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Einleitung

Uber die Transpiration der Pflanzen sind sehr viele Untersuchungen ge-
macht worden, und nachdem man gesehen hatte, wie schidlich selbst ein nur
kurze Zeit dauverndes Welken fiir die Pflanze sein kann, wurden die ver-
schiedenen Moglichkeiten der Transpirationseinschrinkung Gegenstand beson-
deren Interesses. Neben diesem besonders bei Landpflanzen immer wieder
beobachteten Bestreben, die Transpiration herabzusetzen, gibt es aber noch
eine andere Moglichkeit, Trockenzeiten zu tiberdauern, und diese besteht in
der Fihigkeit des Plasmas, einen héheren Grad der Austrocknung zu ver-
tragen, als dies den meisten Pflanzen gegeben istl).

1) Da alle diese Fragen oft erortert sind, darf unter Hinweis auf die zusammen-
‘fassenden Darstellungen von Walter (1926), Seybold (1929 a, b, 1933), Maximow (1929)
und v. Faber (1935) auf eine Diskussion verzichtet werden. Beziiglich der alteren Literatur
vgl. diese Werke.
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Zwischen diesen beiden Mdéglichkeiten ist scharf zu unterscheiden. Alle
Einrichtungen der ersten Art, also alle Einrichtungen, die darauf abzielen, den
Wasserverlust herabzusetzen, werden im folgenden als Entquellungswider-
stdnde bezeichnet werden, dagegen wird die Fahigkeit einer Pflanze, einen
hioheren Wasserverlust ohne Schidigung zu ertragen, mit dem Ausdruck Ent-
quellungsresistenz gekennzeichnet.

Das Studium der Entquellungsresistenz ist die Aufgabe der vorliegenden
Arbeit. Als besonders geeignete Objekte kamen von vornherein die submersen
Meeresalgen in Befracht, weil bei ihnen infolge der niedrigen Organisation keine
Transpirationsschutz-Einrichtungen vorhanden sind, und weil die Entquellungs-
resistenz ein fiir die Verbreitung dieser Algen wichtiger Faktor sein kann.
Wenn dieser Punkt auch fiir die submersen héheren Pflanzen eine unterge-
ordnete Bedeutung besitzt, so wurden dieselben trotzdem in den Rahmen der
Untersuchung einbezogen, um einen Vergleich zu haben, und weil sie sich fir
die Untersuchung einzelner rein physiologischer Teilaufgaben sehr gut eigneten.
So wurde z. B. die Frage nach der Bedeutung der Entquellungsgeschwindigkeit
vor allem an Potamogeton lucens untersucht. An dem Schattenfarn T'richomanes
radicans wurde die Frage bearbeitet, wie die Zellen sich wihrend der Entquel-
lung verhalten. Von Meeresalgen wurden untersucht: Ulva lactuca, Fucus ser-
ratus und Fucus vesiculosus, Laminaria digitata und Furcellaria fastigiato.

DaB verschiedene Bearbeiter dieser Fragen, z. B. Pringsheim (1923) und
Isaac (1933, 1935), keinen Unterschied zwischen Entquellungswiderstand und
Entquellungsresistenz machten und aus dem Verlauf der Entquellungskurve
allein schon okologische Schliisse ziehen wollten, zeigt, wie notwendig eine
griindliche physiologische Analyse dieses Gebietes ist, und sie wird den Haupt-
gegenstand der vorliegenden Untersuchung bilden.

Es ergaben sich also fiir die Durchfiithrung dieser Arbeit folgende beiden
Einzelaufgaben: Zundchst muBte der Verlauf der Entquellungskurve ermittelt
werden, d. h. es muBten die wihrend des Austrocknens stattfindenden ge-
wichtsméBigen Verdnderungen gemessen und graphisch dargestellt werden.
Dann muBten die mebr oder weniger stark entquollenen Pflanzen wieder in
Wasser gebracht und auf ihren Lebenszustand untersucht werden. KErst wenn
diese Priifung ergibt, daf die Lebensfahigkeit des Plasmas nicht oder wenig
geschédigt ist, kann man von der Entquellungsresistenz dieser Pflanze sprechen,
und erst dann ist man berechtigt, aus einer solchen Untersuchung 6kologische
Schliisse zu ziehen.

Als Kriterium des Lebenszustandes wurde fast ausschlieflich die Assimi-
lationsleistung verwendet und dabei besonders Wert gelegt auf die Assimilation
in der ersten Zeit nach dem Wiedereinquellen, da aus fritheren Untersuchungen
von Montfort (nicht verdffentlichtl)) hervorgeht, daf die Entquellung auf
das Plasma einen Reiz ausiibt, der gerade in der ersten Zeit nach dem Zu-
riickbringen in Wasser zu charakteristischen Veranderungen der Assimi-
lationsleistung fiihrt.

1) Vorgetragen auf der Botanikertagung zu Darmstadt am 6. VIL 37.
32%
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1. Teil. Zeitphasen der Entquellung und Einquellung
1. Methodik der Entquellungsversuche

Die Messung des Wasserverlustes geschah durch Wigung der Blatter bzw. Thalli.
Diese wurden aus dem Wasser genommen, mit FlieBpapier moglichst schnell vom Haftwasser
befreit und gewogen. Dann wurden sie mit einem Zwirnfaden an einem Holzgestell auf-
gehiingt und nach einiger Zeit wieder gewogen usw. Die Zeit zwischen zwei Wagungen
richtete sich nach der verwendeten Pflanze und den herrschenden Bedingungen (Wasser-
sittigungsdefizit der Luft, Temperatur usw.) und wurde so gewahlt, daB bei der zweiten
Wiguhg moglichst noch mehr als 75 9, des anfinglichen Wassergehalts vorhanden war.
Da mir fiir diese Untersuchungen eine Torsionswaage!) zur Verfiigung stand, war es moglich,
auch sehr schnell trocknende Pflanzen, wie z. B. Ulva lactuca mit groBer Genauigkeit zu
erfassen. Gewogen wurden die Thalli auf 1 mg genau. Das entspricht bei Frischgewichten
von mehreren 100 mg, wie sie gewShnlich waren, einem Fehler von weit unter 19, Nur
in seltenen Fillen mag der Fehler etwa 1 9 betragen.

Die in einigen Fallen ermittelten Einquellungskurven, d. h. die gewichtsmaBige
Zunahme beim Zuriickbringen in Wasser, sind gemessen, indem die Pflanzen vor jeder Wigung
abgetrocknet wurden.

Die Oberfliche der verwendeten Pflanzen betrug etwa 20—40 gem. Es wurden stets
ungefihr gleich grofle Stiicke verwendet. Bei Laminaria und Ulva geschah dies durch Heraus-
schneiden rechteckiger Stiicke dus dem Thallus. Dies wurde mit Riicksicht auf die spateren
Assimilationsmessungen schon am Tage vorher gemacht. Ein solcher Schnittrand verhilt
sich genau so wie die natiirlichen Rander, wie man an der Breite des bei starker Entquellung
vergriinten Teiles bei Laminaria leicht sehen kann.

2. Darstellung der Entquellungskurve

Die in der oben angegebenen Weise ermittelten Gewichte wurden zunichst. auf 9
vom 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 angehdren, oder wenn es sich um verschiedene Arten
handelt, die sich aber im anfénglichen Wassergehalt wenig unterscheiden. Da die Submersen
sich bei Beginn des Versuchs im Zustand maximaler Wassersittigung befinden, und da es
darauf ankommt, wieviel von diesem Wasser sie wihrend der Entquellung verlieren, ist die
grundsiitzlich richtige Beziehung die auf den anfianglichen, d. h. auf den maximalen
Wassergehalt?).

Dieser 148t sich leicht berechnen durch Bestimmung des Trockengewichts. Diese
Bestimmung kann im allgemeinen nicht an der Versuchspflanze selber vorgenommen werden,
weil die betreffende Pflanze noch einige Tage lang untersucht werden muB und sich in dieser
Zeit. verandert. Auch konnen beim Einquellen der trockenen Pflanzen Stoffe hinausdiffun-
dieren, die eine Verdnderung des Trockengewichts bewirken. Es bleibt infolgedessen kein
anderer Weg, als von den einzelnen zur Verwendung kommenden Arten den durchschnitt-
lichen Wassergehalt zu berechnen und diesen Wert bei jeder Versuchspflanze zugrunde
zu legen. In dieser Arbeit sind simtliche Entquellungsversuche auf den
maximalen Wassergehalt bezogen worden, um die verschiedenen Arten mit-
einander vergleichen zu koénnen.

1) Eine genaue Beschreibung der Torsionswaage befindet sich bei Kamp, S.413.

2) Andere Darstellungsmethoden, die den Vorgang der allmihlich immer kleiner
werdenden Transpirationsraten noch besser zeigen sollen, z. B. die Beziehung jeder einzelnen
Transpirationsrate auf die erste, haben nicht zu einem brauchbaren Ergebnis gefiihrt.
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3. Der Verlauf der Entquellungskurve

Bei den Meeresalgen ist die Geschwindigkeit der Transpiration wie bei
Flechten [vgl. Stocker (1927)] auller von der Dicke des Thallus und der Be-
schaffenheit der Membran nur von den duleren Bedingungen abhingig. Wenn
dieselben sich wihrend des Versuchs nicht dndern, so zeigt die Transpirations-
kurve, oder, was dasselbe ist, die Entquellungskurve, einen charakteristischen,
gleichméaBigen Verlauf. Diese Kurven sind Hyperbeln, die dadurch zustande
kommen, daf} jede Transpirationsrate kleiner ist als die vorhergehende. Dieses
ist auch leicht verstandlich, da es im Bereich des Thallus keine verschlieBbaren
Spaltoffnungen oder sonstige Einrichtungen zur Herabsetzung der Transpiration
gibt. Im Gegensatz dazu zeigen abgeschnittene Blitter von Landpflanzen einen
mehr oder weniger unregelmiBigen Verlauf der Transpirationskurve. Bei ihnen
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Fig. 1. Vergleichende Entquellung verschiedener o6kologischer Typen.

Ordinate: Wassergehalt in 9, des maximalen Wassergehalts. Abszisse: Zeiten fort-

schreitender Entquellung und Einquellung. Temp. 20 Grad. Diffuses Licht. Die Meeres-

algen stammten aus der Kieler AuBenférde. Sie wurden im Dezember gesammelt und im

Laboratorium in Seewasser kultiviert. Die Landpflanzen wurden kurz vor Versuchsbeginn
gepflickt.

existiert die Moglichkeit einer Regulation, einer Einschriankung der Transpiration
durch VerschluB der Spaltéffnungen 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 von Braunalgen mit einem Efeu-
blatt als Typus eines xeromorphen Hartlaubblattes und einem Adianthum-
Wedel als Typus eines hygromorphen Blattes zeigt Fig. 1. Die Algen haben eine
ganz gleichmiBige Entquellungskurve, wahrend Adianthum eine unregelmiBige
Entquellungskurve zeigt. AuBerdem ist die Kurve bei den Algen sehr viel
steiler, was einmal dadurch zustande kommt, daf} sie sich in dem Moment, wo
sie aus dem Wasser herausgenommen werden, im Zustand maximaler Wasser-
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sittigung befinden, und andererseits dadurch, daf} sie dieses Wasser sehr schnell
an die Luft abgeben. Besonders grof ist der Unterschied zu dem Efeublatt,
das nach drei Stunden kaum Wasser verloren hat, wihrend die Algen schon
lufttrocken sind. Adianthum cuneatum nimmt eine Mittelstellung zwischen Efeu
und den Algen ein, wie von einem derartig zarten Blatt zu erwarten war. Ks
entspricht etwa einem Schwimmblatt von Polygonum amphibium (Fig. 2), das
sehr schon die Mittelstellung zwischen einem submersen Blatt und dem Blatt
einer Landpflanze zeigt. Potamogeton lucens gehért zu einem Typus, der an der
Luft sehr schnell austrocknet, und ebenso wie die Algen eine gleichmiBige
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Fig. 2. Vergleichende Ent-
y . quellung von Bldattern von
a '\/-%Z‘fﬂﬂz/,, Land- und Wasserpflanzen.

RN Ordinate: Gewicht der Blitter
in 9, des Frischgewichts. Ab-
szisse: Zeiten fortschreitender
Entquellung. Temp. 23 Grad.
Diffuses Licht. Luftfeuchtigkeit
ca. 70 9,. Die Blitter wurden
kurz vor Versuchsbeginn in der
Nahe des Versuchsraumes ge-
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Entquellungskurve von der typischen Hyperbelform besitzt. Auch hier ist also
die Entquellung ein rein physikalischer Vorgang, dessen Intensitét lediglich
vom Wassersittigungsdefizit der Luft, also von den dulleren Bedingungen ab-
héngig ist.

Die Hyperbel geht nach einer gewissen Zeit allméhlich in die Gerade
iber, wenn die transpirierende Pflanze in bezug auf ihren Dampfdruck mit
der AuBlenluft in Ausgleich gekommen ist. Wenn Pringsheim (S. 253) angibt,
dafl die Kurve bei Fucus mit einem Knick in die Gerade tibergeht, so beruht
dies einmal darauf, daB dieser Ubergang bei den Fucus-Arten viel plotzlicher
ist als bei den anderen Meeresalgen, andererseits darauf, daB in der Nahe dieses
Knicks zu wenig Werte ermittelt wurden. In diesem Punkte, d.h. in bezug
auf den allmahlichen Ubergang in die Gerade, besteht nach den Untersuchungen
von Mittmeyer kein Unterschied zwischen Landpflanzen und Submersen.

Die Unterschiede zweier Thalli derselben Art in bezug auf den Verlauf
der Entquellungskurve sind, wenn man gleichméfliges Material verwendet, sehr
gering. Dies zeigt z. B. ein Vergleich verschiedener Stiicke von Ulva lactuca
aus demselben Thallus (Fig. 3). Neben der Gleichmafligkeit des Verlaufs der
Kurve, die schon von Laminaria her bekannt ist, fillt hier besonders die
auBerordentliche Geschwindigkeit der Entquellung auf, eine Folge der sehr
diinnen Thalli. Bei der in meinem Arbeitsraum herrschenden Temperatur von
18—20 Grad und 55—60 %, relativer Luftfeuchtigkeit waren die diinnen Ulva-
Thalli nach */,—1 Stunde lufttrocken, wobei sie nur noch 4—35 9, ihres Wasser-
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gehalts besallen. Fucus serratus und Fucus wvesiculosus brauchten unter den-
selben Bedingungen 2!/, Stunden, um lufttrocken zu werden, und Laminaria
digitata sogar 31/, Stunden. Fast genau so schnell wie Ulva lactuca verliert
auch Potamogeton lucens alles Wasser und gehdrt damit zu dem gegen Wasser-
verlust am wenigsten geschiitzten Typ der Pflanzen, mit denen ich ge-
arbeitet habe.

Nicht ganz so steil ist die Entquellungskurve von Trichomanes radicans
(tibrigens auch nicht so gleichméafig), der unter denselben Bedingungen 11/,
Stunden brauchte, um lufttrocken
zu werden. Dann folgen Fucus ™ ]

Enfquellung Finquellung

1
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%

und Laminaria, denen sich Fur-
cellaria anschlieBft, und dann in
weitem Abstand Typen wie Ad- X\
santhum cuneatum und Polygonum
amphibium.

So wie in Fig. 3 gleich-
méaBiges Material von Ulva lactuca
eine fast identische Entquellungs-
kurve ergibt, so kann auch die
Kurve verschiedener Arten unter
Umstianden weitgehende Uber-
eins‘nimmung zeigen (Vgl z. B. g 3 & 9 72 5 1B 2 4 272 3 70
die Kurven von Fucus serratus Minaten Minuten
und Fucus vesiculosus der Fig. 10).  Fig.3. Verschieden starke Entquellung von
Eine solche ﬁbereinstimmung Ulva lactuca. Je zwei Thalli wurden gleichzeitig

zwischen den beiden Fucus-Arten &us dem Wasser genommen. Bei der Einquellung

fand auch Prin gsheim (S. 248). sind Durchschnittswerte der beiden sich ent-

sprechenden Thalli verwendet. Temp. 18 Grad.
Diffuses Licht. Sonst wie Fig. 1.
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Spater fand er dann allerdings,
dall  Fucus wesiculosus etwas
schneller austrocknete als Fucus serratus. Verschieden altes Material ver-
halt sich natiirlich etwas verschieden.

4. Die Verdnderung der Oberfliche wihrend der Entquellung und
Einquellung

Wahrend der Entquellung schrumpfen die Thalli in charakteristischer
Weise, Fucus wird vom Rande her trocken und hart und kritmmt sich im
ganzen; Ulva schrumpft, indem sich lauter kleine Falten bilden; Laminaria
zeigt eine ziemlich gleichméaBige Verkleinerung, ohne daf} zundchst eine Kriim-
mung eintritt. Diese Verkleinerung der Oberflache, die offenbar dadurch zustande
kommt, daB jede einzelne Zelle kleiner wird, wurde genauer untersucht. Die
rechteckigen Laminaria-Stiicke wurden unter durchsichtiges Papier gelegt, die
Formen aufgezeichnet und ausgeschnitten, und dieses wurde bei jeder einzelnen
Wigung wiederholt. Die Ergebnisse sind in der iiblichen Weise auf die an-
fangliche Oberfliche bezogen worden. Aus Fig. 4 ist die Abnahme der Ober-
fliche zu ersehen. Sie zeigt grundsétzlich dasselbe Bild wie die Frischgewichts-



504 Kaltwasser

kurve, nur ist die Schrumpfung nicht zo stark wie die Abnahme des Gewichts.
Beim Einquellen dehnt sich auch die Oberfliche wieder aus, ohne aber die
anfangliche Grofe vollig wieder zu erreichen.

Vom Rande her tritt bei Laminaria eine Vergriinung ein, die sich bei
starker Schédigung iiber den ganzen Thallus erstreckt: Die vergriinten Zellen
sind tot. Die Vergriinung ist schon im trockenen Zustand erkennbar, wird
aber erst nach dem Einquellen deutlich. Der Rand hebt sich allmahlich immer
schirfer ab. Nach ein bis zwei Stunden ist er ganz scharf abgesetzt.

Bei Fucus serratus tritt eine ahnliche Randbildung ein, aber bei weitem
nicht so deutlich und nicht so regelmiBig wie bei Laminaria. Fucus vesiculosus

10,
o/f N t T[ﬂfquelllung ] z { Finguellung Fig. 4. Vergleich der -Ge-
N [ I l | wichtsabnahme und der
N Oberfliche . .

& S Jomfem= o= o Flichenverkleinerung von
Laminaria digitata wahrend
der Entquellung und deren
Zunahme beim Einquellen.
Ordinate: Gewicht in 9 des Frisch-
gewichts bzw. Oberfliche in 9
der urspriinglichen Oberfliache.
Abszisse: Zeiten fortschreitender
Entquellung und  Einquellung.
Temp. 19 Grad. Diffuses Licht.
Uber die Herkunft des Materials
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zeigt keine derartige Randbildung, selbst bei den extremsten Bedingungen, die
ich angewendet habe (4 Tage Aufbewahrung im lufttrockenen Zustand bei
6—7 9, des urspriinglichen Wassergehalts), waren noch keine toten Stellen im
Thallus dullerlich erkennbar.

Bei Ulva sind die toten Stellen weifl. Auch hier gibt es bei geringer
Schidigung eine deutliche Randbildung, bei stérkerer Schidigung treten aber
auch in der Mitte schon weile Flichen auf, wahrscheinlich von den diinneren
Stellen des Thallus ausgehend.

Bei Potamogeton lucens sind die toten Zellen leicht an ihrer braunen
Farbe und dem véllig schlaffen Aussehen erkennbar, aber erst etwa 6—8 Stunden
nach dem Einquellen. Die Grenze zwischen totem und lebendem Gewebe ver-
lauft dann entlang der Nervatur des Blattes. Bei starker Entquellung bleiben
nur die Partien um die Mittelrippen lebend.

Ziemlich gut lassen sich die toten Teile bei 7T'richomanes unter dem
Mikroskop erkennen, etwa 1—2 Tage nach dem Einquellen. Vorher muBl man
mit Hilfe der Plasmolyse priifen, wenn man sehen will, welche Teile tot sind.
Am ersten Tage nach dem Einquellen sind auch die toten Gewebeteile noch
vollig straff und in der Farbe nicht oder kaum verindert. Uber die Beziehung
zwischen der Verkleinerung der lebenden Flache und der Verringerung der
Assimilation wird spiter die Rede sein.
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5. Die Wasseraufnahme entquollener Pflanzen
(Einquellung)

Bringt man die entquollenen Thalli wieder in Wasser zuriick und bestimmt
die Gewichtszunahme und damit die Menge des aufgenommenen Wassers, so
findet man, daB in den ersten Minuten sehr viel Wasser aufgenommen wird,
in den darauffolgenden immer weniger, bis ungefdhr 80—90 9, des urspriinglichen
Wassergehalts wieder erreicht sind, je nach dem vorausgegangenen Entquellungs-
grad. Die Einquellungskurve ist ebenso wie die Entquellungskurve eine Hy-
perbel, nur in der umgekehrten Richtung.

Je steiler die Entquellungskurve verliuft, um so steiler ist auch die
Einquellungskurve, d.h. je schneller das Wasser abgegeben wird, um so schneller
wird es auch wieder aufgenommen. Dieses Verhalten kann nicht iiberraschen,
es ist ja z. B. bei Ulva nur eine Folge davon, dafl der Thallus sehr diinn ist, d. h.,
dafl ein groBer Teil der Zellen oder vielleicht alle sofort mit dem Wasser in Be-
rithrung kommen. Ulva lactuca, die auf 15 %, des Wassergehalts entquollen war,
hatte nach 2 Minuten wieder das Anfangsgewicht ; ein noch stirker (auf 5 9, d. W.)
entquollenes Stiick erreichte in 2 Minuten 90 9, des urspriinglichen Wassergehalts,
um dann nicht weiter zu steigen. Wahrscheinlich wird schon in der ersten Minute
fast alles Wasser aufgenommen, ich habe dieses aber mit der Methode des
Abtrocknens mit FlieBpapier nicht feststellen kénnen, da dasselbe zu lange
dauerte. Noch schneller geht die Wasseraufnahme bei den Flechten und Moosen
vor sich, So findet Stocker (S. 458), daBl lufttrockene Thalli der Flechten
Umbilicaria pustulata und Lobaria pulmonaria schon nach 5 Sekunden die Halfte
des Wassers aufgenommen hatten [beziiglich der Moose vgl. Plantefol
(1927)].

Wesentlich langsamer als bei Ulva lactuca geschieht die Wasseraufnahme
bei Fucus und Laminaria, hier ist nach 3 Minuten etwa die Hilfte des Maximums
erreicht (vgl. Fig. 4).

"~ Die Abhingigkeit der Wasseraufnahme von der Temperatur des Wassers
wurde bei Fucus serratus und Laminaria naher untersucht.

Die fast lufttrockenen Thalli wurden in Wasser von 10 bzw. 20° ein-
gequollen. Bei beiden Arten zeigte sich das erwartete Ergebnis, eine schnellere
Wasseraufnahme bei der hoheren Temperatur, aber die Unterschiede sind
verhdltnisméBig gering. Nach 20 Minuten haben die bei hoherer Temperatur
eingequollenen Thalli einen ungefiahr 59, héheren Wassergehalt, nach einer
Stunde sind bei Fucus die Unterschiede wieder ausgeglichen, bei Laminaria
erst nach 11/, Stunden. Auffillig ist, daB Laminaria nur 659, des Wasser-
gehalts wieder erreicht, Fucus dagegen 80 9.

Ebenso wie niedrige Temperatur wirkt eine Erhohung der Konzentration
hemmend auf die Wasseraufnahme. Bei Einquellung lufttrockener Thalli von
Fucus serratus und Laminaria in Seewasser von vierfacher Konzentration wird
die Wasseraufnahme so erschwert, daB nach einer Stunde Fucus 7%, Laminaria
39, Wasser 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 bisher geschilderten Versuche iiber die Zeitphasen der Entquellung
wurden lediglich angestellt, um die notwendigen Voraussetzungen fiir die Durch-
fithrung der eigentlichen Aufgabe zu schaffen. Diese betrifft niamlich die
physiologische Auswirkung verschieden starker und verschieden langer,
aber voriibergehender Entquellung bei den einzelnen Typen, d. h. die funk-
tionelle Reaktion der lebenden Gewebe auf den Eingriff des Wasserentzuges
nach Wiederherstellung der normalen Bedingungen. Der Vorfithrung der
Vergleichsversuche und einzelner Reaktionstypen seien Bemerkungen zur
Versuchsmethodik vorangestellt.

1. Methodik der Assimilationsversuche

Die Bestimmung der Assimilation erfolgte mittels der Winklermethode, die fir die
meisten derartigen Untersuchungen angewandt worden ist und sehr genaue Werte liefert.
Es wird zunéchst der Sauerstoffgehalt des zum Versuch verwendeten Wassers in einer gleich-
zeitig entnommenen Vorprobe ermittelt, und aus der Differenz dieses Wertes mit dem Sauer-
stoffgehalt des Versuchswassers der von der Pflanze produzierte Sauerstoff berechnet. Die
Titration erfolgte mit n/100 Thiosulfat. Bei dieser Konzentration waren die erhaltenen
Versuchsergebuisse zwar meistens noch ziemlich klein, da es darauf ankam, mit mdéglichst
kurzen Expositionszeiten zu arbeiten, aber die Genauigkeit erwies sich als durchaus aus-
reichend.

Das far die Versuche verwendete Wasser wurde mindestens 24 Stunden vor Beginn
des Versuchs hergerichtet, um eine gleichméaflige Verteilung des Sauerstoffs innerhalb
des Wassers zu gewahrleisten. Fir die Meeresalgen wurde Seesalzlésung in der Ostsee-
Konzentration von 1,7 9 verwendet. Bei Siilwasserpflanzen sowie bei Trichomanes radicans,
das sich fiir Assimilationsversuche mit der Winklermethode gut eignete, wurde ab-
gestandenes Leitungswasser verwendet.

Anfangs wurden die Versuche bei Tageslicht ausgefithrt. Es stellte sich aber bald heraus,
daB bei trabem Wetter im Winter die Lichtmenge fiir kurze Versuchszeiten viel zu gering
war, und dal} oftmals iiberhaupt keine positiven Assimilationswerte erzielt werden konnten.
Deshalb wurden die Versuche spater ausschliefilich bei kiinstlicher Beleuchtung durch-
gefithrt, die auch den Vorteil einer immer wieder gleich starken Lichtquelle bot. Die Assi-
milationskammern wurden in Wasser gelegt, um eine gleichmaBige Temperatur zu gewéhr-
leisten. Die Lampe (300 Watt) hing direkt tiber der Wasseroberfliche und war etwa 10-—12 cm
von den Kammern entfernt. Das die Kammern umgebende Wasser konnte mittels flieBenden
Wassers leicht auf einer gewiinschten Temperatur gehalten werden, so daB diese hochstens
um 1—2 Grad schwankte, was fiir meine Zwecke vollkommen ausreichend war.

Einige Versuche wurden unter einer 1000 Watt-Lampe in etwa 50 cm Abstand aus-
gefithrt, und bei ihnen sind Assimilationskammern von 250 ccm Inhalt verwendet worden.
Im ibrigen wurden zu den Versuchen Assimilationskammern von 150 cem Inhalt ver-
wendet. Allgemein wurden 100 com in ein Pyknometer-Kolbchen abgefiillt und zur Titration
verwendet.

Um eine gleichméBige Ausbreitung in der Kammer und damit eine gleichmaBige
Belichtung zu erreichen, wurden die Pflanzen in einen Celluloidrahmen eingespannt. In
den Anfangsversuchen ist dieses nicht durchgefithrt worden, aber auch hier breiteten sich
die Pflanzen in der Kammer so weit aus, daf die Versuchsergebnisse gesichert sind.

Die Stiicke von Laminaria und Ulva, die mit der Schere zugeschnitten werden mufiten,
wurden 1 bis 2 Tage vor Versuchsbeginn zurechtgeschnitten, damit keine Schleimbildung
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oder sonstige storende Verdnderungen an den Schnittflichen auftreten konnten. Die Blitter
von Potamogeton lucens wurden ebenfalls 1 bis 2 Tage vorher von der Pflanze abgeschnitten
und in Wasser aufbewahrt, damit die Wundstellen an den Stielen sich verstopfen konnten,
und die sonst iibliche Blasenbildung vermieden wurde. 7'richomanes wurde ebenso behandelt
wie Potamogeton. Die Fiederchen vertrugen die submerse Lebensweise ausgezeichnet und
hielten sich dabei sogar monatelang, ohne Schaden zu nehmen.

Die Expositionszeit richtete sich nach den erhaltenen Werten und betrug im allgemeinen
1/, Stunde bis 1 Stunde. Der erste Wert nach dem Wiedereinquellen, auf dessen genaue
Erfassung es besonders ankam, wurde oft auf Grund einer noch kiirzeren Expositionszeit
bestimmt, doch sind wir nie unter '/, Stunde heruntergegangen, weil die beim Abfiillen der
Kammern vergehende Zeit sonst einen zu groBen Fehler bedeuten kénnte.

Die Atmungsversuche wurden in derselben Weise durchgefiihrt, indem die Kammern
mit einem schwarzen Tuch bedeckt wurden. Die Dauer der Atmungsversuche war ent-
sprechend den dabei erhaltenen kleineren Werten etwas langer, meistens geniigte eine Stunde,
um brauchbare Werte zu erhalten.

Die bei der Titration erhaltenen Werte wurden in folgender Weise umgerechnet:
Von den (meist 4) Versuchspflanzen wurden 3 auf verschiedenen Grad entquollen, gleich-
zeitig wieder in Wasser gebracht und sofort auf ihre Assimilationsleistung gepriift. Die
vierte Pflanze diente als Kontrollpflanze, sie wurde nicht entquollen, im iibrigen aber genau
so behandelt wie die Versuchspflanzen. Zundchst wurden am Tage vor dem Entquellungs-
versuch alle 4 Pflanzen mehrmals gleichzeitig exponiert und auf diese Weise die Durch-
schnittsleistungen der Assimilation und Atmung der einzelnen Pflanzen ermittelt.

Die Leistung der Versuchspflanzen im Verhdltnis zu ihrer Kontrollpflanze wird als
Individualititsfaktor bezeichnet und bei der Berechnung der endgiiltigen Werte zugrunde
gelegt. Es hat sich namlich herausgestellt, daB die Unterschiede in der Assimilation der
einzelnen Pflanzen unter verdnderten Bedingungen mit groBer Konstanz erhalten bleiben,
wie dies auch Walter (1929, S. 125) angibt. "Jedenfalls ist die Beziehung auf eine Kontroll-
pflanze bedeutend richtiger als die Bezichung auf gleiche Oberfliche, denn es ist durchaus
nicht gesagt, daB gleiche Flichen gleich assimilieren, sondern man findet im Gegenteil. be-
trachtliche Unterschiede. Das angewendete Verfahren erfordert zwar, eine Kontrollpflanze
bei simtlichen Versuchen mit zu verwenden, und bedeutet somit eine erhebliche Mehrarbeit,
ist aber um der angegebenen Vorteile willen fast immer durchgefiihrt worden. Dieses Ver-
fahren, das Montfort bei seinen (noch nicht verdffentlichten) vergleichenden Entquellungs-
versuchen angewendet hat, hatte urspringlich den Zweck, die Versuche im Freien bei dauernd
wechselnden Lichtintensitiaten durchfithren zu koénnen, ist aber bei den Versuchen mit kon-
stanter Lichtquelle beibehalten worden. Denn wenn auch das Licht den wichtigsten Faktor
bei der Assimilation darstellt, so kénnen doch auch andere Faktoren, z. B. die Temperatur,
vor allem aber innere rhythmische Schwankungen eine Rolle spielen (vgl. z. B. Drautz und
Sagatz).

Wie - die Berechnung der Werte mit Hilfe des Individualitatsfaktors geschah,
ist aus Tabelle 1 zu ersehen. Die Berechnung der reinen Assimilation (Fig. 18) ist in der
Weise erfolgt, daB bei der Entquellung zwei Pflanzen vollkommen gleich behandelt wurden,
dann aber die eine im Licht, die andere im Dunkeln eingequollen wurde. Die Assimilations-
werte der ersten Pflanze und die Atmungswerte der zweiten sind dann addiert.

2. Die physiologische Bedeutung der Entquellungsgeschwindigkeit

Wenn man zwei Thalli, z. B. von Laminaria digitata nebeneinander austrocknen lafit,
so verlieren sie ihr Wasser ungefahr gleich schnell, und man kann Thalli, die gleich lange
entquollen sind, als ungeféahr gleich stark geschidigt betrachten. Anders ist es aber, wenn
man verschiedene Arten miteinander vergleichen will, z. B. Laminaria digitate mit Fucus
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vesiculosus (Fig. 1). In diesem Falle gibt Fucus vesiculosus unter den gleichen Bedingungen
das Wasser schneller ab und ist deshalb nach einer bestimmten Zeit stirker entquollen als
Laminaria. Ein Vergleich solcher unter gleichen Bedingungen gleich lange entquollenen
Pflanzen ist zwar fir die Beurteilung der dkologischen Verhiltnisse wertvoll, aber fiir eine
physiologische Analyse der Entquellungsresistenz nicht zu gebraichen, da die einzelnen
Arten in dem Moment, da die Entquellung unterbrochen wird, einen ganz verschiedenen
Wassergehalt besitzen. Aus diesem Grunde wurde fiir jeden Vergleich der Entquellungs-
grad, d.h. der bei Unterbrechung der Entquellung noch vorhandene Wasser-
gehalt in 9, des maximalen Wassergehalts zugrunde gelegt?).

Auf diese Weise war es mir moglich, samtliche, d. h. auch die zu verschiedener Zeit
ausgefithrten Versuche, miteinander zu vergleichen, und die fiir die Gegeniiberstellung der
Resistenztypen notwendigen Zusammenstellungen durchzufithren. Fiir die Richtigkeit dieses
Verfahrens muB allerdings folgende Voraussetzung erfillt sein: Es muB fir die Auswirkung
eines bestimmten Wasserverlustes gleichgiiltig sein, in welcher Zeit derselbe erreicht worden
ist, zum mindesten innerhalb der Grenzen, in der diese Zeit bei meinen Versuchen schwankte.

Um diese Frage zu kliren, wurde eine Reihe von Versuchen mit den submersen
Blattern von Potamogeton lucens durchgefithrt, das mir im Sommer in grofier Menge zur
Verfiigung stand. Die einzelnen Blatter wurden abgepfliickt, einen Tag submers gehalten,
danach zunschst in einer Vorpriifung auf ihre Assimilationsleistung untersucht und am
andern Tag entquollen. Dabei wurden sie verschiedenen Bedingungen ausgesetzt, eines
wurde direkt aus dem Wasser in die Luft gebracht, ein anderes erst in eine Kammer mit
mittlerer Luftfeuchtigkeit, dann in die Luft usw. Auf diese Weise wurden die Blitter in
verschiedener Zeit auf 40 9, ihres urspriinglichen Wassergehalts entquollen. Dann wurden
sie auf ihre Assimilationsleistung gepriift. Dabei kam es mir weniger auf die Assimilations-
leistung im direkten Anschluf an die Einquellung an, als auf den Zustand nach mehreren
Stunden oder am andern Tag. Auch geniigte die Beleuchtungseinrichtung noch nicht, um
Versuche in sehr kurzen Zeiten durchzufiihren.

Bei dieser Behandlung zeigte zwar das am langsamsten entquollene Potamogeton-Blatt
die. hochsten Assimilationswerte, aber die anderen Kurven liefen véllig durcheinander und
zeigten keine Beziehung zu der Geschwindigkeit der vorausgegangenen Entquellung. Die
Wiederholung des Versuchs bestitigte das Ergebnis. Um sicher zu sein, dafl 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
gepriift, und zwar dergestalt, daB je vier Thalli in verschiedener Zeit auf gleichen Grad
entquollen wurden. Bei schwacher Entquellung (auf 73 9, des urspriinglichen Wassergehalts)
verlaufen simtliche Kurven ungefihr gleichmaBig, sie erreichen am zweiten Tag 80—90 9,
der anfinglichen Assimilationsleistung. Dabei war der angegebene Entquellungsgrad in
ganz verschiedener Zeit erreicht worden, bei einem Thallus in 5 Minuten, bei einem anderen
in 20 Minuten. Entquillt man Ulva stirker, auf 32 9, des Wassergehalts, so erreicht die
Asgimilation nach dem Einquellen nur etwa 50 9, der urspriinglichen Leistung. Dieser Zustand
ist nach 8 Stunden erreicht und bleibt auch am andern Tage erhalten. Aber auch hier ist
keine Abhingigkeit von der Entquellungsgeschwindigkeit festzustellen. Bei starker Ent-
quellung auf 5 % des Wassergehalts sind die Thalli vollig ausgebleicht und erreichen keine
positiven Assimilationsleistungen mehr.

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, die stirker entquollen werden sollten, bzw. die zur Er-
reichung des vorgesehenen Entquellungsgrades lingere Zeit brauchten, hingen also ent-
sprechend langer in der Luft, so dafi die Entquellung bei allen gleichzeitig unterbrochen
werden konnte.
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Demnach ist in den untersuchten Fillen, bei Potamogeton lucens und Ulva lactuca,
die Assimilationsleistung, die nach dem Einquellen wieder erreicht wird, d. h. also die durch
die Entquellung hervorgerufene Schiadigung, lediglich von dem Entquellungsgrad abhingig,
dagegen nicht abhiingig von der Entquellungsgeschwindigkeit. Damit ist die oben geforderte
Voraussetzung fiir den Vergleich verschiedener Versuche erfiillt.

Tabelle 1
(Versuch 71 vom 5. 3. 36)

Synchrone Entquellung von Fucus serratus und Fucus vesiculosus

Verw. Ptl.: Fuc. serr.: Oberflichenform aus Schilksee (Kieler AuBienforde), 1—2 m unter
der Wasseroberfliche.
Fuc. ves.: oberster Horizont, liuft bei jedem niedrigen Wasserstand trocken.
Erreichter Entquellungsgrad:
51, 39 und 279, des Frischgewichtes d. i.
40, 25 und 109, des Wassergehaltes.

Entquellung
Frisch- Gewicht nach Stunden
gewicht T ‘ —
AR A AR AR
; \

F.s.2 | 1340 | 1165 1000 | 860 | 752 | 683 | — | — | — | = |
. 3 1470 | 1305 | 1125 | 965 | 840 | 725 640 | 572 | — | — | —
. 4] 1520 — | 1260 | 1050 | 900 772 \ 675 | 585 | 515 [ — (416

F.v.2 1660 | 1490 | 1280 | 1020 | 930 \ 845 | — | — | — ] —_ =
. 3 1255 | 1063 | 915 | 805 | 687 | 600 | 538 | 487 | — | — ] —
. 4 | 1410 | 1245|1020 | 901 | 762 | 652 | 580 | 518 | 462 | 385 —

in 9% vom Frischgewicht

F.s.2 100 87| 75| 64| 56 ‘ 51 — | — ] - ' ~f —
» 3 100 89 | 77| 66 57| 50 o 89 — | — —
. 4| 100 | —| 8] 69| 59| 5 B " r —| 27

F.v. 2 100 00| 7 62| 56| 51 I l — | ==
. 3 100 8| 73| 64 55| 48 43| 39, — | —
. 4| 100 ss‘ 3| 64| 54 47| 41| 31 ! 33 | 27| —

in 9% des Wassergehalts

F.s.2 100 84( 69| 55| 46 | 40 | — ‘ — | = —1 —
. 3 100 86 70| 58| 47| 39| 31| 2B | — | —| —
o 4 100 —l 79| 62| 49| 40| 31 j 23 | 18| —| 10

F.u.? 100 88| 72| 53| 46 | 40 | — | — | — | —| —
. 3 100 81| 67| 65| 44| 36| 30 i 25 | — | —| —
4 100 85 | 67‘ 55| 43 | 35 ! 27 | 22| W ! 10 —
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Fig.5. Synchrone Entquellung
von Fucus serratus und Fucus
vesiculosus. Erklarung siehe Fig. 1.
Temp. 18 Grad. Diffuses Licht. Re-
lative Luftfeuchtigkeit 62 9. Die
Algen stammen aus der Kieler Aulen-
forde, Fucus serratus aus 1—2 m
Wassertiefe, Fucus wvesiculosus aus
dem obersten Horizont, der bei jedem
niedrigen Wasserstand trocken wird.

Physiologische Priifung

Lichtquelle: 300 Watt-Lampe, 12 cm Abstand, Wassertemperatur 10—11 Grad.
Expositionsdauer: meist 1/, Stunde.

Inhalt der Kammer: 150 ccm.

Am 2. und 3. Tag Durchschnittswerte aus 2 Messungen.
Die Zahlen bedeuten Originalwerte (= ccm Thiosulfat mal 100) pro Stunde.

VYorprobe (1 Tag vorher)

F. serratus F. vesiculosus
F1 ]Fz ]F3 ]F4 Fl .F2 [Fg {F4
Asgimilation . . ., . . . . 832 | 992 { 1318 J 1214 886 | 1222| 770 946
Assimilation . . . . . . . . 1004 | 1056 | 1142 1056 1074 1348 | 89%4 1094
Atmung . . . . .. .. .. —164) —95 }—187 | —154 | —180 | —107 | —96 | —100
Indiv. {. Asgimilation . . . . 100 112 139 123 100 131 85 104
Atmung . . ... .. 100/ 58| 114| 94| 100| 59| 53 55
Leistung nach dem Einquellen

Vorheriger Entquellungsgrad in Y, des Wassergehalts: ‘

Kon- J Kon- ]

trolle’| 40 %, | 25 %, | 10 9%, | trolle | 40 % l 259, 1109,
Lebende Fliche nach 3 Stunden: |

— 1809, } 619% | 359% keine
| | Randbildung
Assimilation
Zeit nach der Einquellung }

Yy Stunde . . . .. .. L. 976 356| 176 —544) 940 1080 — 276
1 Stunde. . . . . .. ... 1076 588 548 36| 1190 1076 700 484
3 Stunden . . . . .. ... 1083 885 597 225 900} 1131 688 726
6 Stunden . . . . . . . .. 843 | 678 477| 273| 847, 970| 723 655
2.Tag. . . . . . .. ... 986! 766, 1732| 406| 964, 1118| 778 826
4.Tag. . ... 788| 570 502| 26| 845| 1042| 742, 800
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Bezogen auf die Kontrollpflanzen

1, Stunde . . . . . . . . . 100 30& 13| —45| 100| 88| 49| 27
1 Stunde. . . . . . .. .. 100 49| 37 3| 100 7 75| 42
3 Stunden . . . . . . . . . 100 74| 40| 17| 100/ 98 90| 78
6 Stunden . . . . . . ... 100, 73| 41| 30| 100| 87| 100] 75
2TAZ. o v e e e 100, 70| 53 33 100 88 95 84
4.Tag. o oo e 100/ 66| 46| 28| 100 104 103 92
Atmung
R 120 _111)‘~123‘_138 —159 | —162 | —156 | —159
4 Stunden . . . . . .. . . 84! —71 —83) —64|—112| 96| —94] —110
7 Stunden . . . .. .. . . —96| —92!| —81| —48| —99| —81| —64| —75
2.Tag. o o .. —118| —80| —76, —36| —o4| —78] —60| —68

Bezogen auf die Kontrollpflanze

1Stunde. . . . . . . ... 100 160 | 90 123 100 172 185 187
4 Stunden . . . . . .. . . 100 | 146 | 87 81 100 152 158 178
78tunden . . . . . .. .. 100 142

112| 64| o52| 100! 128| 118
2.Tag. o o e 00| 108 a7 31| 100 12| 120] 130

3. Zeitphasen der Wiedereinstellung der Assimilation und Atmung
A. Assimilationsiiberschu8

Unter Assimilation wird im folgenden stets der im Licht gemessene Uberschuf8 der
Assimilation iiber die Atmung verstanden, und diese Werte sind in der im methodischen
Teil angegebenen Weise umgerechnet.

Alle von mir untersuchten Pflanzen zeigten direkt nach dem Wiederein-
quellen eine starke Depression der Assimilation, die dann im Laufe einiger
Stunden wieder tiberwunden wird. Je mehr Wasser die Pflanzen verloren
hatten, um so mehr sind sie in ihrer Assimilationsleistung direkt nach dem
Einquellen geschwicht, und um so mehr bleiben sie auch in der nach einigen
Stunden wieder erreichten Assimilation hinter der fritheren Leistung zuriick.
Mit Ausnahme von Pucus vesiculosus erreichte keine meiner Versuchspflanzen
die normale Assimilation wieder, sobald sie mehr als 259, ihres Wassergehalts
verloren hatte. Dagegen wird nach 5—8 Stunden (bei Trichomanes radicans
und Potamogeton lucens erst am anderen Tag) ein Maximum der Assimilation
erreicht, das je nach dem Entquellungsgrad verschieden ist, sich dann aber
im Laufe der nichsten Tage nicht wesentlich dndert. Der Entquellungsgrad
ist fiir den Zeitpunkt, wann das Maximum erreicht wird, nicht malgebend,
sondern nur dafiir, in welcher Hohe das Maximum und die ganze Kurve liegt.

Die Kurve der Assimilation zeigt also eine typische Erholung, eine all-
miahliche Uberwindung des durch die Entquellung ausgeiibten Einflusses, und
zwar liegt der Hauptanstieg in der ersten Zeit nach dem Wiedereinquellen.
Die Kurve bietet im Prinzip dasselbe Bild, wie die Kurve der Gewichtszu-
nahme nach dem Einquellen (Fig. 8), nur sind die Zeiten der Wiedereinstellung
viel groBer. Wihrend z. B. bei einer auf 30 % des Wassergehalts entquollenen
Ulva lactuca nach 2 Minuten das Maximum erreicht ist, wird bei der Erholungs-
kurve der Assimilation das Maximum erst nach 5 Stunden wieder erreicht.
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Laminaria digitata und die beiden untersuchten Fucus-Arten, die beim Ein-
quellen das Maximum der Gewichtzunahme nach 40—60 Minuten wieder er-
reicht haben (Fig. 1), also wesentlich spater als Ulva lactuca (Fig. 3), stimmen
in dem Zeitpunkt, wann sie das Maximum der Assimilation wieder erreichen
(nach 5—8 Stunden) mit Ulwa iiberein, und Furcellara verhidlt sich ebenso.

Der Vergleich der Erholungskurven nach vorausgegangener Entquellung
deckt bei den einzelnen Arten sehr verschiedene Reaktionstypen auf. Wird
die anfangliche Depression der Assimilation trotz starker Entquellung weit-
gehend tiberwunden, so hat man einen gegen Entquellung sehr resistenten Typ
vor sich, wihrend die weniger resistenten Typen bei gleichem Entquellungsgrad
eine viel flachere Erholungskurve zeigen. Im folgenden sollen die Assimilations-
kurven der Versuchspflanzen einzeln beschrieben werden, wobei allerdings eine
strenge Trennung mit Riicksicht auf die vergleichenden Versuche nicht immer
moglich ist.

a) Fucus vesiculosus und Fucus serratus

Einen Vergleich eines sehr resistenten Typs (Fucus vesiculosus) mit einem
weniger resistenten (Fucus serratus) zeigt Fig. 6. Hier sieht man deutlich die
bedeutend hohere Resistenz des Fucus vesiculosus, bei ihm wird eine Entquel-
lung auf 10 9%, des Wassergehalts beinahe ohne Schadigung ertragen. Noch am
gleichen Tage erreichte die Assimilationsleistung 80 %, der normalen Leistung
und stieg in den nachsten Tagen noch etwas. Letzteres mag ein Ausnahme-
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Fig.6. Zeitphasen der Wiedereinstellung der Assimilation von Fucus serratus

und Fucus vesiculosus in Abhingigkeit vom vorausgegangenen Entqueliungs-

grad. Ordinate: Gleichzeitige Assimilationsiiberschiisse in 9, der Kontrolipflanze (K).

Abszisse: Zeiten der Assimilationsmessung nach erfolgter Einquellung. Werte oberhalb

der Null-Linie: O,-Abgabe. Werte unterhalb der Null-Linie: O,-Aufnabme. Die Zahlen

bei den Kurven bedeuten den im entquollenen Zustand noch vorhandenen Wassergehalt
) in 9, des maximalen Wassergehaltes.
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fall sein, sicher ist aber, dafl eine Entquellung auf 10 %, des Wassergehalts fiir
Fucus vesiculosus ungefahr dasselbe bedeutet, wie eine solche von 409, fir
Pucus serratus. Diese beiden Kurven stimmen wenigstens im Anfang ziemlich
iberein. Schwichere Entquellungsgrade werden von Fucus vesiculosus ohne
weiteres tiberstanden, und nach 3--6 Stunden ist schon wieder die Anfangs-
leistung erreicht. Dagegen ist fur Fucus serratus schon eine Entquellung auf
40 9%, des Wassergehalts ein starker Eingriff, noch stdrkere Entquellung fiihrt
zu wesentlichen Herabsetzungen der Assimilationsleistung. Der auf 109, des
Wassergehalts entquollene Fucus serratus zeigt bei der ersten Assimilations-
messung (1/, Stunde nach dem Einquellen) einen ziemlich hohen negativen
Wert, nach einer Stunde hat er den Kompensationspunkt erreicht, wéhrend
Fucus vesiculosus bei gleich starker Entquellung noch keinen negativen Wert
am Anfang hat, wenigstens nicht, wenn der Durchschnittswert fiir die erste
1/, Stunde betrachtet wird.

Von Fucus serratus standen mir zwei Standortsformen zur Verfiigung, die
aus verschiedener Tiefe stammten und schon #uBerlich leicht unterscheidbar
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Fig. 7. Zeitphasen der Wiedereinstellung der Assimilation von Fucus serratus

in Abhingigkeit vom vorausgegangenen Entquellungsgrad. Erklirung siehe

Fig. 6. Die Algen stammen aus der Kieler Auflenforde, die Oberflachenform aus 1-—2m
Tiefe, die Tiefenform aus 8—10 m Tiefe.

waren. Kinen Vergleich dieser beiden Formen, von denen die rein braun ge-
farbte aus 8—10 m Tiefe stammte, wihrend die andere mit einem olivgriinen
Farbton 1 m unter der Wasseroberfliche wichst und dort gelegentlich trocken
laufen kann, zeigt Fig. 7. Als Entquellungsstufen wahlte ich 40, 25 und 10 %,
des Wassergehalts, um nach Moglichkeit eine Stufe zu erfassen, bei der an-
fangs negative Assimilationsleistungen auftreten, die aber allméhlich positiv
werden. Dies ist auch sehr gut gelungen ; sowohl der auf 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 schon aus dem Vergleich mit Fucus vesiculosus bekannt.
Interessant ist aber die auBerordentlich gute Ubereinstimmung der beiden Stand-
ortsformen, deren Kurven sehr nahe beieinander liegen und in einem Falle bei-
nahe identisch sind. Daraus geht deutlich hervor, daBl diese beiden Standorts-
formen dieselbe Entquellungsresistenz besitzen, obwohl sie aus verschiedener
Hoéhenlage stammen.

b) Laminaria digitate und Furcellaria fastigiate (Fig. 8 u. 9)

Ahnlich wie Fuc. serr. verhalt sich auch Laminaria digitata. Ein Vergleich
beider (Fig. 11), wobei von Fuc. serr. eine Tiefenform verwendet wurde, die aus
: derselben Tiefe stammt wie La-
minarig, zeigt, dafl beide unge-
fahr die gleiche Entquellungs-
resistenz besitzen. Bei beiden
wird eine Entquellung auf 59,
des urspriinglichen Wassergehalts
iberhaupt nicht mehr vertragen,
die Thalli sind eine Stunde nach
dem Einquellen véllig vergriint.
Positive Assimilationsleistungen
werden nicht mehr erzielt.
Solche toten Thalli,,atmen‘‘ noch
tagelang, d. h. man erhilt bei der
Sauerstoffbestimmung immer kleine
negative Werte. KEs ist also noch
Sauerstoff verbraucht worden. Selbst
wenn man die Thalli mit heiflem
Wasser abgetotet hat, hort die Sauer-
stoffaufnahme nicht auf, und sie findet
vor allem im Licht statt, im Dunkeln
ist sie ganz gering. Ks laufen hier
irgendwelche rein chemische Prozesse
ab, die vom Licht angeregt werden.

Eine Entquellung auf 30 %,
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Fig. 8. Zeitphasen der Wiedereinstellung
der Assimilation von Laminaria digitato
in Abhéngigkeit vom vorausgegangenen
Entquellungsgrad. Erklirung siebe Fig. 6. Die
Algen wurden im Februar in der Kieler Aulenforde

in einer Tiefe von 8—10 m gesammelt. Sie wurden

in Seewasser aufbewahrt und mehrmals vom

Schleim befreit. Bei Beginn des Versuchs waren
sie sechs Tage in Kultur.

des Wassergehalts fiihrt zu einer
Erholungskurve, die sofort mit
positiven Werten beginnt und
deren Maximum etwa bei 50 9,

der normalen Assimilation liegt.

Zu demselben Typ, zu dem Laminarie und Fucus serratus gehdren, und den

man als halb resistenten Typus dem resistenten Typ (Fucus vesiculosus) gegen-
iiberstellen kann, gehort auch die Rotalge Purcellaria fastigiate. Das unter-
suchte Material wuchs zwischen den Laminarien, also in einer Tiefe von etwa
8 m. Auch hier wird eine starke Entquellung (auf 7 9%, des Wassergehalts) nicht
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vertragen, bei einer mittleren Entquellung (auf 42 9%, des Wassergehalts) werden
50 9, der normalen Agsimilation wieder erreicht. Der Verlauf der Assimilations-
kurve selbst ist im Prinzip wieder derselbe wie bei den Braunalgen (vgl. Fig. 9).
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Fig. 9. Zeitphasen der Wiedereinstellung der Assimilation von Furcellaria
fastigiata in Abhingigkeit vom vorausgegangenen Entquellungsgrad. FEr-
klarung siehe Fig. 6.
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Pig. 10. Synchrone Entquellung von Leminaria digitata und Fucus serratus
(Tiefenform). Erklirung siehe Fig. 1. Temp. 18 Grad. Diffuses Licht. Relative Luft-
feuchtigkeit 65 9,. Die Algen stammen aus der Kieler AuBienférde aus 8—I10m Tiefe.

¢) Ulva lactuca (Fig. 12)
Ulva lactuca verhilt sich bei schwachen und mittleren Entquellungsgraden
(bis zu 809, des Wassergehalts) dhnlich wie Fucus serratus und Laminaria,
aber doch etwas empfindlicher. Bei stirkerer Entquellung (auf 10 %, des Wasser-
gehalts) erhilt man aber im Gegensatz zu Laminario keine positiven Assimila-

33%
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tionswerte mehr. Im allgemeinen sind gerade die Erholungskurven von Ulva
lactuca sehr gleichmifBig und fiir die ganze Erscheinung der allmahlichen
Wiederherstellung der normalen oder doch annihernd normalen Assimilation
charakteristisch, so daB sie geradezu als ein Musterbeispiel dafiir dienen kénnen ).
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Fig. 11. Zeitphasen der Wiedereinstellung der Assimilation von Laminaria
digitate und Fucus serratus in Abhingigkeit vom vorausgegangenen Ent-
quellungsgrad. Erklirung siehe Fig. 6. Uber die Herkunft der Pflanzen vgl. Fig. 10.
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Fig.12. Zeitphasen der Wiedereinstellung der Assimilation von Ulva lactuca in
Abhéngigkeit vom vorausgegangenen Entquellungsgrad. Erklarung siehe Fig. 6.

1) Das zeigt sehr deutlich ein Vergleich der Figuren 12 und 13. In beiden Fallen
handelt es sich um ganz verschiedenes Material. Die Kurven der Fig.12 stammen von Pflanzen,
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Betrachtet man nochmals zum Vergleich die Entquellungskurven von
Ulve und Laminaria, so sieht man, daBl Ulve gegen den Wasserverlust selbst sehr
viel weniger geschiitzt ist. Wahrend Ulva bei 20° in einem geheizten Zimmer
in 1/, Stunde oder friiher Infttrocken
wird, braucht Laminaria dazu 3 bis
31/, Stunden, also siebenmal so lange.
Im Vergleich dazu ist der Unter- #
schied in der Resistenz doch bedeu-
tend kleiner. Man sieht an diesem

00

3%

S

>}
Beispiel, wie das an Hand der Ver- i % R
suche mit Fucus serratus und Fucus é S e
vesiculosus spiter noch deutlicher L§ o
gemacht werden soll, doch schon, é

&
S

daB es sich hier um zwei ganz ver-
schiedene Dinge handelt.

d) Trichomanes radicans

und Potamogeton lucens (Fig. 14) /jp fﬂs-‘r——’

Der Schattenfarn Trichomanes 27 2 5 4 Stunden 0y,

radicans gehort in bezug auf seine Fig.13. Zeitphasen der Wiedereinstellung
Entquellungsresistens zum gleichen  ger Agsimilation von Ulva lactuca in
Typ wie Ulva lactuca, ist aber im  Abhangigkeit vom vorausgegangencn
ganzen wohl noch etwas empfind- Entquellungsgrad. Erklirung siehe Fig. 6.

60
Fig. 14. Zeitphasen der Wiederein-
stellung der Assimilation von LW — et
Potamogeton lucemns in Abhingig- i | 1%
keit vom vorausgegangenen Ent- _ T s
quellungsgrad. Ordinate: Gleichzeitige § # s;
Assimilationsiiberschiisse  in 9, der E l.%'/j ,,,,,, Bh e —m——
fritheren Normalleistung. Abszisse: Zeiten £ -
der Assimilationsmessung nach erfolgter o }
Einquellung. Sonst wie Fig. 6. /+ —_—
W 3 ;J)‘lmden 27

licher. Der Unterschied zeigt sich besonders bei den schwachen Ent-
quellungsgraden und diirfte wobl mit der zerschlitzten Form des Blattes
zusammenhingen, weshalb die Randpartien schon bei sehr geringem Wasser-
verlust absterben. Bei stéirkerer KEntquellung werden die Unterschiede ge-

die im Februar gesammelt und bei der Untersuchung 10 Tage in Seewasser kultiviert
worden waren. Dagegen war das Material der Fig. 13 im Dezember gesammelt und befand
sich bei der Untersuchung schon iiber zwei Monate in Kultur. Trotzdem zeigen beide in
verschiedenen Entquellungsgraden fast véllige Ubereinstimmung, nur die beiden schwach
entquollenen Thalli verhalten sich etwas verschieden, indem der eine 80 9, der andere 95 9,
seiner normalen Assimilation wieder erreicht, was bei so verschiedenem Material natiirlich
nicht verwunderlich ist.
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ringer, weil dann auch bei Ulva die' Randbildung eintritt, und andererseits
bei Trichomanes die Partien um die Mittelrippe infolge ihrer doppelten Zell-
schicht das Wasser fester zu halten vermégen. Derartige Uberlegungen sollen
aber nun keineswegs die verschiedene Entquellungsresistenz erkliren, denn wie
an Hand der Fig. 25 noch dargelegt wird, ist die Senkung der Assimilation
nicht eine Folge der Verkleinerung der lebenden Fliche, sondern geht im
wesentlichen auf Kogten der noch lebenden Zellen.

Eine weitere Besonderheit von T'richomanes und Potamogeton ist die Er-
scheinung, daf das Maximum der wieder erreichbaren Assimilation sich erst
am andern Tage einstellt, wihrend es in allen anderen Fillen schon 4—5 Stunden
nach dem Einquellen erreicht wurde. Worauf diese Sonderstellung beruht, ist
auf Grund meiner Versuche nicht festzustellen, und ich habe diese fiir meine
Fragestellung nebensichliche Tatsache nicht weiter verfolgt.

Die empfindlichste, d. h. die gegen Entquellung am wenigsten resistente
meiner Versuchspflanzen war Potamogeton lucens. Schon bei einer Entquellung
auf 29 9, des urspriinglichen Wassergehalts ist sie nach dem Einquellen
nicht mehr imstande, positive Assimilationsleistungen zu erzielen, wie aus
Fig. 5 zu ersehen ist. Schwichere Entquellung auf 60 oder sogar schon auf
75 %, des urspriinglichen Wassergehalts, die z. B. von Ulwva lact. noch fast ohne
Schaden vertragen wird, bedeuten fiir Potdmogeton luc. einen sehr starken Ein-
griff, durch den die Assimilationsleistung auf die Halfte herabgesetzt wird.

Die verschiedenen Typen der Entquellungsresistenz

Um die Entquellungsresistenz meiner Versuchspflanzen gut miteinander
vergleichen zu kénnen, habe ich die nach dem Einquellen wieder erreichte
Assimilation in Abhéingigkeit vom Entquellungsgrad aus allen Versuchen zu-
sammengestellt (vgl. Tab.2). Zugrunde gelegt sind dabei die Assimilationswerte
am Tage nach dem Entquellungsversuch, d. h. die maximale Assimilation, die

Tabelle 2
Assimilation in Abhéngigkeit vom Entquellungsgrad

Maximale Assimilation nach dem Wiedereinquellen
(Meist nach 5—8 Stunden erreicht, bei Trichomanes am 2. Tag)

Zusammenstellung
Assimilation in 9 der Normalleistung

— —— - }

Entquellungsgrad - |
) 10 | 20 | 30 | 40 | B0 | 60 | 70 | 75

in 9% d. Wassergehaltes f {‘
Potamogeton lucens . . — \ — ‘ — | ~-10 s 15 l — 40 — 45
Trichomanes radicans . — | — | =10 — | 35 50 l — 70 —
Ula lactuca . . . . . — | — | —5] 28 ] — | 8 — | — | 90
Lominaria dig. . . . . | —10 | 15| — 50 ’ — — 85 — —
Fucus serratus . . . . | —10 1 15 ‘ — 50 | 70 — 78 — —
Fucus vesiculosus . . . 27 ! 90 | 100 — l — 1 — - = —
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wieder erreicht wurde. In der Fig. 15 sind die Werte der Tabelle 2 als Kurven
gezeichnet. Diese Figur zeigt deutlich die verschiedene Entquellungsresistenz
meiner Versuchspflanzen, die man danach in mehrere Typen einteilen kann.

1. Wie aus der Fig. 15 ersichtlich, ist Fucus vesiculosus der bei weitem
resistenteste Typus meiner Versuchspflanzen. Ziemlich hohe Wasserverluste,
bis zu 80 9, des gesamten Wassergehalts, kénnen noch ohne Schaden ertragen
werden, wenn der Thallus bald wieder eingequollen wird. Tatsichlich stammt
dieser Fucus ja auch aus einem Horizont, wo er bei jedem niedrigen Wasser-
stand trocken lduft.

2. Der zweite Typus, der in bezug auf die Entquellungsresistenz eine
Mittelstellung einnimmt, ist vertreten durch Fucus serratus und Laminaria
digitatal). Beide wurden als sublitorale Pflanzen verwendet, die am Standort in
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Fig. 15. Zusammenstellung der nach vorausgegangener Entquellung wieder
erreichten maximalen Assimilation in Abhéngigkeit vom Entquellungs-
grad. Ordinate: Assimilationsiiberschu in 9} -der normalen Leistung. Abszisse: Im
entquollenen Zustand noch vorhandener Wassergehalt in 9, des maximalen Wassergehalts.

der Kieler Forde nie Gelegenheit haben, aus dem Wasser aufzutauchen und
wirklich auszutrocknen. Die sogenannte Oberflichenform von Fucus serratus,
die ich in meinen Versuchen benutzt habe, kann zwar ihrem Standort nach
jahrlich 2—3 mal fiir wenige Stunden an die Oberfliche kommen, aber aus der
volligen Ubereinstimmung mit der Tiefenform ist zu schlieBen, daB sie ihrem
funktionellen Typus nach eine rein submerse Pflanze ist. Kine Beziehung
zum Standort ist also zweifellos vorhanden,

3. Zu dem dritten Typus noch geringerer Resistenz gehéren Ulva lactuca
und T'richomanes radicans. Vergleicht man z. B. die Kurven der Entquellungs-
resistenz von Ulva und Laminaria, so sieht man deutlich, daB Ulvd einem viel

1) Hierher gehort auch FPurcellaria fastigiata, von der ich aber nur wenig Messungen
gemacht habe.
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weniger resistenten Typ angehort. Besonders groB sind die Unterschiede im
unteren Abschnitt der Kurve, d.h. also bei starken Entquellungsgraden.
Laminaria vermag nach einer Entquellung auf 10 und manchmal sogar auf 7 %,
des Wassergehalts noch positive Assimilationsleistungen zu erreichen, wihrend
Ulva schon nach einer Entquellung auf 20 9, keine positiven Werte mehr gibt.
T'richomanes radicans stimmt mit Ulve in dhnlicher Weise iiberein, wie Lami-
naria mit Fucus serratus, wenn auch nicht ganz so gut. Auf alle Fille kann

man sie zusammenstellen.
4. Die Pflanze mit der geringsten Entquellungsresistenz unter meinen
Versuchspflanzen war Potamogeton lucens. Die Sonderstellung erhellt aus der
109
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Fig. 16. Zeitphasen der Wiedereinstellung der Assimilation von Fucus wesi-

culosus in Abhéngigkeit von der Dauer der vorausgegangenen Entquellung.

Erklarung 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 nicht nur am tiefsten liegt, sondern auch stérker gekriimmt ist als
die anderen. ¥s kommt darin zum Ausdruck, dafl gerade die schwachen Ent-
quellungsgrade schon eine tiefgehende Wirkung zeigen. Offenbar wird das
Plasma der einzelnen Zellen schon bei geringen Wasserverlusten stark verdndert,
und die dadurch hervorgerufenen Schidigungen sind groBtenteils irreversibel.
Die hohere Pflanze, die sekundér zum Wasserleben zuriickgekehrt ist, befindet
sich also in dem Moment, wo sie aus dem Wasser herausragt, in einer noch
ungiinstigeren Lage als die submersen Algen?!). Wihrend letztere nie Ein-

1) Dabei ist besonders auffallig, dafl dies auch gegeniiber Tiefsee-Algen gilt, die nie
Gelegenheit haben, aus dem Wasser aufzutauchen, wie es meine Versuchspflanzen z. T. waren.



Assimilation und Atmung von Submersen als Ausdruck ihrer Entquellungsresistenz 521

richtungen zur Einschaltung von Entquellungswiderstinden besessen haben,
dafiir aber mehr oder weniger imstande sind, die Entquellung zu vertragen,
besitzt die submerse hiohere Pflanze weder die eine noch die andere Méglichkeit,
die Entquellung zu iiberdauern.

Die Wirkung der zeitlichen Ausdehnung des lufttrockenen Zustandes

Der resistente Typ, Fucus vesiculosus, hatte unter den bisher angewandten
extremsten Bedingungen, Entquellung auf 10—12 9, des Wassergehalts, noch
keine Schiadigung erlitten. Um nun festzustellen, ob er sich unter noch extre-
meren Bedingungen ebenso verhilt wie die anderen untersuchten Pflanzen,
wurde er bei diesem Wassergehalt lingere Zeit, bis zu 4 Tagen belassen und
in einem anderen Versuch sogar im lufttrockenen Zustand (d. h. 6—7 %, des
Wassergeh.), bis zu 4 Tagen aufbewahrt. Je ldnger die Thalli im entquollenen
Zustand aufbewahrt wurden, um so stirker waren sie geschiddigt. Die Dauer

-des Verweilens im entquollenen Zustand wirkt sich also ebenso
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Fig. 17. Zeitphasen der Wiedereinstellung der Assimilation von Fucus vesi-
culosus in Abhéngigkeit von der Dauer der vorausgegangenen Entquellung.
Erklarung siehe Fig. 6. —— bedeutet: Der Thallus erreichte eben den Wassergehalt von
6-—7 9, des maximalen Wassergehalts. Die Zahlen der iibrigen Kurven bedeuten die Dauer
des Verweilens bei diesem Wassergehalt. Uber die Herkunft der Pflanzen vgl. Fig. 10.

aus wie die Verstirkung des Entquellungsgrades. Der Thallus, der
2 Tage lang einen Wassergehalt von 10—12 %, besal, erreichte 65 %, seiner
normalen Assimilationsleistung wieder, der in diesem Zustand 4 Tage aufbe-
wahrte Thallus war stark geschiadigt und erreichte keine positiven Assimilations-
werte mehr (Fig. 16).

- Bei einer Entquellung auf 6—7 %, des Wassergehalts ist schon der sofort
wieder eingequollene Thallus so stark geschidigt, dafl er nur 209, der Assi-
milationsleistung wieder erreicht, und linger entquollene Lappen sind ent-
sprechend stirker geschidigt (Fig. 17).

Die bei Laminaria und Fucus serratus zu beobachtende Vergriinung des Randes tritt
bei Fucus vesiculosus nicht ein.
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B. Reine Assimilation

Die Kurven der reinen Assimilation (Fig. 18) zeigen meist einen dhnlichen
Verlauf wie die Assimilationskurven, d. h. die anfangliche Depression der
Asgsimilation ist nicht nur durch eine Steigerung der Atmung vor-
getduscht, sondern eg ist wirklich die Assimilationsfunktion herab-
gesetzt. Bei Fuc. ves. betrigt z. B. die reine Assimilation nach einer Ent-
quellung auf 10 bis 129, des Wassergehalts im Anfang 20 bis 30 %, der nor-
malen Leistung, um dann rasch anzusteigen auf 959, bei dem sofort wieder
eingequollenen Thallus, auf 709, bei dem zwei Tage im entquollenen Zustand
aufbewahrten Thallus. Der vier Tage aufbewahrte Thallus zeigt eine unregel-
méafige, absinkende Kurve der reinen Assimilation?).
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Fig.18. Zeitphasen der Wiedereinstellung der reinen Assimilation von Fucus

vesiculosus in Abhéngigkeit von der Dauer der vorausgegangenen Ent-

quellung. Ordinate: Reine Assimilation in 9, der Kontrollpflanze (K). Abszisse: Zeiten
der Assimilationsmessung nach erfolgter Einquellung. Sonst wie Fig. 16.

Bei Laminaria dig. zeigen die Kurven der reinen Assimilation einen we-
niger regelmifBigen Verlauf als bei Fucus. Der Grund hierfiir ist in den ziem-
lich grofien Atmungsschwankungen zu suchen, die das Bild storen. Der an-
fingliche Anstieg ist deutlich zu sehen, in einem Fall steigt die Kurve sogar
iiber die Normalleistung, aber nachdem (1—2 Stunden nach dem Einquellen)
ein Maximum erreicht ist, sinkt die Leistung zunichst wieder ab, um dann in
derselben Hohe weiter zu verlaufen wie die Assimilationskurve.

C. Atmung

In der ersten Zeit nach dem Einquellen zeigt die Atmung eine Steigerung,
die zuerst sehr schnell und dann langsamer absinkt. Das Kurvenbild entspricht

1) Die Kurve der reinen Assimilation ist nicht immer eine Erholungskurve, besonders
nicht bei starken Entquellungsgraden. (Uber die Berechnung der reinen Assimilation vgl.
den methodischen Teil.)
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dem einer sehr steilen Entquellungskurve, so wie die Kurve der Assimilation
einer sehr flachen Einquellungskurve entspricht (Fig. 20).

Die anfiingliche Atmungssteigerung ist um so gréfler, je stirker die
Pflanze entquollen war und auBerdem ganz wesentlich bei den einzelnen Arten
verschieden. Am stérksten ist sie bei den Fucus-Arten, im Vergleich dazu ge-
ring bei Laminaria dig. Einen solchen Vergleich zeigt Fig. 19. Bei Fuc. serr.
betrigt die Atmung nach einer Entquellung auf 309, des Wassergehalts in
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Fig. 19. Zeitphasen der Wiedereinstellung der Atmung von Fucus serratus
und Laminaria digitata in Abhangigkeit vom vorausgegangenen Knt-
quellungsgrad. Ordinate: Gleichzeitize Atmungen (O,-Aufnahme) in 9 der Kontroll-
pflanze (K). Abszisse: Zeiten der Atmungsmessung nach erfolgter Einquellung. Sonst
wie Fig. 6. )
Die Algen stammen von der Kieler AuBlenférde aus 8—10 m Tiefe. -

der ersten Viertelstunde das Sechsfache, nach einer Entquellung auf 59, des
Wassergehalts scheinbar sogar das Zwolffache) der normalen Atmung. Schon nach
einer Stunde sind diese groBien Atmungssteigerungen auf die Hilfte abgesunken,

1) Bei den Fucus-Arten sind die Atmungssteigerungen sehr viel gréBer als bei allen
anderen Versuchspflanzen. Wenn solche hohe Atmungswerte gemessen wurden, so waren
sie stets begleitet von einer Braunfirbung des Wassers, die von herausdiffundierten Stoffen
stammte. Es ist nicht ausgeschlogsen, daf hier Vergiftungserscheinungen durch diese Stoffe
oder auch methodische Fehler an den abnorm hohen Atmungswerten Schuld tragen,
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und nach 3 Stunden sind sie wieder ungefidhr normal. Die am stirksten entquollene
Pflanze atmet nach 3 Stunden sogar weniger als ihrer normalen Leistung ent-
spricht, und in der folgenden Zeit wird auch die normale Leistung nicht wieder
erreicht. Demgegeniiber hat Laminaria nur eine sehr geringe Atmungssteigerung
aufzuweisen, und zwar am Anfang, die nur 140 9%, der normalen Atmung im
hoéchsten Falle betrégt. Die Kurve, die mit der hochsten Atmung. beginnt
(Entquellungsgrad: 15 %, des Wassergehalts), sinkt auch am raschesten ab und
liegt bereits nach einer Stunde unter der Kurve der schwicher entquollenen
Pflanze.

Die am stérksten entquollene Pflanze hat bei Laminaria keine Atmungs-
steigerung in der ersten Viertelstunde aufzuweisen. Man kann sich vorstellen,
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Fig. 20. Zeitphasen der Wiedereinstellung der Atmung von Fucus vesiculosus
in Abhangigkeit von der Dauer der vorausgegangenen Entquellung. Ordinate
und Abszisse wie Fig. 19. Sonst wie Fig. 16.

daf auch hier in der ersten Zeit eine Atmungssteigerung stattgefunden hat, die
aber bereits nach so kurzer Zeit wieder abgesunken ist, da} ich sie mit meiner
Messung nach einer Viertelstunde nicht mehr erfaBt habe.

Bei Fuc. ves. treten die ganz groflen Atmungssteigerungen erst nach einer
laingeren Aufbewahrung im entquollenen Zustand ein, wie schon auf Grund der
Assimilationskurven zu erwarten war.

Diese Atmungssteigerung ist durchaus nicht fiir die Braunalgen?) charak-
teristisch, sondern eine allgemeine Erscheinung. Die Atmungswerte, die ich bei
Potamogeton lucens und Trichomanes radicans erhielt, waren ziemlich klein und
daher methodisch nicht véllig 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 wahlen konnte, um die anfinglichen Atmungs-
steigerungen zu erfassen. Es liegt aber sicher hier dieselbe Erscheinung vor?).

Bei Ulva lact. verhilt es sich ebenso wie bei Laminaria. Die auf 309
des Wassergehalts entquollene Pflanze zeigt eine Steigerung der Atmung auf
1409, der normalen Atmung. Der auf 109, des Wassergehalts entquollene
Thallus hat bei der ersten Messung seine Atmungssteigerung schon iiberwunden.
Man sieht aber an dem raschen Ab-
fall der Kurve, daB auch hier die-
selbe FErscheinung vorliegt.

220 r—qT

200

4. Der Anteil des abgestor-
benen Gewebes an der Senkung
der Assimilation

An den Stellen der stérksten
Verdunstung, also vom Rande her,
sterben die Zellen wihrend der
Entquellung ab, und dieses ist
schon &duBerlich zu erkennen, be-
sonders auffillig bei Laminaria an
der Vergrinung des Randes, aber
auch bei Fucus, Ulva usw. Dal
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von ,Llizmlmr,ﬁak()der Voll;g aus- Fig.21. Zeitphasen der Wiedereinstellung
gebleichte Stiicke von Ulva auf der Atmung von Laminaria digitata in

ihre Assimilation priift. In solchem Aphgngigkeit vom vorausgegangenen

Falle erhalt man stets negative Entquellungsgrad. Ordinate und Abszisse
Assimilationswerte. wie Fig. 19. Sonst wie Fig. 6.

Laminaria digitate und Fucus serratus

Es galt nun die Frage zu kliren, ob zwischen dieser Verkleinerung der
Fliche und der Herabsetzung der Assimilation eine Beziehung besteht dergestalt,
daB letztere als Folge der ersteren angesehen werden muB. Wie aus der
Fig. 22 ersichtlich, ist bei einer auf 309, des urspriinglichen Wassergehalts
entquollenen Laominaria digitate die Randbildung noch in den ersten Anfingen.

1) Walter (1930) findet bei Elodea canadensis nach vorausgegangener Entquellung
keine solche Atmungssteigerung. Wahrscheinlich waren die von ihm angewendeten Ent-
quellungsgrade zu gering. Es kann aber auch sein, dafi die Atmungssteigerungen nur nach
Entquellung in der Luft eintreten, wihrend Walter die Entquellung durch Plasmolyse
herbeigefiihrt hat.
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Erst bei einer Entquellung auf 15 9, des Wassergehaltes nimmt die ab-
gestorbene Fliche einen groferen Teil der Gesamtfliche ein, ndmlich etwa
40 %, Demgegeniiber sinkt die Assimilationsleistung schon bei erheblich ge-
ringeren Entquellungsgraden um einen ziemlich groBlen Betrag. Schon bei
einer Entquellung auf 60 9, des Wassergehalts ist die Assimilation nicht
mehr normal, und bei einem Entquellungsgrad von 309, der noch keine

Fig. 22, Randbildung und Assimilationsleistung bei Laminaria digitata in
Abhangigkeit vom Entquellungsgrad. Die schraffierten Teile in der Mitte sind
noch lebend und normal braun gefirbt. Uber die Herkunft der Pflanzen vgl. Fig. 8.

a b c
Wassergehalt im entquollenen Zustand . . . 309, 15 %, 10 9
Maximale Assimilation nach dem Einquellen 50 9, 25 9, 159,
Anteil der noch lebenden Flache . . . . . . 95 % 60 %, 309,

Fig. 23. Randbildung und Assimilationsleistung bei Fucus serratus in Ab-
hingigkeit vom Entquellungsgrad. Die schraffierten Teile in der Mitte sind noch
lebend und normal braun gefirbt, Uber die Herkunft der Pflanzen vgl. Fig. 10.

a b c
Wassergehalt im entquollenen Zustand . . . 409 259, 10 %
Mazximale Assimilation nach dem Einquellen 659, 42 9, 139,
Anteil der noch lebenden Fliche . . . . . . 95 9, 65 9, 20 9,
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wesentlichere Verkleinerung der lebenden Fliache hervorruft, ist die Assimilation
auf die Hilfte des normalen Betrages gesunken. Ahnlich, wenn auch nicht
ganz so extrem, liegen die Dinge bei Fucus serratus (Fig. 23). Bei einem Ent.
quellungsgrad auf 409, des urspriinglichen Wassergehaltes ist die lebende
Flache erst um 5 9, verkleinert, wihrend die Assimilation um 30 9, herabgesetzt
ist. Ganz entsprechend verhilt sich auch Ulva lactuca.

Um dieses anschaulich darzustellen, habe ich in der Fig. 24 den An-
teil der lebenden Fliche in Abhéngigkeit vom Entquellungsgrad dargestellt.
Vergleicht man die hier erhaltenen Kurven mit denen der Assimilation in Fig. 15,
so ergeben sich ganz deutlich Unterschiede im Verlauf der entsprechenden
Kurven, die doch iibereinstimmrn miiten, wenn zwischen der Verkleinerung
der assimilierenden Fliche und der Herabsetzung der Assimilation eine Propor-
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Fig. 24. Beziehung zwischen der noch lebenden Fliche und dem Grade der
vorausgegangenen Entquellung. Ordinate: Noch lebende Fliche in 9, der urspriing-
lichen Fliche. Abszisse: Im entquollenen Zustand noch vorhandener Wassergehalt in 9,
des maximalen Wassergehalts.

tionalitédt bestehen wiirde. Besonders groB3 sind die Unterschiede bei den
beiden Kurven von Laminaria digitate, weniger deutlich bei den anderen
daraufhin gepriiften Pflanzen Fucus serratus, Ulva lactuca und 7Trichomanes
radicans.

Da bei dieser Art der Darstellung das Bild immer noch nicht augenfillig
ist, habe ich nochmals den Anteil der lebenden Fliche und die Verringerung
der Assimilation in einer besonderen Kurve zusammengestellt (Fig. 25). Zum
Teil muBiten hierzu allerdings Werte verwendet werden, die nicht gemessen
sind, sondern die ich aus den beiden Kurven der Assimilation (Fig. 15) und
der GroBe der lebenden Fliche (Fig. 24) interpoliert habe. Diese Werte sind
aber bei der Stetigkeit der Kurven ohne weiteres als richtig anzunehmen.

Wire die Verringerung der Assimilation direkt proportional der Ver-
kleinerung der lebenden Fliche, 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 schon sieht, ganz
besonders am Anfang. Am ausgeprigtesten ist dies bei Laminaria, weniger
deutlich bei Fucus serratus, obwohl gerade hier die Zahne infolge der bei ihnen
groflen Oberfliche schnell alles Wasser verlieren und schon bei relativ geringen
Entquellungsgraden (60 %, des Wassergehaltesl)) absterben, wihrend bei einer

100

II Fig. 25. Beziehung zwischen lebender
60 1+ Fliche und wieder erreichter Assi-
11 milationsleistung entquollener Pflan-
ia‘o ,IA." zen nach erneuter Einquellung. Ordi-
; s ke ...;x' nate: Assimilationsiiberschuff in 9, der
£ s sl Qgs/\"/ b normalen Leistung. Abszisse: Noch lebende
E w i R S . Flache in 9, der urspriinglichen Fliche. Die
] N @\%f\/ _ j ausgezogene Linie bedeutet die theoretische
- /'\:/[ﬁa‘r',' y dig- Assimilation bei Proportionalitit zwischen
20 - + e Z Lo Verkleinerung der Fliche und Verringerung
- ! der Assimilation.
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entsprechenden Laminaria noch keine Randbildung stattgefunden hat. Hierbei
ist nochmals zu betonen, worauf hingewiesen wurde, da8 die Randbidung bei
Laminaria nicht etwa eine Folge des Zurechtschneidens ist, sondern daf die
natiirlichen Rénder sich genau so verhalten wie die Schnittrinder.

Ulva lactuca

Bei Ulva lactuca ist die Randbildung nicht immer regelmiBig. Es treten
oft ausgebleichte einzelne Stellen im Thallus auf, und ich habe nicht genug
Untersuchungen mit Ulva gemacht, um die so entstandenen Fehler durch
Berechnung von Durchschnittswerten ausgleichen zu konnen. s zeigt sich
aber auch hier wieder dasselbe Bild wie bei Laminaria. Der Unterschied zwischen
Verkleinerung der Fliche und Verringerung der Assimilation ist besonders bei
schwachen Entquellungsgraden ausgeprigt. Dann kommt ein Bereich, in dem
die lebende Fliche schneller abnimmt als die Assimilation, so daB bei starker
Entquellung tatséchlich beides iibereinstimmst. ‘

Trichomanes radicans

Trichomanes radicans zeigt die Erscheinung der Randbildung ebenfalls
sehr gut, aber bei der Kleinheit der Fiederchen und bei den geringen Farb-
unterschieden zwischen totem und lebendem Gewebe kann man die GroBe des
lebenden Teiles nicht ohme 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.



Assimilation und Atmung von Submersen als Ausdruck ihrer Entquellungsresistenz 529

zu machen. Zwei bis drei Tage nach dem Einquellen der auf etwa 50 9, ihres
normalen Wagsergehaltes entquollenen Fiedern sieht man unter dem Mikroskop
sehr genau die Grenze von totem und lebendem Gewebe an der verschiedenen
Farbung beider. Das tote Gewebe ist vollkommen braun geworden. Manchmal
sind einzelne tote Zellen in das lebende Gewebe eingestreut und umgekehrt,
natiirlich nur in der Nidhe der Grenze. Die Fiedern sterben ebenso wie die
Thalli der Algen vom Rande her ab. Betrachtet man in dieser Weise mehrere
Enden der Fiedern, die sich natiirlich alle etwas verschieden verhalten, so kann
man durch genaues Aufzeichnen, Ausschneiden und Wiegen den durchschnittlichen
Anteil der noch lebenden Fliche ungefihr ermitteln. Das Ergebnis ist in der
Kurve zu sehen (Fig. 24), die im 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
am ersten Tage nach dem KEinquellen wissen, wieviel Zellen noch leben, so muf3
man dies an ihrer Fahigkeit zur Plasmolyse feststellen. Sowohl in Rohrzucker
als in Kalisalpeter tritt die Plasmolyse bei Verwendung einer 1 molaren Lésung
nach einer halben Stunde ein. Alle Zellen, die kurz nach dem Einquellen plas-
molysiert werden kénnen, gind auch am anderen Tage noch lebend. Trotzdem
ist die Assimilation nicht nur direkt nach dem Einquellen, sondern auch noch
den ganzen ersten Tag wesentlich stdrker geschwéicht, als dem Anteil
der toten Fliche entspricht.

Dieses ist sehr wichtig, weil fiir viele &dhnliche Untersuchungen, z. B.
von Iljin, die Plasmolyse als Kriterium des Lebenszustandes benutzt worden
ist. Zweifellos sind die Zellen, soweit sie noch Plasmolyse zeigen, noch am
Leben, und man kann aus der Zahl der lebenden Zellen sich ungefdhr ein
Bild machen, wie ein vorausgegangener Kingriff auf die Pflanze gewirkt hat.
Aber man mul sich dartiber klar sein, dall man auf diese Weise kein vollstdndiges
Bild vom Lebenszustand erhilt. Gerade bei verhiltnismaBig schwachen Ein-
griffen wird man iiberhaupt noch keine toten Zellen finden und daraus den
SchluB ziehen, dal dieser Eingriff noch keine Wirkung gehabt habe. In Wirklich-
keit kann aber trotzdem, wie aus der Priiffung der Assimilation hervorgeht,
eine ziemlich starke Schidigung eingetreten sein. Die Assimilationsmessung
ist also ein bedeutend feineres Kriterium des Lebenszustandes als
die bloBe Auszidhlung der toten Zellen auf Grund ihrer Plasmolysier-
barkeit. Wo die Assimilationsmessung angewendet werden kann, d. h. wenn
man mit geniigend groBen Flachen arbeitet und mit geniigend starken Licht-
quellen, ist sie auf alle Fille vorzuziehen. Erst bei sehr starken Eingriffen,
bei denen nahezu alle Zellen sterben, stimmt das Ergebnis der Assimilations-
messung mit dem der Zellenauszidhlung ungefdhr iiberein.

5. Die funktionelle Wirkung einer Verzégerung der Einquellung

Die toten Zellen waren bei T'richomanes zum Teil schon an ihrem ver-
anderten Aussehen erkennbar. Sie unterscheiden sich von den lebenden dadurch,
daf} die Chloroplasten miteinander verklebt sind und #berhaupt keine einheitliche

Protoplasma. XXIX 34
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Form mehr erkennen lassen. Offenbar ist das Protoplasma mechanisch zerdriickt
und diese Zerstorung erfolgt bereits wihrend des Austrocknens, wie man deutlich
erkennen kann.

Sobald die Zelle eine gewisse Menge ihres Wassers verloren hat, werden Protoplasma
nebst Chloroplasten an den Rand geschoben, und hier wird der Protoplast offenbar von
den in der Mitte zusammenfallenden Zellwinden zerdriickt. Dafl wihrend des Austrocknens
die Oberseite und Unterseite der Zelle sich einander stark niithern, konnte man an Pilz-
fiden erkennen, die sich auf den Blidttern befanden. Diese lagen anfangs eben, am ausge-
trockneten Blatt dagegen zeigten sie Einkriimmungen, die jedesmal in der Mitte der darunter
befindlichen Zelle lagen, withrend die Teile in der Nahe der Radialwinde sich noch in der-
selben Hohe befanden wie zu Anfang, was man bei verschieden hoher Einstellung des Mikro-
skops sehen konnte. Bald nachdem durch diese Anniherung der Zellwinde die Chloroplasten
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Fig. 26. Zeitphasen der Wiedereinstellung der Assimilation entquollener
Fiedern von 7Trichomanes radicans bei Einquellung in Rohrzuckerlésung
gegeniiber Leitungswasser. Ordinate und Abszisse wie Fig. 6. Im entquollenen Zustand
waren noch 55 %, des gesamten Wassergehalts vorhanden.
Die Zahlen bei den Kurven bedeuten die Konzentration der zum Einquellen verwendeten
Lésung.

an den Rand gedriickt waren, zeigten sie das oben geschilderte veréinderte Aussehen, und
es konnten auch einzelne Plasmastiicke erkannt werden. Wenn die Zelle wieder Wasser auf-
nimmt, so weichen die Zellwinde rasch wieder auseinander, die Pflanze wird straff, und
die Chloroplasten werden zum Teil wieder nach der Mitte zuriickgeschoben.

Die Ursache fiir die Schidigung ist nach I1jin (1934) in einer mechanischen
Zerdriickung des Protoplasmas durch den osmotischen Druck des Zellsaftes zu
suchen. Wenn diese Theorie Allgemeingiiltigkeit besitzt, was von Renner (8. 239)
bestritten wird, so mufite bei einem Zusatz von Rohrzucker zu dem Wasser, in
welchem die entquollene Pflanze wieder eingequollen wird, keine schéidigende Wir-
kung festzustellen sein. Ich habe dieses zu erreichen versucht durch Einguellung
in einer 1/, molaren bzw. 1 molaren Rohrzuckerlosung zweier auf gleichen Grad
(559, des Wassergehaltes) entquollenen 7Trichomanes-Fiederchen. XKin drittes
gleich stark entquollenes Fiederchen wurde in Wasser eingequollen und ein
viertes als Kontrolle iiberhaupt nicht entquollen. Alle wurden auf ihre Assi-
milation im Anschlul an die Einquellung gepriift.



Assimilation und Atmung von Submersen als Ausdruck ihrer Entquellungsresistenz 531

Nachdem der gewiinschte Entquellungsgrad erreicht war, wurden zwei
Fiedern in eine 1 bzw. 1/, Molar-Lésung von Rohrzucker gebracht. Die Konzen-
tration wurde langsam erniedrigt dergestalt, dafl beide nach 3/, Stunde in Wasser
gebracht wurden. Dann wurde der Rohrzucker grindlich ausgewaschen und in
der iiblichen Weise die Assimilation bestimmt und mit derjenigen der Kontroll-
pflanze verglichen. Das Ergebnis, das in Fig. 26 zu sehen ist, 148t keine Be-
ziehung zwischen der Assimilation (also der durch die Einquellung
hervorgerufenen Schidigung) und der Konzentration des Einquel-
lungswassers erkennen. Die in Wasser eingequollene Pflanze liegh in ihrer
Assimilation zwischen den beiden anderen. Die in der 1 molaren Rohrzuckerlésung
eingequollene Pflanze erreicht ungefihr 109, der Assimilation weniger als die
beiden anderen, aber bei ziemlich kleinen Werten kann aus dem einen Versuch
noch nicht auf eine Schidigung durch den Rohrzucker geschlossen werden.
Dieses ist um so weniger berechtigt, als bei der Wiederholung des ganzen Ver-
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Fig. 27. Zeitphasen der Wiedereinstellung der Assimilation entquollener
Fiedern von Trichomanes radicans bei Einquellung in Rohrzuckerlésung
gegeniiber Leitungswasser. Ordinate und Abszisse wie Fig. 6. ITm entquollenen Zustand
waren noch 359, des gesamten Wassergehalts vorhanden. Die Zahlen bei den Kurven
bedeuten die Konzentration der zum Binquellen verwendeten Losung.

suchs mit stirkerem Entquellungsgrad (359, des Wassergehalts) eine solche
Sonderstellung der in Rohrzucker eingequollenen Pflanze nicht zu beobachten
war. Die Kurven liegen noch dichter beieinander. Die Unterschiede sind nicht
grofer, als sie bei gleicher Behandlung aller Versuchspflanzen auch sein wiirden.
Das Maximum der Assimilation nach Entquellung auf 359, des Wassergehalts
liegt bei etwa 45 9%, der normalen Assimilation (vgl. Fig. 27).

Es scheint demnach bei Trichomanes radicans nicht méglich zu sein, durch
Verwendung eines Osmotikums beim Einquellen die schidigende Wirkung der
vorausgegangenen Entquellung zu vermeiden. Sie tritt also, wie schon aunf
Grund der mikroskopischen Beobachtung zu erwarten war, offenbar nicht
erst beim Einquellen ein, sondern schon wihrend der Entquellung.
Es blieb also nur noch zu priifen, ob eine Verlangsamung der Entquellung
die schidigende Wirkung auszuschalten oder herabzusetzen vermag. Nimmt
man die Fiedern bei Ansetzen des Entquellungsversuchs nicht direkt aus dem
Wasger heraus in die Luft, sondern setzt dem Wasser Rohrzucker zu, dessen
Konzentration allmihlich gesteigert wird, so werden die Zellen allméhlich plas-
molysiert.

34*
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Solche Fiedern sind aber, wenn sie aus der Losung herausgenommen werden,
spéter bei der Wiedereinquellung funktionell nicht besser daran als die nicht
vorher plasmolysierten. Sobald nur noch etwa 30 9, des urspriinglichen Wasser-
gehalts vorhanden sind, treten die oben geschilderten Verdnderungen ein, ohne
Riicksicht darauf, ob die Zellen vorher plasmolysiert werden oder nicht. Weder
durch eine Verlangsamung der Entquellung, noch durch eine Ver-
langsamung der Einquellung kénnen die T'richomanes-Fiedern vor
der schéadlichen Wirkung der Entquellung geschiitzt werden. Diese
ist also nur von dem erreichten Entquellungsgrad abhingig und
von der Dauer der Einwirkung der Entquellung.

Die Schédigung tritt wenigstens bei Trichomanes offenbar
schon wéhrend der Entquellung ein. Dieses steht im Widerspruch zu
der von Iljin (1930) eingehend begriindeten Theorie, wonach die Schidigung
nicht eine direkte Folge der Entquellung ist, sondern erst wihrend des
Wiedereinquellens einsetzt.

SehluBbetrachtung

Offenbar beruht bei meinen Versuchspflanzenl) die schidliche Wirkung
der Entquellung nicht auf einer mechanischen Zerstérung des Protoplasmas,
sondern auf irreversiblen chemischen Verénderungen, als Folge des hohen Wasser-
verlustes. Dafiir spricht vor allem die schidliche Wirkung des ldangeren Ver-
weilens in einem bestimmten Entquellungszustande. Aus diesem Grunde kann
die hier behandelte Entquellungsresistenz nicht ohne weiteres mit dem von
I1jin aufgestellten Begriff der ,,Austrocknungsresistenz‘ identifiziert werden
(1930, S. 383).

I1jin unterscheidet die Begriffe ,,Austrocknungsresistenz und ,,Diirre-
resistenz‘‘, und diese beiden Begriffe stimmen im groflen und ganzen mit den
von mir gebrauchten Begriffen, Entquellungsresistenz und Entquellungswider-
stand, iiberein, indem die ,,Diirreresistenz*‘ eine auf Entquellungswiderstdnden
beruhende Fihigkeit zum Ertragen von Trockenzeiten darstellt, die ,,Aus-
trocknunggsresistenz‘‘ aber die innere Resistenz des Plasmas betrifft. Der Unter-
schied zwischen der ,,Austrocknungsresistenz von Iljins Landpflanzen und
der Entquellungsresistenz unserer Litoralalgen besteht nun aber darin, daB bei
ersteren die Resistenz auf mechanischen Ursachen (vor allem der Zellgroie)
beruht, bei letzteren aber zweifellos auf chemischen Eigenschaften des Plasmas,

Diese Art der Entquellungsresistenz, die Fahigkeit zum Ertragen hoher
Wasserverluste, ist offensichtlich eine gerade bei gewissen Submersen der ober-
sten Horizonte verbreitete Erscheinung, aber zwischen den einzelnen Typen
bestehen doch noch grofle Unterschiede. Diese Unterschiede kénnen auch
zwischen solchen Pflanzen bestehen, die den gleichen Verlauf der

1) Bei T'richomanes liegt vielleicht ein Sonderfall vor, der mit der Beschaffenheit
des einschichtigen Blattes zusammenhéingen mag; wahrscheinlich geht auch hier der mecha-
nischen Zerstorung eine irreversible Anderung des Plasmas voran. Dies erkennt man an der
Assimilationssenkung der bei geringer Entquellung noch nicht ganz abgetdteten Pflanzen.
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physikalischen Entquellungskurve zeigen, d. h. die an der Luft das
Wasser gleich schnell verlieren. Das geht ganz deutlich aus der Gegen-
iiberstellung von Fucus serratus und Fucus vesiculosus hervor (Fig. 5 und 6).
Beide verlieren in einer bestimmten Zeit gleich viel Wasser, aber die funk-
tionelle Auswirkung dieses Wasserverlustes ist bei den beiden Arten sehr
verschieden.

Es ist daher v6llig verfehlt, ohne Kenntnis der funktionellen
Entquellungsresistenz aus dem Verlauf der physikalischen Ent-
quellungskurve 6kologische Schliisse ziehen zu wollen, wie dies z. B.
von Pringsheim (1923) versucht wird. Dall dieses geschehen konnte, liegt
an der Ubertragung der Verhiltnisse bei Landpflanzen auf die Submersen, die
nicht immer mit der geniigenden Kritik vorgenommen wurde. Wihrend ein
groBer Teil der Landpflanzen sich durch Herabsetzung der Transpiration, d. h.
durch Einschaltung von Entquellungswiderstdnden gegen zu hohe Wasserver-
luste schiitzt, haben manche Submerse (und allerdings auch manche Land-
pflanzen) eine auBlerordentliche Fahigkeit im Ertragen hoher Wasser-
verluste, die die Einschaltung von Entquellungswiderstinden iiber-
flissig macht.

Kurzer Uberblick und Zusammenfassung der Ergebnisse

Um die Wirkung voriibergehenden Wasserverlustes auf submerse Wasser-
pflanzen zu studieren, werden vergleichende Entquellungsversuche mit Meeres-
algen, submersen Phanerogamen und dem Schattenfarn Trickomanes radicans
angestellt. Die in bestimmter Zeit auf bestimmten Wassergehalt entquollenen
Gewebe werden zur Aufdeckung ihrer physiologischen Entquellungsresistenz
nach erneuter Einquellung auf die Geschwindigkeit der Photosynthese wie auch
der Atmung gepriift. Verlauf und Hohenlage der Zeitkurven fiir Assimilation
und Atmung nach Wiederherstellung der maximalen Wassersittigung im Ver-
gleich zu nicht entquollenen Kontrollpflanzen werden als MaBstibe fiir die Ab-
stufung der Resistenz benutzt. Die wichtigsten Ergebnisse lassen sich wie folgt
zusammenfassen.

1. Die Assimilationsleistung verlduft nach der Wiedereinquellung in'Zeit-
phasen. Ausmall und Dauer der anfinglichen Depressionsphase werden bei ein
und demselben Typus vom fritheren Entquellungsgrad bestimmt.

2. Die Zeitphasen der Atmung verlaufen entgegengesetzt. Eine in ihrer
Hohe durch das Ausmall der vorausgegangenen Entquellung bestimmte Stimu-
lationsphase, die sofort mit der Einquellung einsetzt, wird von einer Aus-
gleichsphase abgelost.

3. Der gegensitzliche Verlauf der Atmungskurve erklart zwar zum Teil
die Erholungskurve des Assimilationsiiberschusses, doch zeigt auch die reine
Assimilation meist eine mehr oder minder erfolgreiche Uberwindung einer an-
fanglichen Depression der Photosynthese.

4. Ein Vergleich der synchronen Entquellungskurven mit den Zeitphasen
der funktionellen Auswirkung voriibergehender ,,Trockenlegung* zeigt, daB re-
sistente Typen durchaus nicht gegen raschen Wasserverlust geschiitzt zu sein
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brauchen. Die bisher fir Gezeitenpflanzen iibliche Beurteilung der Resistenz
aus dem alleinigen Vergleich der Zeitkurven des Wasserverlustes fithrt zu falschen
Vorstellungen.

5. Beim Vergleich einzelner Reaktionstypen hingt der Grad der Rever-
sibilitdt, d. h. der Uberwindung der anfinglichen Leistungsdepression, nur be-
grenzt von Ausmafl und Zeitdauer der Entquellung ab, er wird vielmehr in
hohem MaB von der Abstufung einer physiologischen Resistenz des Protoplasmas
bestimmt.

6. In dieser Reihe einer abgestuften Widerstandsfdhigkeit gegen voriiber-
gehenden Wasserverlust stellt von den untersuchten Pflanzen litoraler Fucus
vesiculosus den ausgesprochensten Resistenztypus dar, Laminaria digitate und
Fucus serratus aus gleicher Meerestiefe (Sublitoral) stehen in der Mitte, wihrend
Ulva lactuca und Trichomanes radicans sehr empfindlich sind und Potamogeton
lucens die geringste Resistenz besitzt.

7. Nachtriglich vom Lande in das Wasser eingewanderte hohere Pflanzen
ertragen Wasserverluste noch schlechter als rasch transpirierende Meeresalgen.

8. Nach Versuchen mit T'richomanes radicans erfolgt die Schidigung
der Zellen im Gegensatz zu den von Iljin untersuchten Typen wahrscheinlich
schon wihrend des Austrocknens und kann infolgedessen auch durch osmotische
Verzogerung der Wasseraufnahme beim Einquellen nicht behoben werden.

9. Da die Fihigkeit zur Plasmolyse oder andere zellphysiologische
Kriterien nur die Lebendigkeit des Zellenleibes als solche oder gewisse physi-
kalisch-chemische Zustinde des Cytoplasmas und der Plastiden kundgeben,
ist die Aufdeckung der Resistenztypen und ihrer feineren Abstufung auf die
funktionellen Auswirkungen jener plasmatischen Znstdnde angewiesen. Die
Methode einer dynamischen Beurteilung des Resistenzverhaltens nach der
Reversibilitit der anfinglichen Leistungsdepression ist also der bisher vorwiegend
benutzten statischen Priifung einer einfachen Festsbellung des Prozentsatzes
der am Leben gebliebenen Zellen iiberlegen.

Die dieser Abhandlung zugrunde liegenden Versuche wurden in den Jahren
1935 und 1936 im Botanischen Institut der Universitdt Halle ausgefithrt. Die
Anregung zu der Arbeit stammt von Herrn Prof. Montfort, dem ich hiermit
fiir das rege Interesse an der Arbeit sowie fir die vielseitige Unterstiitzung
meinen besten Dank aussprechen méchte.

Halle, im Februar 1937.
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