einquellung. Sonst wie Fig. 6. 
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Fig. 13. Z e i t p h a s e n  der  W i e d e r e i n s t e l l u n g  
der  A s s i m i l a t i o n  von Ulva lactuca in 
A b h t t n g i g k e i t  vom v o r a u s g e g a n g e n e n  
E n t q u e l l u n g s g r a d .  Erklarung siehe Fig. 6. 
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l icher.  Dcr  Untersch ied  zeigt sich besonders  bei  don schwachen En t -  
que l lungsgraden  und  di i r f te  wohl  mi t  der  zerschl i tz ten F o r m  des B la t t e s  
zusammenh/~ngen, weshalb  die R a n d p a r t i e n  schon bel  sehr  ger ingem Wasser-  
ve r lus t  abs terben .  Bei st/~rkerer En tque l lung  werden die Untersch icde  ge- 

die ira Februar gesammelt und bei der Untersuchung 10 Tage in Seew` kultiviert 
worden waren. Dagegen war d~s Material der Fig. 13 ira Dezember gesammelt und befand 
sich bei der Untersuchung schon fiber zwei Monate in Kultur. Trotzdem zeigen beide in 
verschiedenen Entquellungsgraden fast vSllige Ubereinstimmung, nur die beiden schwach 
entquollenen Thalli verhalten sich etwas verschieden, indem der eine 80 %, der an@re 95 ~o 
seiner normalen Assimilation wieder erreicht, was bei so verschiedenem Material natfirlich 
nicht verwunderlich ist. 
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ringer, weil dann auch bei U l v a  die  Randbildung eintritt, und andererseits 
bei T r i c h o m a n e s  die Part ien um die ~r infolge ihrer doppelten Zell- 
schicht das Wasser lester zu halten verm6gen. Derartige �9 sollen 
aber nun keineswegs die verschiedene Entquellungsresistenz erkls denn wie 
an t I i n d  der Fig. 25 noch dargelegt wird, ist die Senkung der Assimilation 
nicht eine Folge �9 der Verkleinerung der lebenden Fl~tehe, sondern geht im 
wesentlichen auf Kosten der noch lebenden Zellen. 

Eine weitere Besonderheit v o n  T r i c h o m a n e s  und P o t a m o g e t o n  ist die Er- 
seheinung, dai~ das Maximum der wieder erreichbaren Assimilation sieh erst 
ara andern Tage einstellt, w~hrend es in allen anderen F~llen schon 4- -5  Stunden 
nach dem Einquellen erreicht wurde. Worauf diese Sonderstellung beruht, ist 
auf Grund meiner Versuehe nicht festzustellen, und ich habe diese fiir meine 
Fragestellung nebens~chliche Tatsaehe nieht weiter verfolgt. 

Die empfindlichste, d .h .  die gegen Entquellung am wenigsten resistente 
meiner Versuchspflanzen war P o t a m o g e t o n  l u c e n s .  Sehon bei einer Entquellung 
auf 29 % des urspriinglichen Wassergehalts ist sic nach dem Einquellen 
nicht mehr imstande, positive Assimilationsleistungen zu erzielen, wie aus 
Fig. 5 zu ersehen ist. Sehw~ehere Entquelhmg auf 60 oder sogar sehon auf 
75 % des urspriingliehen Wassergehalts, die z. B. von U l v a  l a c t .  noeh �9 ohne 
Schaden vertragen wird, bedeuten fiir P o t a m o g e t o n  l u c .  einen sehr starken Ein- 
griff, durch den die Assimilationsleistung auf die Hi~lfte herabgesetzt wird. 

Oie verschiedenen Typen der Entquellungsresistenz 

Um die Entquellungsresistenz meiner Versuchspflanzen gut miteinander 
vergleichen zu k6nnen, habe ich die n a c h  d e m  E i n q u e l l e n  w i e d e r  e r r e i e h t e  
Assimilation in Abhiingigkeit vom Entquellungsgrad aus allen Versuchen zu- 
sammengestellt (vgl. Tab. 2). Zugrunde gelegt sind dabei die Assimilationswerte 
ara Tage nach dem Entquellungsversueh, d. h. die maximale Assimilation, dio 

T a b e l l e  2 
Assimilation in Abh~ngigkeit vom Entquellungsgrad 

5[aximale Assimilation nach dem Wiedereinquellen 
(Meist nach 5--8 S~unden erreicht, bei T r i c h o m a n e s  am 2. T~g) 

Z u s a m m e n s t e l l u n g  

Assimilation in Vo der Norm~lleistung 
] 
J 

Entquellungsgrad 7 10 20 30 40 ] 50 60 70 75 
in % d. Wassergehaltes i 

[ 

P o t a m o g e t o n  lucens  . . 

T r i c h o m a n e s  r a d i c a n s  . 

U l v a  lactuca . . . . .  

L a m i n a r i a  d ig  . . . . .  

F u c u s  se r ra tus  . . . 

F u c u s  ves icu losus  . . . 

--10 15 
--10 15 

27 90 

- - l o  

100 

- - ] o  

28 
50 
50 

15 - -  
35 5O 
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40 
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85 
78 
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wieder erreieht wurde. In  der Fig. 15 sind die Werte der Tabelle 2 als Kurven  
gezeiehnet. Diese Figur zeigt deutlieh die versehiedene Entquellungsresistenz 
meiner Versuchspflanzen, die man danach in mehrere Typen einteilen kann. 

l. Wie aus der Fig. 15 ersiehtlich, ist Fucus vesiculosus der bei weitem 
resistenteste Typus meiner Versuehspflanzen. Ziemlieh hohe Wasserverluste, 
bis zu 80 ~o des gesamten Wassergehalts, kSnnen noeh ohne Schaden ertragen 
werden, wenn der Thallus bald wieder eingequollen wird. Tats~ehlieh s t ammt  
dieser Fucus ja auch aus einem Horizont, wo er bel jedem niedrigen Wasser- 
stand trocken l~u�9 

2. Der zweite Typus, der in bezug auf die Entquellungsresistenz eine 
Mittelstellung einnimmt, ist vertreten durch Fucus serratus und Laminaria 
digitata z). Beide wurden als sublitorale Pflanzen verwendet, die ara Standort  in 
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Fig. 15. Z u s a m m e n s t e l l u n g  d e r  n a c h  v o r a u s g e g a n g e n e r  E n t q u e l l u n g  w i e d e r  
e r r e i c h t e n  m a x i m a l e n  A s s i m i l a t i o n  in  A b h / t n g i g k e i t  v e t o  E n t q u e l l u n g s -  
g r a d .  Ordinate:  AssimilationsiiberschuB in % d e r  normalen Leistung. Abszisse: Ira 
entquollenen Zustand noeh vorhandener  Wassergehalt  in % des maximalen Wassergehalts. 

der Kieler FSrde nie Gelegenheit haben, aus dem Wasser aufzutauehen und 
wirklieh auszugrocknen. Die sogenannte Oberfl~ehenform von Fucus serratus, 
die ieh in meinen Versuehen benutzt habe, kann zwar ihrem Standor~ naeh 
j/thrlieh 2 - -3  mal  ftir wenigœ Stunden an diœ Oberfl/~ehe kommen, aber aus der 
vSlligen [~bereinstimmung mit  der Tiefenform ist zu sehliel3en, dal3 sie ihrem 
�9 Typus nach eine rein submerse Pflanze ist. Eine Beziehung 
zum Standort  ist also zweifellos vorhanden. 

3. Zu dem dritten Typus noch geringerer Resistenz gehSren Ulva lactuca 
und Trichomanes radicans. Vœ man z. B. die Kurven der Entquellungs- 
resistenz von Ulva und Laminaria, se sieht man deutlieh, dag Ulvii einem riel  

1) Hierher geh5rt auch Furcellaria ]astigiata, von der ich aber nur  wœ Messungen 
gemacht habe. 



520 Kal twasser  

weniger resistenten Typ ~ngeh6rt. Besonders grol~ sind die Unterschiede im 
unteren Abschnitt der Kurve, d .h .  also bel starken Entquellungsgraden. 
Laminaria vermag naeh einer Entquellung auf 10 und manehmal sogar au�9 7 % 
des Wassergeh~lts noch positive Assimilationsleistungen zu erreichen, ws 
Ulva schon nach einer Entquellung au�8 20 % keine positiven Werte mehr gibt. 
Trichomanes radicans stimmt mit Ulva in i~hnlicher Weise iiberein, wie Lami- 
naria mit Eucus serratus, wenn auch nicht g~nz so gut. Auf alle F~lle kann 
man sie zusammenste]len. 

4. Die P�9 mit der geringsten Entquellungsresistenz unter meinen 
u war Potamogeton lucens. Die Sonderstellung erhellt aus der 
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Fig. 16. Zeitphasen der Wiedereinstellung der Assimilation von Fucus vesi- 
culosus in Abh~ngigkeit von der Dauer der vorausgegangenen Entquellung. 
Erkl~rung siehe Fig. 6. ---~ bedeutet: Der Thallus erreichte eben den Wassergehalt von 
10--12 %. Die Zahlen der iibrigen Kurven bedeuten die Dauer des Verweilens bei diesem 

Wassergehalt. Uber die Herkunft der Pflanzen vgl. Fig. 10. 

Kurve, die nieht nur ara tiefsten liegt, sondern aueh st~trkœ gekriimmt ist als 
die anderen. Es kommt darin zum Ausdruek, d~B gerade die schwachen Ent- 
quellungsgrade sehon eine tiefgehende Wirkung zeigen. Offenbar wird das 
Plasma der einzelnen Zellen sehon bei geringœ Wasserverlusten stark ver/~ndert, 
und die dadurch hervorgerufenen Seh~digungen sind gr6Btenteils irreversibel. 
Die h6here Pfianze, die sekund/~r  zum Wasserlœ zuriiekgekehrt ist, be�9 
sich also in dem Moment, wo sie sus dœ Wasser herausragt, in einer noeh 
ungtinstigœ Lage als die submersen Algen 1). Ws letztere nie Ein- 

z) ])abei ist besonders auff/~llig, dag dies auch gegeniiber Tiefsee-Algen gilt, die nie 
�9 Gelegenheit haben, aus dem Wasser aufzutauchen, wie es meine Versuchspfianzen z. T. waren. 
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richtungen zur Einschaltung von Entque]lungswiderst~nden besessen haben, 
daffir aber mehr oder weniger imstande sind, die Entquellung zu vertragen, 
besitzt die submerse hShere Pflanze weder die eine noch die andere MSglichkeit, 
die Entquellung zu fiberdauern. 

Die Wirkung der zeitlichen Ausdehnung des lufttrockenen Zustandes 

Der resistente Typ, Fucus  ve8iculosus, hat te  unter den bisher angewandten 
extremsten Bedingungen, Entquellung auf 10--12 % des Wassergehalts, noch 
keine Sch• erlitten. Um nun festzustellen, ob er sich unter noch extre. 
meren Bedingungen ebenso verh~lt wie die anderen untersuchten Pflanzen, 
wurde er bei diesem Wassergehalt l~ngere Zeit, bis zu 4 Tagen belassen und 
in einem anderen Versuch sogar ira lufttrockenen Zustand (d. h. 6- -7  % des 
Wassergeh.), bis zu 4 Tagen aufbewahrt.  Je  l~nger die Thalli ira entquollenen 
Zustand aufbewahrt  wurden, um so st~rker waren sie gesch~tdigt. Die  D a u e r  
des  V e r w e i l e n s  im e n t q u o l l e n e n  Z u s t a n d  w i r k t  s ich  a l so  e b e n s o  
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Fig. 17. Zei tphasen der Wiedereinstel lung der Assimilatio~l von Fucus  vesi- 
culosus in Abh~tngigkeit von der Dauer der vorausgegangenen Entquellung.  
Erklarung siehe Fig. 6. --~ bedeutet: Der Thallus elweichte eben den Wassergehalt von 
6--7 % des maximalen Wassergehalts. Die Zahlen der fibrlgen Kurven bedeuten die Dauer 

des Verweilens bel diesem Wassergehalt. Uber die tterkunft der Pflanzen vgl. Fig. 10. 

a u s  wie  d ie  V e r s t ~ r k u n g  des  E n t q u e l l u n g s g r a d e s .  Der Thallus, der 
2 Tage lang einen Wassergehalt von 10--12 �9 besal], erreichte 6 5 %  seiner 
normalen Assimilations]eistung wieder, der in diesem Zustand 4 Tage au�9 
wahrte Thal]us war stark gesch~digt und erreichte keine positiven Assimilations- 
werte mehr (Fig. 16). 

Bei einer Entque]lung auf 6--7  % des Wassergehalts ist schon der so�9 
wieder eingequollene Thallus so stark geschš dal] er nur 20 % der Assi- 
milationsleistung wieder erreicht, und l~nger entquollene Lappen sind ent- 
sprechend st~rker gesch~digt (Fig. 17). 

Die bel Laminaria und Fucus serratus zu beobachtende Vergrfinung des Randes tritt 
bei Fucus vesiculo•us nicht ein. 
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B. Reine Assimilation 

Dio Kurven  dor reinen Assimilation (Fig. 18) zeigen meist einon ~hnliehen 
Verlauf wio dio Assimilationskurven, d. h. dio an f /~ng l i che  D e p r e s s i o n  de r  
A s s i m i l a t i o n  i s t  n i e h t  n u r  d u r c h  e ine  S t o i g e r u n g  do r  A t m u n g  v o r -  
g o t ~ u s o h t ,  s o n d o r n  os i s t  w i r k l i c h  die  A s s i m i l a t i o n s f u n k t i o n  h e r a b -  
g e s e t z t .  Bel Fuc. ves. bo~r~gt z. B.  die reine Assimilation naoh einer Ent-  
quellung auf 10 bis 12 % dos WassergehattS im Anfang 20 bis 30 % der nor- 
malon Leistung, um dann rasch anzustoigon auf 95 ~o bei dem sofort wieder 
eingequollenen Thallus, auf 70 % bei dem zwei Tago im ontquollonen Zustand 
aufbewahrten Thallus. Der vier Tago aufbewahrte Thallus zeigt eine unregel- 
m~~ige, absinkonde Kurve  dor reinen Assimilation1). 
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Fig. 18. Zeitphasen der Wiedereinste] lung de�9 reinen Ass imi la t ion von F u c u a  
vesieulosus in Abhš von der Dauer der vorausgegangenen Ent-  
quellung. Ordinate: Reine Assimilation in ~ der Kontrollpflanze (K). Abszisse: Zeiten 

der Assimilationsmessung naeh erfolgter Einquellung. Sonst wie Fig. 16. 

Bei Laminaria dig. zeigen die Kurven der roinen Assimilation einen we- 
niger regelms Verlauf als bei Fucus. Der Grund hierfiir ist in don ziem- 
lieh gro~en Atmungsschwankungen zu suehen, die des Bild stSren. Der an- 
�9 Anstieg ist deutlich zu sehen, in einem Fall steigt die Kurve sogar 
iibor dio Normalleistung, aber naehdem (1--2 Stunden nach dem Einquellen) 
ein Maximum erroicht ist, sinkt die Leistung zun~chst wieder ab, um dann in 
derselben H5ho weiter zu verlaufen wie die Assimilationskurve. 

C. Atmung 

In  der ersten Zeit naeh dom Einquellen zoigt dio Atmung eino Steigerung, 
die zuerst sehr schnell und dann langsamer absinkt. Das Kurvenbild entspricht 

1) Die Kurve der reinen Assimilation ist nicht immer eine Erholungskurve, besonders 
nieht bei starken Entquellungsgraden. (Uber die Berechnung der reinen Assimilation vgl. 
den methodischen Teil.) 



Assimilation und Atmung von Submersen als Ausdruek ihrer Entquellungsresistenz 523 

dem einer sehr steilen Entquel lungskurve,  so wie die Kurve  der Assimilation 
einer sehr flachen Einquellun` entspricht  (Fig. 20). 

Die anf/~ngliche Atmungsste igerung ist um so grSBer, je st~rker die 
1)flanze entquo]len war und au ]e rdem ganz  wesentlich bei den einzelnen Arten  
verschieden. Am s™ ist sie bei den Fucus-Arten, im Vergleich dazu ge- 
ring bei Laminaria dig. Einen solchen Vergleich zeigt Fig. 19. Bei Fuc. serr. 
betr/~gt die  A t m u n g  nach einer Entquel lung auf 30 ~o des Wassergehalts in 
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Fig. 19. Zei tphasen der Wiedere ins te l lung der A tmung  von F u c u 8  s e r r a t u s  

und Laminaria  digitata in Abh/~ngigkeit  vom vo rausgegangenen  Ent -  
quel lungsgr~d.  Ordinate: Gleichzeitige Atmungen (O~-Aufnahme) in ~o der Kontroll- 
pflanze (K). Abszisse: Zeiten der Atmungsmessung nach erfolg~er Einquellung. Sonst. 

wie Fig. 6. 
Die Algen stammen von der Kieler AuBenfSrde aus 8--10 m Tiefe. " 

der ersten Viertelstunde das Sechsf~che, nach einer Entquel lung auf 5 Vo des 
WassergehMts scheinbar sogardasZwSlffachel)  der normMenAtmung.  Schonnach  
einer Stunde sind diese grol]en Atmungssteigerungen auf die H/~lfte abgesunken, 

z) Bei den ]rucus-Arten sind die Atmungssteigerungen sehr viel grSBer als bei Mlen 
anderen Versuchspflanzen. Wenn solehe hohe Atmungswerte gemessen wurden, so waren 
sie s~e~s begleitet von einer Braunf/~rbung des Wassers, die von herausdiffundierten Stoffen 
s~ammte. Es ist nieht ausgeschlossen, da6 hier Vergiftungserscheinungen dureh diese Stoffe 
oder aueh me~hodische Fehler an den abnorm hohen Atmungswerten Schuld tragen. 
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und naeh 3 Stunden sind sie wieder ungef/~hr normal. I)ie am sti~rksten entquollene 
P�9 a tmet  nach 3 Stunden sogar weniger als ihrer normalen Leistung ent- 
spricht, und in der folgenden Zeit wird auch die normale Leistung nicht wieder 
erreieht. Demgegeniiber hat  L a m i n a r i a  nur eine sehr geringe Atmungssteigerung 
aufzuweisen, und zwar am Anfang, die nur 140 ~o der normalen Atmung im 
hSchsten Falle betr~gt. Die Kurve,  die mit  der hSchsten Atmung,: beginnt 
(Entquel]ungsgrad: 15 % des Wassergehalts), sinkt auch ara rasehesten ab und 
liegt bereits nach einer Stunde unter der Kurve  der schw~cher entquollenen 
Pflanze. 

Die am st/s entquollene Pflanze hat  bei L a m i n a r i a  keine Atmungs- 
steigerung in der ersten Viertelstunde aufzuweisen. Man kann sich vorstellen, 
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Fig. 20. Zei tphasen der Wiedereinstel lung der Atmung von F u c u s  v e s i c u l o s u s  
in Abh~ngigkeit  von der Dauer der vorausgegangenen Entquellung.  Ordinate 

und Abszisse wie Fig. 19. Sonst wie Fig. 16. 

daB aueh hier in der ersten Zeit eine Atmungssteigerung stattge�9 hat, die 
aber bereits naeh so kurzer Zeit wiœ234 abgesunken ist, daB ieh sic mit  meiner 
Messung nach einer Viertelstunde nicht mehr erfal~t habe. 

Bel Fuc .  ves. t reten die ganz grol~en Atmungssteigerungen erst nach einer 
1/~ngeren Aufbewahrung im entquollenen Zustand ein, wie sehon auf Grund der 
Assimilationskurven zu erwarten war. 

Diese Atmungssteigerung ist durchaus nicht fiir die Braunalgen 1) eharak- 
teristisch, sondern eine allgemeine Erscheinung. Die Atmungswerte, die ieh bei 
Potamoge ton  Iucens und T r i c h o m a n e s  rad icans  erhielt, waren ziemlieh klein und 
daher methodisch nicht vSllig gesichert. Ich habe auf eine Messung verzichtet, 

1) Siehe Anmerkung 1 auf S. 523. 
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da ich die Zeit nicht kurz genug w/ihlen konnte, um die anf/~ngliehen Atmungs- 
steigerungen zu erfassen. Es liegt aber sicher hier dieselbe Erscheinung vor 1). 

Bel Ulva lact. verh~lt es sieh ebenso wie bei Laminaria. Die auf 30 �9 
des Wassergehalts entquollene Pflanze zeigt eine Steigerung der Atmung auf 
140 % der normalen Atmung. Der auf 10 ~o des Wassergehalts entquollene 
Thallus hat  bei der ersten Messung seine Atmungssteigerung schon tiberwunden. 
Man sieht aber an dem raschen Ab- 
fall der Kurve, daB auch hier die- 
selbe Erscheinung vorliegt. 

4. De r  A n t e i l  des  a .bges to r -  
b e n e n G e w e b e s  an  de r  S e n k u n g  

de r  A s s i m i l a t i o n  

An den Stellen der st/irksten 
Verdunstung, also vom Rande her, 
sterben die Zellen w/~hrend der 
Entquellung ab, und dieses ist 
schon /~u6erlieh zu erkennen, be- 
sonders au�9 bei L” an 
der Vergrtinung des Randes, aber 
auch bei Fucus, Ulva usw. Da6 
diese Randpartien wirklich rot sind, 
ist nicht nur an der Schlaffheit 
dieser Telle ohne weiteres zu er- 
kennen, sondern 1/~6t sich aueh 
leicht experimentell pr/ifen, indem 
man solche vSllig vergriinten Stiicke 
von Laminaria oder vSllig aus- 
gebleichte Stticke von Ulva auf 
ihre Assimilation priift. In solchem 
FalIe erh/*lt man stets negative 
Assimilationswerte. 
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Fig.21. Zeitphasen der Wiedereinstellung 
der Atmung von Laminaria di!litata in 
Abh~ngigkeit vom vorausgegangenen 
Entquellungsgrad.  Ordinate und Abszisse 

wie Fig. 19. Sonst wie Fig. 6. 

Laminaria digitata und Fucus serratus 

Es galt nun die Frage zu kl/tren, ob zwischen dieser Verkleinerung der 
F1/tche und der Herabsetzung der Assimilation eine Beziehung besteht dergestalt, 
dal~ ]etztere als Folge der ersteren angesehen werden mule. Wie aus der 
Fig. 22 ersichtlich, ist bel einer auf 30~/o des urspriinglichen Wassergehalts 
entquollenen Laminaria digitata die Randbildung noch in den ersten Anf/ingen. 

1) Walter (1930) findet bei Elodea canadensi8 nach vorausgegangener Entquellung 
keine solche Atmungssteigerung. Wahrscheinlich waren die von ihm angewendeten Ent- 
quellungsgrade zu gering. Es kann aber auch sein, dal] die Atmungssteigerungen nur nach 
Entquellung in der Luft eintreten, wtthrend Walter die Entquellung durch Plasmolyse 
herbeigeftihrt hat. 
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Ers~ bei einer En tque l lung  au �9  15 ~ des WassergehaRes n i m m t  die ab- 
gestorbene Fl~che e inen gr61~eren Tefl der Gesamtfl~che ein, n~mlich etwa 
40 �9 . Demgegeniiber s inkt  die Assimilat ionsleistung schon bei erheblich ge- 
r ingeren Entque l lungsgraden  u m  einen ziemlich groBen Be~rag. Schon bel 
einer En tque l lung  auf 60 % des Wassergehalts ist die Assimilat ion n ich t  
mehr  normal ,  und  bei einem Entque l lungsgrad  von  30%,  der noch keine 

a ~ c 

Fig. 22. R a n d b i l d u n g  und  A s s i m i ] a t i o n s l e i s t u n g  bei Laminaria digitata in  
Abh~ng igke i t  vom E n t q u e l l u n g s g r a d .  Die schr~ffierten Teile in der Mitre sind 

noch lebend und normal braun gefi~rbt. Uber die Herkunft der Pflanzen vgl. Fig. 8. 
a b c 

Wassergehalt im entquollenen Zustand . . . 30 % 15 ~o 10 % 
Maximale Assimilation nach dem Einquellen 50 ~o 25 ~o 15 ~o 
Anteil der noch lebenden F1/~che . . . . . .  95 ~o 60 �9 30 ~ 

Fig. 23. R a n d b i l d u n g  und  A s s i m i l a t i o n s l e i s t u n g  bei Fucus serratus in Ab- 
hi~ngigkeit  vom E n t q u e l l u n g s g r ~ d .  Die schraffier~en Teile in der Mitre sind noch 

lebend und normal braun gef~rbt. Uber die Herkunft der Pflanzen vgl. Fig. 10. 
a b c 

Wassergehalt ira entquollenen Zustand . . . 40 % 25 �9 10 % 
Maximale Assimilation nach dem Einquellen 65 % 42 % 13 % 
Anteil der noch lebenden Fliche . . . . . .  95 % 65 % 20 % 
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wesentlichere Verkleinerung der lebenden Fl~che hervorruft,  ist die Assimilation 
au�9 die H/~lfte des normalen Betrages gesunken. Ahnlich, wenn auch nicht 
ganz so extrem, liegen die Dinge bel Fucus serratus (Fig. 23). Bel einem Ent-  
quellungsgrad auf 40 % des urspriinglichen Wassergehaltes i s t  die lebende 
F1/~che erst um 5 % verkleinert, w/~hrend die Assimilation um 30 % herabgesetzt 
ist. Ganz entsprechend verh/s sich auch Ulva lactuca. 

Um dieses anschaulich darzustellen, habe ich in der Fig. 24 den An- 
teil der lebenden F1/~che in Abh/~ngigkeit vom EntquellungsgTad dargestellt. 
Vergleicht man die hier erha]tenen Kurven mit denen der Assimilation in Fig. 15, 
so ergeben sich ganz deutlich Unterschiede im Verlauf der entsprechenden 
Kurven, die doch iibereinstimmrn mfil~ten, wenn zwischen der Verkleinerung 
der assimilierenden F]i~che und der Herabsetzung der Assimilation eine Propor- 
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Fig. 24. Beziehung zwischen der noch lebenden Fli~che und dem Grade der 
vor~usgeg~ngenen Entquel]ung. Ordinate: Noch ]ebende Fl/iche in ~o der urspriing- 
lichen F]~che. Abszisse: Im entquollenen Zus™ noch vorhandener Wassergeh~lt in ~ 

des maximalen Wassergehalts. 

tionalit~t bestehen wfirde. Besonders grol~ sind die Unterschiede bei den 
beiden Kurven von Laminaria digitata, wenigœ deub]ich bel den anderen 
daraufhin geprfiften Pflanzen Fucus serratus, Ulva lactuca und Trichomanes 
radicans. 

Da bel dieser Art  der Darstellung das Bild immer noch nicht augenfgllig 
ist, habe ich nochmals den Anteil der lebenden F1/~che und die Verringerung 
der Assimilation in einer besonderen Kurve zusammengestellt (Fig. 25). Zum 
Teil muBten hierzu allerdings Werte verwendet werden, die nicht gemessen 
sind, sondern die ich aus den beiden Kurven der Assimilation (Fig. 15) und 
der GrSl3e der lebenden F1/~che (Fig. 24) interpo]iert habe. Diese Werte sind 
aber bel der Stetigkeit der Kurven ohne weiteres als richtig anzunehmen. 

W~re die Verringerung der Assimilation direkt proportional der Ver- 
kleinerung der ]ebenden F1/s so miissen die Kurven eine direkte geradlinige 
Verbindung der Nullpunkte mit der oberen rechten Ecke der Figur darstellen, 
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wie die ausgezogene Linie es angibt. In  Wirklichkeit weichen die Kurven 
ganz erheblich von dieser Linie ab, und zwar, wie man sehr schSn sieht, ganz 
besonders ara Anfang. Ara ausgepri~gtesten ist dies bel Laminaria, weniger 
deutlich bel Fucus serratus, obwohl gerade hier die Z~hne infolge der bei ihnen 
gro~en Oberfl~che schnell alles Wasser verlieren und schon bel relativ geringen 
Entquellungsgraden (60 ~ des Wassergehaltesl)) absterben, wi~hrend bei einer 
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Fig. 25. Beziehung zwischenlebender  
Fli~che und wieder erreichter Assi- 
milationsleistung entquollener Pflan- 
zen nach erneuter Einquellung. Ordi- 
nate: AssimilationsiiberschuB in ~ der 
normalen Leistung. Abszisse: Noch lebende 
Fl~che in ~ der ursprfinglichen Fl~che. Die 
ausgezogene Linie bedeutet die theoretische 
Assimilation bel Proportionalit~t zwischen 
Verkleinerung der Fl~che und Verringerung 

der Assimilation. 

entsprechenden Laminaria noch keine I~andbildung stattgefunden hat. Hierbei 
ist nochmals zu betonen, worauf hingewiesen wurde, daB die I~andbidung bei 
Laminaria nieht etwa eine Folge des Zureehtschneidens ist, sondern daB die 
natiirlichen R~nder sich genau so verhalten wie die Schnittr~nder. 

Ulva lactuca 

Bei Ulva lactuca ist die Randbildung nicht immer regelm~l~ig. Es treten 
oft ausgebleichte einzelne Stellen im Thallus auf, und ich habe nieht genug 
Untersuchungen mit Ulva gemacht, um die so entstandenen Fehler durch 
Berechnung vert Durchschnittswerten ausgleichen zu kSnnen. Es zeigt sich 
aber auch hier wieder dasselbe Bild wie bel Laminaria. ])er Unterschied zwischen 
Verkleinerung der Fl~ehe und Verringerung der Assimilation ist besonders bei 
schwachen Entquellungsgraden ausgepr~gt. ])ann kommt ein Bereich, in dem 
die lebende Fl~che schneller abnimmt als die Assimilation, so daB bei starker 
Entquellung tats~chlich beides fibereinstimmt. 

Trichomanes radicans 

Trichomanes radicans zeigt die Erscheinung der l~andbildung eben~alls 
sehr gut, aber bei der Kleinheit der Fiederchen und bel den geringen Farb- 
unterschieden zwischen totem und lebendem Gewebe kann man die Gr5Be des 
lebenden Teiles nicht ohne Verwendung des Mikroskopes erkennen. Da die 
Fiedern mit Ausnahme der Partie um die Mittelrippe nur aus einer Zellschicht 
bestehen, kann man die Zellen sehr gut erkennen und braucht keine Schnitte 

1) bezogen auf den Wassergehalt des Gesamtthallus. 
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zu machen. Zwei bis drei Tage nach dem Einquellen der auf etwa 50 % ihres 
normalen Wassergehaltes entquollenen Fiedern sieht man unter dem Mikroskop 
sehr genau die Grenze von totem und lebendem Gewebe an der verschiedenen 
F~rbung beider. Das tote Gewebe ist vollkommen braun geworden. Manchmal 
sind einzelne rote Zellen in das ]ebende Gewebe eingestreut und umgekehrt,  
natiirlich nur in der N~he der Grenze. Die Fiedern sterben ebenso wie die 
Tha]li der Algen vom Rande her ab. Betrachtet  man in dieser Weise mehrere 
Enden der Fiedern, die sich natfirlich alle etwas verschieden ve�9 so kann 
man durch genaues Au�9 Ausschneiden und Wiegen den durchschnittlichen 
Anteil der noch lebenden F1/~che ungef/~hr ermitteln. Das Ergebnis ist in der 
Kurve  zu sehen (Fig. 24), die ira Prinzip wieder dasselbe zeigt wie die der 
Meeresalgen. 

Bei Trichomanes radicans kann man 2- -3  Tage nach dem Einquellen die 
toten Zellen von den lebenden an der Farbe unterscheiden. Will man schon 
ara ersten Tage nach dem Einquellen wissen, wieviel Zellen noch leben, so mu• 
man dies an ihrer F~higkeit zut Plasmolyse feststellen. Sowohl in Rohrzucker 
als in Kalisalpeter t r i t t  die Plasmolyse bei Verwendung einer 1 molaren L6sung 
nach einer halben Stunde ein. Alle Zellen, die kurz nach dem Einquellen ptas- 
molysiert werden k6nnen, sind auch ara anderen Tage noch lebend. Trotzdem 
ist die Assimilation nicht nur direkt nach dem Einquellen, sondern auch noch 
den ganzen ersten Tag w e s e n t l i c h  s t i t r k e r  g e s c h w ~ c h t ,  als dem Anteil 
der toten F1/~che entspricht. 

Dieses ist sehr wichtig, weil fiir viele ~hnliche Untersuchungen, z. B. 
von I l j i n ,  die Plasmolyse als Kriterium des Lebenszustandes benutzt  worden 
ist. Zweifellos sind die Ze]len, soweit sie noch Plasmolyse zeigen, noch ara 
Leben, und man kann aus der Zahl der lebenden Zellen sich ungef~hr ein 
Bild machen, wie ein vorausgegangener Eingrif�9 auf die Pflanze gewirkt hat. 
Aber man mu[3 sich darfiber klar sein, dal3 man auf diese Weise kein vollsti~ndiges 
Bild vom Lebenszustand erh~tlt. Gerade bei verh~tltnism~13ig schwachen Ein- 
griffen wird man fiberhaupt noch keine toten Zellen finden und daraus den 
Schlu6 ziehen, dal3 dieser Eingriff noch keine Wirkung gehabt habe. In  Wirklich- 
keit kann aber trotzdem, wie aus der Prfifung der Assimilation hervorgeht, 
eine ziemlich starke Schi~digung eingetreten sein. Die  A s s i m i l a t i o n s m e s s u n g  
is t  a l so  e in  b e d e u t e n d  f e i n e r e s  K r i t e r i u m  des  L e b e n s z u s t a n d e s  a ls  
d ie  b l o 6 e  Ausz /~h lung  der  t o t e n  Z e l l e n  a u � 9  G r u n d  i h r e r  P l a s m o l y s i e r -  
b a r k e i t .  Wo die Assimilationsmessung angewendet werden kann, d. h. wenn 
man mit  gentigend grol3en Fl~chen arbeitet und mit  geniigend starken Licht- 
quellen, ist sie auf alle F/ille vorzuziehen. Erst  bel sehr starken Eingriffen, 
bei denen nahezu alle Zellen sterben, s t immt das Ergebnis der Assimilations- 
messung mit dem der Zellenauszithlung ungef~hr iiberein. 

5. D ie  f u n k t i o n e l l e  W i r k u n g  e i n e r  V e r z 6 g e r u n g  de r  E i n q u e l l u n g  

Die t0ten Zellen waren bei Trichomanes zum Teil schon an ihrem ver- 
Anderten Aussehen erkennbar. Sie unterscheiden sich von den lebenden dadurch, 
da6 die Chloroplasten miteinander verklebt sind und iiberhaupt keine einheitliche 

Protoplasma. XXIX 34 
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F o r m  mœ erkennen lasson. Offenbar ist das Protoptasma meehaniseh zerdriiekt  
und  dieso Zerst6rung er�9 bereits w~hrend dos Austroeknœ wie m a n  dœ 

erkonnon kann .  

Sobald die Zelle einœ gewissœ Menge ihres Wassers verloren hat, werden Protoplasma 
nebst Chloroplasten an den Rand gesehoben, und hier wird der Protoplast offenbar von 
den in der Mitre zusammenfM]enden Zellwinden zerddiekt. DaS w~hrend des Austroeknens 
die Oberseite und Unterseite der Zœ sieh einander stark n~hern, konnte man an Pilz- 
fiden erkennen, die sieh auf den Bl~ttern befanden. Diese lagen an�9 eben, am ausge- 
troekneten Blatt dagegen zeigten sie Einkriimmungen, die jedesmM in der Mitte der darunter 
befindliehen Zelle lagen, w~hrend die Teile in der N/~he der RadiMw~nde sieh noeh in der- 
selben H6he befanden wie zu Anfang, was man bei versehieden hoher Einstellung des Mikro- 
skops sehen konnte. Bald naehdem dureh diese Ann~iherung der Zellwande die Chloroplasten 
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Fig. 26. Zœ der Wiede re in s t e ] l ung  der Ass imi l a t i on  en~quol lener  
F i e d e r n  von T r i e t ~ o m a n e s  r a d i c a n s  bel E i n q u e l l u n g  in l~ohrzueker lSsung 
gegeni iber  Lei~ungswasser.  Ordinate und Abszisse wie Fig. 6. hn entquollenen Zustand 

waren noeh 55 ~o des gesamten Wassergeh~lts vorhanden. 
Die Zahlen bel den Kurven bedeuten die Konzentration dœ zum Einquellen v•rwendeten 

L6sung. 

an den Rand gedrtbkt waren, zeigten sie das oben gesehilderte ver~nderte Aussehen, und 
es konnten aueh einzelne Plasmastiieke erkannt werden. "~Venn die Zelle wieder Wasser auf- 
nimmt, se weiehen die Zetlw~nde raseh wieder auseinander, die Pflanze wird straff, und 
die Chloroplasten werden zum Teil wieder naeh der Mitre zuriiekgesehoben. 

Di t  Ursache Iiir die Seh~tdigung ist naeh I l j  i n  (1934) in einer meehanischen 
Zerdri i™ des Protoplasmas dureh den osmotisehen Druek des Zeltsl �9 zu 
suehen. W e n n  diose Theorie Allgemeingiil t igkeit  besitzt,  was von  R e n n e r  (8.239) 
bes t r i t ten  wird, se mug tœ bei einem Zusatz von  l~ohrzueker zu dem Wasser, in  
wœ die entquol lene Pflanze wiedor eingequollen wird, keino sehidigendo Wir-  
kung  fostzustellen sein. Ieh habe dieses zu erreiehen vorsueht dureh Einquel lung  
in einer i/2 molaren bzw. 1 molaren  l~ohrzuekerl6sung zwoier auf gloiehen Grad 
(55 �9 des Wassergehaltes) en tquol lenen  T r i c h o m a n e s - F i e d e r e h e n .  Ein  dri t tes  
gleieh s tark entquollenes Fiederehon wurde in Wasser eingequollen u n d  oin 
viertes Ms Kontrol le  i iberhaupt  n ieht  ontquollen.  Alle wurdon auf ihre Assi- 
mi la t ion  im Ansehlug an  die E inque l lung  geprtift. 
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Naehdem der gewiinsehte Entquellungsgrad erreieht war, wurden zwei 
Fiedern in eine 1 bzw. 1/2 Molar-L6sung von l%ohrzueker gebraeht. Die Konzen- 
trat ion wurde langsam erniedrigt dergestalt, dag beide naeh 3/~ Stunde in Wasser 
gebraeht wurden. Dann wurde der l%ohrzuekœ griindlieh ausgewasehen und in 
der tibliehen Weise die Assimilation best immt und mit  derjenigen der Kontroll- 
pflanze vergliehen. Das Ergebnis, das in Fig. 26 zu sehen ist, 1/iBt k e i n e  Be-  
z i e h u n g  z w i s e h e n  de r  A s s i m i l a t i o n  (a l so  de r  d u r e h  die  E i n q u e l l u n g  
h e r v o r g e r u f e n œ  S e h g d i g u n g )  u n d  der  K o n z e n t r a t i o n  des  E i n q u e l -  
l u n g s w a s s e r s  e r k e n n e n .  Die inWasser  eingequollene Pflanze liegt in ihrer 
Assimilation zwisehen den beiden anderen, l�9 in der 1 molaren Rohrzuekerl6sung 
eingequollene Pflanze erreieht ungef~hr 10 ~ der Assimilation weniger als die 
beiden anderen, aber bei ziemlieh kleinen Werten kann aus dem einen Versueh 
noeh nieht auf eine S~h~digung dureh den Rohrzueker gesehlossen werden. 
Dieses ist mn se weniger bereehtigt, als bei der Wiederholung des ganzen Ver. 
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17ig. 27. Zei tphasen der Wiedereinstel lung der Assimilat ion entquo]lener  
Fiedern von W r i e h o m a n e s  radica~ts  bei Einquel lung in Rohrzueker l6sung 
gegeniiber Leitungswasser .  0rdinate und Abszisse wie Fig. 6. Im entqu011enen Zustand 
waren noch 35 ~�87 des gesamten Wassœ vorhanden. Die Zahlen bel den Kurven 

bedeuf, en die iKonzentration der zum Einquellen verwende~en L6sung. 

suehs mit  st~trkœ Entquellungsgrad (35 % des Wassergehalts) eine solehe 
Sonderstellung der in Rohrzueker eingequollenen Pflanzœ nieht zu beobaehten 
war. Die Kurven liegen noeh diehter beieinander. Die Untersehiede sind nieht 
gr613er, als sie bei g]eieher Behandlung aller Versuehspflanzen aueh sein wiirden. 
])as Maximum der Assimilation naeh Entquellung auf 35 % des Wassergehalts 
liegt bei etwa 45 ~o der normalen Assimilation (vgl. Fig. 27). 

Es seheint demnaeh bei T r i c h o m a n e s  rad icans  nieht m6glieh zu sein, dureh 
Verwendung eines Osmotikums beim Einquellen die seh~digende Wirkung der 
vorausgegangenen Entquellung zu vermeiden. Sic tr i t t  also, wie sehon auf 
Grund der mikroskopisehen Beobaehtung zu erwarten war, o f f e n b a r  n i e h t  
e r s t  b e i m  E i n q u e l l e n  e in ,  s o n d e r n  s e h o n  w s  der  E n t q u e l l u n g .  
Es blieb also nur noeh zu prtifen, oh eine V e r l a n g s a m u n g  der  E n t q u e l l u n g  
die seh~digende Wirkung auszusehalten oder here~bzusetzen vermag. Nimmt  
man die Fiedern bei Ansetzen des Entquellungsversuehs nieht direkt aus dem 
Wasser heraus in die Luft, sondern setzt dem Wasser Rohrzueker zu, dessen 
Konzentrat ion atlm/~hlieh gesteigert wird, so werden die Zellen allm/thlieh plas- 
molysiert. 

34* 
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Solche Fiedern sind aber, wenn sie aus der L6sung herausgenommen werden, 
sps bei der Wiœ funktionell nicht besser daran als die nicht 
vorher plasmolysierten. Sobald nur noch etwa 30 % des urspriinglichœ Wasser- 
gehalts vorhanden sind, treten die oben geschilderten Vergnderungen ein, ohne 
Rticksicht darauf, ob die Zellen vorher plasmolysiert werden oder nicht. W e d e r  
d u r c h  e ine  V e r l a n g s a m u n g  d e r  E n t q u e l l u n g ,  n o c h  d u r c h  e i n e V e r -  
l ~ n g s a m u n g  der  E i n q u e l l u n g  k S n n e n  d ie  T r i c h o m a n e s - F i e d e r n  v o r  
d e r  s c h ~ d l i c h e n  W i r k u n g  de r  E n t q u e l l u n g  g e s c h t i t z t  w e r d e n .  D i e s e  
i s t  a l so  nur  v o n  d e m  e r r e i c h t e n  E n t q u e l l u n g s g r a d  a b h s  u n d  
v o n  d e r  D a u e r  de r  E i n w i r k u n g  d e r  E n t q u e l l u n g .  

Die  S c h ~ d i g u n g  t r i t t  w e n i g s t e n s  be i  T r i c h o m a n e s  o f f e n b a r  
s c h o n  w/~hrend de r  E n t q u e l l u n g  ein.  Diesœ stœ ira Widerspruch zu 
der von I l j i n  (1930) œ234 bœ Theorie, wonach die Sehgdigung 
nicht eine direkte Folgœ der E n t q u e l l u n g  ist, sondern erst w~hrend des 
W i e d e r e i n q u e l l e n s  einsetzt. 

Schlullbetrachtung 
Offenbar beruht bel meinen Versuchspflanzenl) die sch~dliche Wirkung 

der Entquellung nicht auf einer mechanischen Zerst6rung des Protoplasm~~s, 
sondern auf irreversiblen chemischen Ver/~nderungen, als Folge des hohen Wasser- 
verlustes. Daftir spricht vor allem die sch/~dliche Wirkung des l~ngeren Ver- 
weilens in einem bestimmten Entquellungszustande. Aus diesem Grunde kann 
die hier behandelte E n t q u œ  nicht ohne weiteres mit  dem von 
I 1 j i n aufgestelltœ Begriff der, ,A u s t r o c k n u n g s r e s i s t e n z" identifiziert werden 
(1930, S. 383). 

I l j i n  unterscheidet die Begriffe ,,Austrocknungsresistenz" und ,,Diirre- 
resistenz", und diese beiden Begriffe st immen im groBen und ganzen mit  den 
von mir gebrauchten Begriffen, Entquellungsresistenz und Entquellungswider- 
stand, iiberein, indem die ,,Dtirreresistenz" eine auf Entquelhmgswiderst/~nden 
beruhende F~higkeit zum Ertragen von Trockenzeiten d~rstellt, die ,,Aus- 
trocknungsresistenz" aber die innere Resistenz des Plasmas betrifft. Der Unter- 
schied zwischen der ,,Austrocknungsresistenz" von I l j i n s  Landpflanzen und 
dœ Entquœ unserer Litoralalgen bestœ nun aber darin, daB bei 
ersteren die Resistenz auf mechanischen Ursachen (vor allem der Zellgr6Be) 
beruht, bel letzteren aber zweifellos auf chemischen Eigenschaften des Plasmas. 

Diese Art der Entquellungsresistenz, die Fghigkeit zum Ertragen hoher 
Wasserverluste, ist offensichtlich eine gerade bei gewissen Submersen der ober- 
sten Itorizonte verbreitete Erscheinung, aber zwischen den einzelnen Typen 
bestehen doch noch groBe Unterschiede. D i e s e  U n t œ  k S n n e n  a u c h  
z w i s c h e n  s o l c h œ  P f l a n z e n  b e s t e h e n ,  d ie  d e n  g l e i c h e n V e r l a u f  d e r  

1) Bei Trichomanes liegt vielleieht ein Sonderfall vor, der mit der Besehaffenheit 
des einsehiehtigen Blattes zusammenh~ngen mag; wahrseheinlieh geht auch hier der meeha- 
nischen ZerstSrung eine irreversible ~nderung des Plasmas voran. Dies erkennt man an der 
Assimilationssenkung der bei geringer Entquellung noch nieht ganz abget6teten Pflanzen. 
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p h y s i k a l i s c h e n  E n t q u e l l u n g s k u r v e  ze igen,  d. h. die an der  L u i t  das 
Wasse r  gleich schne l l  ve r l i e r en .  Das geht ganz deutlich aus der Gegen- 
tiberstellung von Fucus serratus und Fucus vesiculosus hervor (Fig. 5 und 6). 
Beide verlieren in einer bestimmten Zeit gleich riel Wasser, aber die funk-  
t i o n e l l e  Auswi rkung  dieses Wasserverlustes ist bai den beiden Arten sehr 
versehieden. 

Es ist  dahe r  v6!l ig v e r � 9  ohne K e n n t n i s  der f u n k t i o n e l l e n  
E n t q u e l l u n g s r e s i s t e n z  aus dem Ver l au f  d• p h y s i k a l i s e h e n  E n t -  
q u e l l u n g s k u r v e  6ko log i sche  Schli isse z i ehen  zu wo] len ,wiedies  z.B. 
von P r i n g s h e i m  (1923) versucht wird. Dag dieses geschehen konnte, liegt 
an dœ Ubertragung der Verh~ltnisse bei Landpflanzen auf die Submersen, diœ 
nieht immer mit der gentigenden Kritik vorgenommen wurde. W~hrend ein 
groBer Teil der Landpflanzen sich durch Herabsetzung der Transpiration, d. h. 
dureh Einsehaltung von Entquellungswidersts gegen zu hohe Wasserver- 
luste sehiitzt, h aben  m a n c h e  Submer se  (und a]lœ auch manche Land- 
pflanzen) eine a u B e r o r d e n t l i e h e F / ~ h i g k e i t  im E r t r a g e n  hohe r  Wasser -  
v e r l u s t e ,  die die E i n s c h a l t u n g  von  E n t q u e l l u n g s w i d e r s t s  i iber- 
fl i issig maeh t .  

Kurzer Uber51iek und Znsammenfassung der Erge•nisse 

Um die Wirkung voriibergehenden Wasserverlustes auf submœ Wasser- 
loIlanzen zu studieren, werden vergleichende Entquellungsvœ mit Meeres- 
algen, submersen Phanerogamen und dem SehattenIarn Trichomanes fadicans 
angestellt. Die in bestimmter Zeit auf bestimmten Wassergehalt entquollenen 
Gewebe werden zur Aufdeckung ihrer physiologisehen Entquellungsresistenz 
nach erneuter Einquellung auf die Geschwindigkeit der Photosynthese wie aueh 
der Atmung gœ Verlauf und HShenlage der Zeitkurven fiir Assimilation 
und Atmung nach Wiederherstellung der maximalen Wassers~ttigung ira Ver- 
gleieh zu nicht œ Kontrollpflanzen werden als MaBsts234 fiir die Ab- 
stufung der Resistœ benutzt. Die wichtigsten Ergebnisse lassen sich wie folgt 
zusammenfassen. 

1. Die Assimilationsleistung verl~u�9 naeh der Wiedœ inZeit- 
phasœ AusmaB und Dauer der anf/~ngliehen Depressionsphase werden bœ ein 
und demselben Typus vom frtiheren Entquellungsgrad bestimmt. 

2. Diœ Zeitphasen der Atmung verlaufen entgegengesetzt. Eine in ihrer 
H6he durch das Ausmag der vorausgegangenen Entquellung bestimmte S t imu-  
lationsphase,  die sofort mit der Einquellung einsœ wird von einer Aus- 
gleichsphasœ abgel6st. 

3. Der gegenss Verlauf der Atmungskurve erkl~rt zwar zum Teil 
die Erholungskurve dos Assimilationsiiberschusses, doch zeigt aueh die reine 
Assimilation meist eine mehr odœ minder erfolgreiehe Uberwindung einer an- 
f/tng]ichen Depression der Photosynthese. 

4. Ein Vergleich der synchronen Entquellungskurven mit den Zeitphasen 
der Iunktionellen Auswirkung voriibergehender ,,Trockenlegung" zeigt, daB re- 
sistente Typen durchaus nicht gegen rasehen Wasserverlust geschiitzt zu sein 
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brauchen. Die bisher ffir Gezeitenpflanzen iibliche Beurteilung der Resistenz 
aus dem alleinigen Vergleich der Zeitkurven des Wasserverlustes ffihrt zu falschen 
Vorste]lungen. 

5. Beim Vergleich einzelner Reaktionstypen h~ngt der Grad der Rever- 
sibilit~t, d. h. der (Jberwindung der anfi~nglichen Leistungsdeiression , nur be- 
grenzt von Ausma6 und Zeitdauer der Entquellung ab, er wird vielmehr in 
hohem MaB von der Abstufung einer physiologisehen Resistenz des Protoplasmas 
bestimmt. 

6. In  dieser Reihe einer abgestuften Widerstandsf~higkeit gegen voriiber- 
gehenden Wasserverlust stellt von den untersuchten Pflanzen litoraler Fucus 
vesiculosu~' den ausgesprochensten Resistenztypus dar, Laminaria digitata und 
Fucus serratus aus gleicher Meerestiefe (Sublitoral) stehen in der Mitre, w~thrend 
Ulva lactuca und Trichomanes radicans sehr empfindlich sind und Potamogeton 
lueens die geringste Resistenz besitzt. 

7. Naehtr/iglich vom Lande in das Wasser eingewanderte h6here Fflanzen 
ertragen Wasserverluste noch schlechter ats rasch transpirierende Meeresalgen. 

8. Nach Versuchen mit Trichomane8 radicans erfolgt die Schi~digung 
der Zellen ira Gegensatz zn den von I l j i n  untersnchten Typen wahrscheinlich 
schon w~hrend des Austrocknens und kann infolgedessen auch durch osmotische 
Verz6gerung der Wasseraufnahme beim Einquellen nicht behoben werden. 

9. Da die F~higkeit zur Plasmolyse oder andere zellphysiologische 
Kriterien nur die Lebendigkeit des Zellenleibes als solche oder gewisse p h y s i -  
k a l i s c h - e h e m i s c h e  Zust~nde des Cytoplasmas und der Plastiden kundgeben, 
ist die Aufdeckung der Resistenztypen und ihrer feineren Abstufung auf die 
funktionellen A u s w i r k u n g e n  jener plasmatischen Zust~nde angewiesen. Die 
Methode einer d y n a m i s c h e n  Beurteilung des Resistenzverhaltens nach der 
Reversibilit~t der anf/s Leistungsdepression ist also der bisher vorwiegend 
benutzten s t a f  is c h e n Priifung einer einfachen Feststellung des Prozentsatzes 
der am Leben gebliebenenZellen fiberlegen. 

Die dieser Abhandlung zugrunde liegenden Versuche wurden in den Jahren 
1935 u n d  1936 ira Botanischen Inst i tu t  der Universit~t Halle ausgeffihrt. Die 
Anregung zu der Arbeit s tammt von Herrn Prof. M o n t f o r t ,  dem ich hiermit 
fiir das rege Interesse an der Arbeit sowie fiir die vielseitige Unterstii tzung 
meinen besten Dank ausspreehen mSehte. 

H a l l e ,  ira Februar  1937. 
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