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Zusammenfassung

In der vorliegenden Untersuchung sind dkophysiologische Fragesteltungen zum EinfluB der
abiotischen Faktoren Temperatur, Licht und Salinitdt auf das Wachstum und die
Photosynthese/ Respiration der eulitoralen antarktischen Griinalgen Ulothrix Iimplexa,
Ulothrix subflaccida, Enteromorpha bulbosa und Acrosiphonia arcta bearbeitet worden., Zum
Vergleich wurde die subantarktische-kaltgemiBigte Grinalge Ulva rigida mit in die Arbeit
einbezogen. Als ein Schwerpunkt wurde bei allen Arten die Fihigkeit zur osmotischen
Adaptation nach hypo- und hypersalinen Schocks untersucht. Dafiir wurden alle osmotisch
aktiven Substanzen, wie verschiedene Kationen, Anionen und organische Verbindungen,

vergleichend analysiert und quantifiziert.

U.implexa, E.bulbosa und U.rigida wuchsen zwischen 0 und 20°C, und konnen somit als
eurytherm charakterisiert werden. Im Gegensatz dazu starb die stenotherme U.subflaccida
oberhalb von 10°C ab, wihrend A.arcta bis 15°C eine positive Wachstumsrate aufwies.

Alle untersuchten Griinalgen zeigten unter Schwachlicht-Bedingungen einen Zuwachs an
Biomasse, wihrend eine Lichtsittigung des Wachstums nur bei U.subflaccida und A.arcta
beobachtet wurde.

U.implexa wies eine maximale Wachstumsrate bei den niedrigsten Salinititen auf, und kann
somit als StiBwasser-Organismus bezeichnet werden. Die librigen Grilinalgen wuchsen optimal
bei normaler Seewasserkonzentration. Sowohl eine Erhthung, wie auch eine Erniedrigung des
Salzgehaltes fiihrte bei diesen Arten zu einer Beeintrichtigung des Wachstums.

Die Photosynthese-Licht-Kurven charakterisierten alle Untersuchungsobjekte aufgrund der
niedrigen Lichtkompensations- und Lichtséttigungspunkte als typische Schwachlichtpflanzen.
U.implexa zeigte auch eine maximale Photosyntheserate unter der niedrigsten Salinitét,
wahrend die iibrigen Arten ihr Optimum bei normaler Seewasserkonzentration hatten. Alle
Griinalgen kénnen hinsichtlich der Photosynthese und Respiration als euryhaline Organismen
gekennzeichnet werden.

Die Zellen sdmtlicher Arten wiesen eine hohe Uberlebensfihigkeit unter extremen Salinititen

auf,



II

Alle Griinalgen enthielten als wichtigste Kationen K *, Na* und Mg?*. In E.bulbosa, A.arcta
und U.rigida stelite K * unter allen Salinititen das Hauptkation dar, welches mit ansteigenden
Salzgehalten akkumuliert wurde. In beiden Ulothrix-Arten fielen hingegen nach einer
hyperosmotischen Belastung die K*-Spiegel, wihrend umgekehrt die Na *-Konzentrationen
deutlich anstiegen. U.rigida wies hohe intrazellulire Mg 2*_Gehalte auf, die aber nicht durch
die osmotischen Werte der Medien beeinfluit wurden.

Die Hauptanionen waren in den Untersuchungsobjekte Cl ~, SO 42‘ und Phosphat, wihrend
NO;~ zusitzlich auch in E.bulbosaund U.rigida bestimmt wurde. A.arcta enthielt extrem hohe
SO 42‘—Konzentrationen.

Als wichtigste organische Osmotika wurden in den Pflanzen Prolin, Saccharose und
Dimethylsulfoniumpropionat (DMSP) festgestellt, welche alle zusammen Bestandteil der
osmotischen Adaptation waren, d.h. die Konzentrationen stiegen mit zunehmender Salinitit

bzw. fielen entsprechend umgekehrt mit abnehmenden Salzgehalten.

Der zweite Schwerpunkt der vorliegenden Arbeit untersuchte den EinfluB der Lichtintensitit,
der Tagesldnge und der Temperatur auf die intrazelluliren DMSP-Gehalte der antarktischen/
subantarktischen Griinalgen.

Die antarktischen Isolate wurden fiir ein Jahr unter einem Licht-Dunkel-Rhythmus kultiviert,
welcher dem natiirlichen Jahresgang der Tageslingen in der Antarktis entsprach. AuSerdem
wurden die Pflanzen mit 3 verschiedenen Lichtintensititen bestrahlt. In allen Arten fiel der
DMSP-Gehalt simultan mit abnehmender Tageslinge und entsprechend umgekehrt. Zusétzlich
wurden die DMSP-Konzentrationen durch die Photonenfluenzrate beeinfluft, d.h. hohe
Lichtintensititen bedingten hohe DMSP-Level.

Im Dunkeln wurde DMSP je nach Spezies und Inkubationsdauer mehr oder weniger schnell
abgebaut.

Es konnte demonstriert werden, daf nach Inkubation unter niedrigsten Temperaturen bei allen
Algen eine gesteigerte DMSP-Akkumulation stattfand.

Die vorliegenden Ergebnisse zeigten erstmals, daB die DMSP-Synthese durch Licht und
Temperatur signifikant beeinfluft wird. Die héchsten DMSP-Konzentrationen wurden
gemessen, wenn die Pflanzen gleichzeitig bei hohen Salinititen, hohen Lichtintensitdten und
niedrigen Temperaturen angezogen wurden.

Alle Daten wurden unter Okophysiologischen Gesichtspunkten, d.h. hinsichtlich einer
Anpassung an den natlirlichen Standort diskutiert.
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Summary

The influence of the abiotic factors temperature, light and salinity on growth and
photosynthesis/respiration of the eulitoral Antarctic green algae Ulothrix implexa, Ulothrix
subflaccida, Enteromorpha bulbosa and Acrosiphonia arcta was investigated. Data obtained
were compared with those of the Subantarctic-cold temperate green alga Ulva rigida. An
emphasis was put on the ability of all species to osmoacclimatise following hypo- and
hypersaline shocks. Therefore, all osmotic active substances including cations, anions and

organic substances were analyzed and quantified.

U.implexa, E.bulbosa and U.rigida grew between 0 and 20°C, which characterized these as

eurythermal plants. In contrast the stenotherm U.subflaccida died above 10°C, while A.arcta
had a positive growth up to 15°C.

Under low photon fluence rates all species showed an increase in biomass, while light-

saturated growth was observed in U.subflaccida and A.arcta only.

U.implexa had a maximum growth rate at the lowest salinity (7 ©/ oo and may, thus, be
characterized as freshwater plant. The remaining species grew optimal in normal seawater (34

O/oo)' In these plants an increase and a decrease in salinity was accompanied by a reduction

of growth rate.

The Antarctic and Subantarctic algae had typical characteristics of “shade-plants”, having low

light compensation-points together with a saturation of photosynthesis at low photon flux

densities.

U.implexa showed again a maximum of photosynthesis at the lowest salinity, while the

remaining species had their optimum in normal seawater. All green algae revealed a broad

photosynthetic and respiratory stability under osmotic stress.

The cells of all species remained viable under extreme salinities.

The main inorganic cations in all plants were K ¥, Na* and Mg2+. In E.bulbosa, A.arcta and
U.rigida X* the major cation under all osmotic treatments was accumulated with increasing
salinities. In both Ulothrix species, however, K* concentrations fell during hypersaline
treatment and Na' levels increased significantly. In all samples of U.rigida intracellular Mg2+
concentrations were very high, but remained almost unaffected by changes in the osmolality

of the external media.
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The main inorganic anions in all plants were Cl 7, 8042_ and phosphate. In E.bulbosa and
U.rigida NO 3~ was also found. A.arcta contained extremiy high SO 42‘ fevels.

The major organic osmolytes proline, sucrose and B-dimethylsulphoniopropionate (DMSP)
were determined. Together these played an important role in osmotic acclimation: i.e.

concentrations changed proportionaly with salinity changes.

The effects of photon fluence rate, daylength and temperature on the intraceliular DMSP
content of the Antarctic/ Subantarctic green algae were also investigated.

The Antarctic plants were cultivated during a period of one year under fluctuating daylengths
mimicking the conditions of the natural habitat at King George Island (Antarctica).
Additionally the algae were illuminated with three different irradiances.

The intracellular DMSP concentration of all species decreased simultaneously with decreasing
daylengths and vice versa. The DMSP level was further affected by light intensity - the higher
the photon fluence rate the greater algal DMSP content.

Under conditions of darkness there was a degradation of the DMSP pool. The extent of this
varied between species and incubation period.

All algae accumulated higher DMSP concentrations with decreasing temperatures.

For the first time a light- and temperature-dependent DMSP synthesis has been
demonstrated. The highest DMSP concentrations were determined in species cultivated
simultaneously under high salinities, high irradiances and low temperatures.

All data were discussed with regard to an adaptation to natural Antarctic habitat conditions.



1. Einleitung

Die Schelfgebiete der Antarktis werden seit ca. 25 Millionen Jahren durch das siidliche
Eismeer von denen Sitdamerikas getrennt (THENIUS, 1977). Seit etwa 14 Millionen Jahren ist
dieser Wasserkdrper durch sehr niedrige und konstante Temperaturen geprigt. Das
Siidpolarmeer, als ein die Antarktis umgebender Ringozean ohne Land- und Schelfbriicken zu
den anderen Kontinenten, wird nach Norden durch die Antarktische Konvergenz begrenzt
(Abb. 1; HEMPEL, 1987). Die Konvergenz ist eine etwa 40 km breite, oberflichennahe Zone

im Ozean, in der kalte, nordlich flieBende Stromungen unter wirmere Wassermassen sinken.
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Die Antarktis mit den angrenzenden Kontinenten und der antarktischen
Konvergenz (aus WIENCKE und TOM DIECK, 1989).



Somit bildet sich eine Sprungschicht beziliglich Temperatur und chemischer Zusammensetzung
aus. Sie gilt als Grenze der antarktischen Region. Die nordlich liegenden Gebiete werden als
subantarktisch-kaltgemiBigt bezeichnet (LUNING, 1985). Der ozeanische Eisgiirtel um die
Antarktis unterliegt gewaltigen jahreszeitlichen Schwankungen und bestimmt einen GroBteil
des Lebens in dieser Region, z.B. durch eine Abschwichung der Lichteinstrahlung in das
Benthal. Seine minimale Ausdehnung wird im Februar, am Ende des antarktischen Sommers,
mit ca. 20% Bedeckung der Meeresfliche des siidlichen Ozeans beobachtet. Im September
steigt die Bedeckung auf tiber 50% an (HEMPEL, 1987).

Mit der Erforschung der Biologie antarktischer Organismen wihrend der letzten 150 Jahre
wurde auch die benthische Makroalgenflora, vor allem taxonomisch und biogeographisch,
bearbeitet (RICKER, 1987). LUNING (1985) gibt flir dieses Gebiet rund 100 verschiedene
GroBalgenarten an, von denen ein Drittel endemisch ist. Die erste physiologische Arbeit liber
antarktische Makroalgen (Photosynthese-Licht-Kurven) wurde von DREW (1977) publiziert.
Feldmessungen zur Skologischen Anpassung an den Extremstandort Antarktis liegen bisher
nur sporadisch vor (BECKER, 1982; GUTKOWSKI und MALESZEWSKI, 1989). Die geringe
Zahl der Arbeiten 148t sich durch den notwendigen logistischen und materiellen Aufwand
erkléren.

Mit der Isolierung und erfolgreichen Kultivierung von antarktischen Grofalgen (CLAYTON
und WIENCKE, 1986) wurde erstmals die Moglichkeit geschaffen, im Labor gezielt
Untersuchungen zur Biologie und Physiologie dieser Pflanzen durchzufiihren. Gerade in
jungster Zeit erschienen zahlreiche Publikationen iiber die Lebenszyklen (WIENCKE, 1988;
WIENCKE und CLAYTON, 1990; CLAYTON und WIENCKE, 1990), iiber die saisonale
Entwicklung (WIENCKE 1990 a,b), liber den Temperaturbedarf fiir das Wachstum und die
Temperaturtoleranz (WIENCKE und TOM DIECK, 1989, 1990) und {iber Algeninhaltsstoffe
(LARA et al.,1989; DOPFNER et al.,1990, KARSTEN et al.,1990 a).

Die meisten dieser Arbeiten beziehen sich jedoch auf sublitorale, oft perennierende Braun-
und Rotalgen, die in einem relativ stabilen Bereich beziliglich der Umweltfaktoren Temperatur
und Salinitit leben. An der Westkiiste der antarktischen Halbinsel beispielsweise schwanken
die Wassertemperaturen nur zwischen =<-1,8 und -0,2°C (WIENCKE und TOM DIECK,
1989). Da die antarktischen Gewd#sser auBerdem  gangzjihrig  durch  hohe
Nahrstoffkonzentrationen gekennzeichnet sind, wird der Stoffwechsel dieser sublitoralen
GroBalgen hauptsiichlich durch die Lichtintensitit und die Photoperiode beeinfluBt
(WIENCKE, 1990 a,b). Gerade die saisonale Meereisbedeckung vermindert drastisch den

Lichteinfall in das Phytal, vor allem wenn eine Schneeschicht aufliegt. Eine méchtige



Schneeauflage kann auch zu einer volligen Abdunklung des Sublitorals fithren (MAYKUT,
1985).

Die felsige Gezeitenzone der Antarktis weist einen Tidenhub von bis zu 3 m auf
(LUTJEHARMS et al,1985), was einen stindigen Wechsel zwischen Trockenliegen und
Uberflutung bedingt. Gerade die Temperatur, die Lichteinstrahfung und die Salinitdt weisen
unter diesen Bedingungen im Gegensatz zum Sublitoral groBe Amplituden auf, und fordern
von den hier lebenden, exponierten Organismen spezifische Anpassungsmechanismen. Das
Wachstum und die Verbreitung von Makroalgen wird auBer durch Temperatur und Licht
durch die Salzkonzentration bestimmt (sieche den Ubersichtsartikel von KIRST, 1990).

In der Litoralzone der Antarktis findet regelmiBig zum Frithjahr/Sommer eine Abnahme der
Salinitdt aufgrund der Vermischung von Seewasser mit schmelzendem Eis statt. AuBerdem
kdnnen bei Ebbe exponierte Algen durch Niederschlige "ausgesiiBt” werden. Ein Anstieg der
Salinitdt, vor allem in Gezeitentiimpeln, wird durch das Ausfrieren des Wassers und durch
Verdunstung bei Windeinwirkung verursacht. Die in der antarktischen Litoralzone lebenden
Organismen erfahren daher eine Kombination aus einem Salz- und einem Temperatur-Stress.
Okophysiologische Untersuchungen iiber Makroalgen der antarktischen Gezeitenzone, die vor
allem von annuellen Griinalgen dominiert wird, liegen kaum vor. BECKER (1982) zeigte an
der supralitoralen Prasiola crispa eine photosynthetische Aktivitit bis zu Temperaturen von -
15°C, wihrend WIENCKE und TOM DIECK (1990) eine maximale Uberlebenstemperatur
von 19-25°C fiir verschiedene Griinalgen-Arten nachweisen konnten. Auch der LichteinfluB
auf den Entwicklungszyklus der Griinalgen Enteromorpha bulbosa und Acrosiphonia arcta
wurde kiirzlich publiziert (WIENCKE, 1990 b). Untersuchungen iiber den EinfluB der Salinitit
auf den Stoffwechsel antarktischer Griinalgen bzw. anderer GroBalgen liegen nach meinem
Wissen nicht vor.

Algen, die in ihrem natlirlichen Habitat stark schwankenden Salinititen ausgesetzt sind,
miussen eine Salzresistenz aufweisen, um die Zellen vor der letalen Wirkung der Dehydration
und den toxischen Eigenschaften vieler Ionen zu schiitzen. Die Salzresistenz kann eine
genetisch determinierte Salztoleranz beinhalten, wie man sie bei Halobakterien findet
(GRANT und ROSS, 1986), und die sich in einem speziellen Aufbau der Enzyme und
Proteine mit hohem Anteil an sauren Aminosduren ausdriickt. Sie benstigen hohe
Salzkonzentrationen (>1 M) zur Aufrechterhaltung der spezifischen rdumlichen Struktur und
somit zur Funktion. Bei den meisten anderen Organismen, die salzempfindliche

Makromolekiile besitzen, beruht die Salzresistenz auf dem Prinzip der Stressvermeidung, z.B.



auf dem AusschluB von schidlichen Ionen speziell aus dem Zytoplasma. Die Fahigkeit zur
osmotischen Anpassung nach einem Salzstress kann diesem Prinzip zugeordnet werden.

Die osmotische Adaptation nach einem Salzstress erfolgt zum einen durch rein passive,
physikalische Vorgidnge (Osmometerverhalten), und zum anderen durch aktive
Regulationsprozesse, die unter direkter stoffwechselphysiologischen Kontrolle der Pflanze
stehen (KIRST, 1990). Bei Makroalgen wird der Turgor reguliert, welcher im Gleichgewicht
der Differenz zwischen dem osmotischen Potential des Zellsaftes und dem osmotischen
Potential des umgebenden Mediums entspricht (GUTKNECHT et al, 1978; KIRST und
BISSON, 1979). Nach einem Salzschock setzt der aktive RegulationsprozeB erst allméhlich ein.
Die Regulation beruht auf der Kontrolle der intrazelluliren Gehalte osmotisch wirksamer
Substanzen. Hierzu zidhlen vor allem die Konzentrationen der anorganischen Ionen und der
kleinmolekularen organischen Verbindungen, die liber Hemmung bzw. Aktivierung von
"Ionenpumpen” bzw. durch Umbau oder Synthese von organischen Molekillen veridndert
werden. Der Ubergang von den passiven Vorgingen zu dem aktiven RegulationsprozeB ist
flieBend.

Die meisten bisher untersuchten Makroalgen stammten aus den gem#&Bigten Breiten, und
akkumulierfen nach einem Salzschock zusitzlich zu einer relativ konstanten
Grundkonzentration von anorganischen Ionen organische Verbindungen wie Polyole,
verschiedene Zucker bzw., Zuckerderivate, Prolin, Glycin-Betain, Dimethylsulfoniumpropionat
und d#hnliche (BEN-AMOTZ und AVRON, 1983; BLUNDEN und GORDON, 1986;
WEGMANN, 1986; KIRST, 1990). Alle diese organischen Substanzen tragen zu einem hohen
Prozentsatz zum internen osmotischen Potential der Zellen bei. Sie werden oft als “compatible
solutes” bezeichnet (BROWN und SIMPSON, 1972), weil sie in hohen Konzentrationen im
Gegensatz zu den anorganischen Ionen keinen toxischen oder hemmenden EinfluB auf den
zelluldren Metabolismus ausiiben.

Die tertifire Sulfoniumverbindung B-Dimethylsulfoniumpropionat (DMSP) ist in den letzten
Jahren sehr intensiv untersucht worden. DMSP wird fast ausschlieBlich von einer Vielzahl
mariner Mikro- und Makroalgen synthetisiert (BLUNDEN und GORDON, 1986; KELLER et
al., 1989; WHITE, 1982; REED, 1983 a; KARSTEN et al., 1990 a). Innerhalb der Makroalgen
zeichnen sich die Griinalgen durch hohe DMSP-Gehalte aus (REED, 1983 a), welche
besonders hoch in Arten der Antarktis gefunden wurden (KARSTEN et al, 1990 a; siche
auch Tab.1).



Table I. Species investigated, their habitats, locations of isolation, and the measured DMSP content {(mmol kg ' fresh weight)

+ standard error (n = 4),

su= supralittoral, ue = upper eulittoral, ¢ = eulittoral. le = lowcr eulittoral, s = sublittoral, n.t. = no trace

Species Location DMSP
Chlorophyceae :

Urospora penicilliformis (Roth Areshoug King-George-Island, e 468 + 74
Ulothrix implexa (Kiitzing) Kitzing King-George-{sland, e 419+ 59
Ulothrix subflaccida Wille King-George-lIsland, e 206 + 1.2
Ulothrix flacca (Dillwyn) Thuret Brunswick Peninsula, uc 315+ 65
Prasiola crispa ssp. aniarciica (Kiitzing) Knebel [. antarcticu King-George-Istand, W n.t
Enteromorpha bulbosa (Suhr) Montagne King-George-Istand, e 77.6 + 83
Enteromorpha clathrata (Roth) J. Agardh Navartno Island, e 535+ 6.1
Ulva rigida C. Agardh. Navarino {sland, ie 758 + 12.7
Acrosiphonia arcta (Diilwyn) J. Agardh King-George-isaind, ic 789 + 7.2
Rhodophyceae

Iridaea obovata Kiitzing King-George-Island, s n.t

Iridaea undulosa Bory Diego-Ramirez-Island, e—s nt
Porphyra endiviifolium (A. et E. S, Gepp) Chamberlain King-George-1stand, ue trace
Palmaria decipiens (Reinsch) Ricker King-George-Island, s n.t
Phaeophyceae

Adenocystis utricularis (Bory) Skottsberg King-George-Island, le—s trace
Pilayella littoralis (Linnaeus) Kjellmann Diego-Ramirez-Island, le~s n.t
Ectocarpus siliculosus (Dillwyn) Lyngbye Tierra del Fuego, le—s n.t.
Scytosiphon lomentaria (Lyngbye) Endlicher Navarino Island, le—s trace
Caepidium antarcticum J. Agardh Navarino Island, le—s 0.t
Chordaria magellanica Kylin Navarino Island, le, s n.t
Phaeurus antarcticus Skottsberg King-George-Istand, s n.t
Ascoseira mirabilis Skottsberg King-George-Istand, s n.t
Himantothallus grandifolius (A. et E. S. Gepp) Zinova King-George-lsland, s n.t.
Desmarestia 41ceps Montagne King-George-1sland, s 0.07
Desmarestia spec. Brunswick Peninsula, s 0.2

Eine andere wichtige Bedeutung des DMSP liegt darin, daB es die Vorstufe der leicht
fliichtigen Schwefelverbindung Dimethylsulfid (DMS) darstellt. DMSP wird schon unter
milden alkalischen Bedingungen in einem 1:1 Verhidltnis in DMS und Akrylsdure gespalten
(CHALLENGER, 1959). DMS gilt als quantitativ wichtigste, gasférmige Schwefelverbindung
im Oberflichenwasser der Ozeane, Kiisten und Astuare (TURNER et al,, 1988, IVERSON et
al, 1989). Das von den Algen produzierte und im Meerwasser geléste DMS diffundiert in die
marine Atmosphire, und unterliegt dort photochemischen Oxidationen, so daB schieBlich
Sulfat und Methansulfonat entstehen. Diese Molekiile ihrerseits wirken als Kerne in der
Aerosolbildung. Die jeweiligen Aerosolpartikel wiederum spielen eine wichtige Rolle als
Kondensationskern fiir den Wasserdampf und begiinstigen somit die Entstehung von Wolken,
speziell in der siidlichen Hemisphire. Die atmosphirsche Konzentration der Aerosolpartikel
korreliert eindeutig mit der Ausbildung mariner Stratuswolken und mit der globalen Albedo.
Dieser WolkenbildungsprozeB beeinfluBt das Wetter und das Klima entsprechend der Gaia-
Theorie (ANDREAE, 1986; CHARLSON et al., 1987; MONASTERY, 1987, LOVELOCK,
1988).



Die globalen Schwefelemissionen in Form von DMS betragen jihrlich ca. 40 Millionen
Tonnen Schwefel. Diese Menge entspricht der Hilfte der globalen anthropogenen
Schwefelabgabe, die vor allem bei der Verbrennung fossiler Energietriger entstehen
(ANDREAE et al.,, 1985). Die Berechnung der marinen DMS-Emissionen basiert auf den
Ergebnissen einiger Schiffsexpeditionen. Dabei blieb der jeweilige physiologische Zustand der
DMS-produzierenden Algen zwangsldufig unberlicksichtigt. Gerade die Freilandmessungen
vonn TURNER et al. (1988) zeigten jedoch eine groBe jahreszeitliche Schwankung im DMSP-
und DMS-Gehait des Phytoplanktons kiistennaher Meeresgebiete. Die DMS-Konzentrationen
im Meerwasser liegen zwischen 4 ng 1 =1 im Winter und 220 ng 1-! im Sommer.

Unter experimentellen Bedingungen ist bisher nur der stimulierende EinfluB einer
ansteigenden Salinitdt auf die intrazellulire DMSP-Konzentration nachgewiesen worden
(VAIRAVAMURTHY et al,, 1985; DICKSON und KIRST, 1986, 1987 a,b; EDWARDS et al.,,
1988; KARSTEN und KIRST, 1989 a), Der Effekt anderer abiotischer Faktoren auf die
DMSP-Gehalte von Algen wurde bisher nicht untersucht.

1.1. Zur Biologie der untersuchten Griinalgen

Die Abteilung der Chlorophyta beinhaltet nach VAN DEN HOEK (1984) auch die Klasse der
Chlorophyceae, welche wiederum zahlreiche Ordnungen zusammenfaBt, zu denen auch die
Ulotrichales und die Acrosiphoniales gezihlt werden. Aus diesen beiden Ordnungen stammen
die in dieser Arbeit untersuchten Arten:

Ulotrichales

Ulothrix implexa (Kiitzing) Klitzing

Ulothrix subflaccida Wille

Enteromorpha bulbosa (Roth) J.Agardh

Ulva rigida C.Agardh

Blidingia minima (Nig. ex Kiitz.) Kylin

Acrosiphoniales
Acrosiphonia arcta (Dillwyn) J.Agardh

Urospora penicilliformis (Roth) Areschoug

Im folgenden werden die wichtigsten der untersuchten Arten kurz vorgestellt.
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Tafel 1:

Die untersuchten Grinalgen aus der Antarktis (a~c) und der Subantarktis (d).
a: Ulothrix subflaccida

b: Enteromorpha bulbosa

c: Acrosjphonia arcta

d: Ulva rigida.



Ulothrix implexa findet man in den kaltgemiBigten Regionen der siidlichen und nérdlichen
Hemisphéire, whrend Ulothrix subflaccida auBerdem die geméBigten Breiten besiedelt. Zur
Unterscheidung beider Arten dienen vor allem entwicklungsbiologische Daten, weil
morphologische Merkmale nicht zu einer taxonomischen Differenzierung ausreichen. Tafel 1 a
zeigt einen Zellfaden von U.subflaccida. Beide Arten bestehen aus mikroskopisch kleinen,
unverzweigten Zellfdden, die durch interkalare Zellteilungen wachsen. Die Endzelle junger
Féden wichst hdufig zu einem Rhizoid aus, besonders bei Berlihrung mit dem Substrat. Alle
Zellen enthalten je einen Zellkern und einen ringférmigen, wandstdndigen Chloroplasten.
U.subflaccida weist einen heteromorphen, diplohaplonten Lebenszyklus auf, wihrend bei
U.implexa Gametophyten fehlen. Die Sporophyten dieser Art produzieren Zoosporen, die
wiederum zu Sporophyten auskeimen. Auch ist die vegetative Vermehrung mittels
Fragmentierung ein wichtiger Weg zur Reproduktion. Beide Ulothrix-Arten besiedeln vor
allem das obere Eulitoral der Antarktis. Sie wachsen bevorzugt auf Steinen oder anderem
Hartsubstrat. In den kaltgemiBigten Breiten der Nordhalbkugel gilt U.implexa allerdings als
eine StiBwasserart, die man hauptsidchlich in der kilteren Jahreszeit in strémenden Wasser
oder in der Brandungszone von Seen und Kanilen antrifft (KORNMANN, 1964 a;
LOKHORST und VROMAN, 1974; KORNMANN und SAHLING, 1983; VAN DEN HOEK,
1984; WIENCKE und TOM DIECK, 1990).

Enteromorpha bulbosa ist das einzige Untersuchungsobjekt, welches endemisch in der
Antarktis und Subantarktis vorkommt. Gattungsmerkmal ist der schlauchférmige, einschichtige
Thallus. Die Pflanzen werden bis zu 30 cm lang (Tafel 1 b). Jede Zelle beinhaltet einen
Zellkern und je einen linsenférmigen, wandstindigen Chloroplasten. Auch wenn eine
Zoosporangien-Bildung und eine Zoosporen-Abgabe beobachtet wurden (WIENCKE, 1988),
so ist der vollstindige Lebenszyklus zur Zeit noch nicht aufgekldrt. Diese Alge wichst
bevorzugt im oberen Eulitoral und in supralitoralen Gezeitentlimpeln (WIENCKE und TOM
DIECK, 1990; RICKER, 1987).

Ulva rigida ist eine bipolar verbreitete Art der kaltgemiBigten und gemiBigten Breiten. Der
blattfrmige Thallus besteht aus zwei kriftigen, miteinander verwachsenen Zellschichten, und
kann bis zu 40 cm groB werden (Tafel 1 ¢). Die Zellen sind genau wie die der nah verwandten

E.bulbosa aufgebaut. Der kiirzlich aufgeklirte Lebenszyklus kann als isomorph diplohaplont
mit Isogamie beschrieben werden, zeigt jedoch eine Reihe weiterer, komplexer Wege zur
Reproduktion, wie z.B. Parthenogenese (PHILLIPS, 1990). U.rigida besiedelt bevorzugt



Gezeitentlimpel im mittleren und unteren Eulitoral, oder felsiges Substrat im unteren Eulitoral

bzw. im oberen Sublitoral (RICKER, 1987).

Acrosiphonia arcta ist eine kaltgemiBigte Art der nodrdlichen und stidlichen Hemisphire. Die
Pflanze besteht aus verzweigten Zellfiden, die bis zu 10 cm hohe Biischel bilden (Tafel 1 d).
Nur die Apikalzellen konnen sich teilen. Aufgrund der Ausbildung hakig gebogener
Seitentriebe kommt es meist zu einer Verfilzung der Biischel. Die groBen Zellen enthalten eine
Vielzahl an Zellkernen, aber nur einen wandstindigen Chloroplasten, der die Form eines
perforierten Zylinders hat. .A.arcta zeigt einen heteromorphen, diplohaplonten Lebenszyklus.
Die Art wichst vor allem im mittleren und unteren Eulitoral (KORNMANN, 1964 b;
KORNMANN und SAHLING, 1983; LUNING, 1985; WIENCKE und TOM DIECK, 1990).

Blidingia minima und Urospora penicilliformis wurden nur fir einige vergleichende
Untersuchungen herangezogen. Deshalb wurde auf eine Darstellung der Biologie beider Arten
verzichtet. Interessierte Leser kénnen sich bei KORNMANN und SAHLING (1983)

informieren.
1.2. Fragestellung

Wie aus der FEinleitung ersichtlich, gibt es bisher nur sehr wenige Okophysiologische
Untersuchungen liber antarktische Griinalgen der Gezeitenzone. Auf der anderen Seite liegen
unzihlige Publikationen tiiber litorale Arten der gemiBigten Breiten vor (siehe Literatur zitiert
bei KIRST, 1990).

Das Ziel der vorliegenden Arbeit war von daher zunichst die Untersuchung des Einflusses der
abiotischen Faktoren Temperatur, Licht und der Salinitit auf die Physiologie der antarktischen
Griinalgen. Erginzend wurde auBerdem die subantarktische Ulva rigida mit in die Arbeit
einbezogen.

Insbesondere das Wachstum und die Photosynthese wurden dabei vergleichend als
physiologische Basis-Daten erfaBt, um einen Eindruck von der Reaktionsbreite dieser Algen
gegeniiber dem jeweiligen Umweltfaktor zu bekommen. Ferner wurde die Fihigkeit zur
osmotischen Adaptation nach hypo- und hypersaliner Behandlung niher untersucht. Dafiir
wurden alle osmotisch aktiven Substanzen in Abhingigkeit von der Salinitit vergleichend
erfaBt und quantifiziert. Die Ergebnisse dieser Versuche sollten die Frage kliren, ob die
antarktischen bzw. subantarktischen Griinalgen #hnliche physiologische Verhaltensmuster bzw.
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Toleranzbreiten aufzeigen wie Arten der gemiBigten Breiten, oder ob sie aufgrund des

extremeren Habitats andere bzw. abgewandelte Uberlebensstrategien entwickelt haben.

Am Anfang der Untersuchungen wurden alle antarktischen Isolate aus der Kultursammlung
von Dr.WIENCKE auf ihren DMSP-Gehalt getestet (Tab.l1). Dabei zeigte sich, daB
antarktische Griinalgen extrem hohe DMSP-Konzentrationen aufweisen (KARSTEN et al,
1990 a). Dieses Ergebnis fiihrte zu dem zweiten Schwerpunkt der vorliegenden Arbeit, der
Untersuchung des DMSP-Metabolismus.

Die Tatsache, daB das Sulfat aus dem DMS die Wolkenbildung und folglich das Klima
beeinfluBt, hat in den letzten zehn Jahren zur intensiven Untersuchung dieser Phinomene
gefiihrt. Auf der anderen Seite ist die Basis dieses Prozesses, die Biosynthese vom DMSP
durch das Phytoplankton und durch Makroalgen Kaum erforscht. Hinsichtlich der Biologie
und der Physiologie dieser Verbindung herrschen grofSie Wissensliicken.

In diesem Teil der vorliegenden Arbeit sollte daher der EinfluB der Temperatur, des Lichtes
(Lichtintensitdt und Tagesldnge) und der Salinitdt auf die intrazelluliren DMSP-Gehalte der
Griinalgen untersucht werden. AuBerdem wurde der DMSP~-Pool unter Bedingungen vélliger
Dunkelheit bestimmt, wie sie am natiirlichen Standort vorkommen konnen. Damit sollte die
Frage geklirt werden, ob die energiereichen DMSP-Molekiile wieder in den Stoffwechsel
eingeschleust werden kdnnen oder ob die Akkumulation irreversibel ist.

Aus den Untersuchungen {iber den DMSP-Metabolismus bei Makroalgen kdnnen auch
generelle Aussagen liber den EinfluB der abiotischen Umweltfaktoren auf die DMSP-Gehalte
des Phytoplanktons, und folglich der saisonal variablen DMS-Konzentrationen im Meerwasser

und der marinen Atmosphire abgeleitet werden.

Teile der Dissertation sind bereits publiziert bzw. befinden sich im Druck (KARSTEN et al,,
1990 a,b,c; Tabelle 1 und die hier rekapitulierten Abschnitte 3.5.1 und 3.5.2).
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2. Material und Methoden
2.1. Untersuchungsobjekte und Kultivierung

Die Griinalgen Ulothrix implexa (Klitzing) Kiitzing, Ulothrix subflaccida Wille, Enteromorpha
buibosa (Roth) J.Agardh und Acrosiphonia arcta (Dillwyn) J.Agardh wurden auf der K&nig
Georg Insel (Antarktis, Nr.l in Abb. 2), und Ulva rigida C.Agardh auf der Insel Navarino
(Stid-Chile, Nr.2 in Abb. 2) wihrend zweier Expedition im Januar/Februar 1986 und 1987 von

Dr.C.Wiencke, Bremerhaven isoliert. Fir einige vergleichende Untersuchungen wurden
auBerdem Urospora penicilliformis (Roth) Areschoug, Blidingia minima (Nig. ex Kiitz.) Kylin
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Abb. 2:

Die Isolationsorte der untersuchten Griinalgen.
1 = Kénig-Georg~Insel (Antarktis)

2 = Navarino-Insel (SUd~Chile).
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und die Braunalge Phaeurus antarcticus Skottsberg hinzugezogen. U.penicilliformis und
P.antarcticus stammten auch von der Kénig Georg Insel, wihrend B.minima 1989 von einer
Hafenmole in Bremerhaven isoliert wurde. Alle Pflanzen wurden aus isolierten Sporen
angezogen, und seitdem in den Laboratorien des Alfred Wegener Instituts fir Polar- und
Meeresforschung, Bremerhaven kultiviert. Bei den Griinalgen konnte zwischen den
Generationen nicht unterschieden werden, wihrend bei P.antarcticus mit einem Sporophyten
gearbeitet wurde.

Die Stammkulturen wuchsen in 1-2 1 Bechergldsern, die mit membran-filtriertem (Sartorius
Sartobran II, 0,2 pm) und mit ES (PROVASOLI, 1968) angereichertem Nordsee-Wasser
gefiillt waren. Die Salinitit betrug 34 0/00' Die Medien wurden kontinuierlich mit PreBluft
begast, und alle 2 Wochen gewechselt, Beleuchtet wurden die Stammkulturen mit Tageslicht-
Neonrghren (Osram L58/W19) bei einer Photonenfluenzrate von 20-40 pmol m 2 seclin
einem Hell-Dunkel-Rhythmus von 18:6 Stunden. Alle in der vorliegenden Arbeit angegebenen
Photonenfluenzraten wurden an der GefdBoberseite gemessen. Die Pflanzen wuchsen in

Kihlrdumen bei Temperaturen von 0 und 10°C, wihrend B.minima bei 15°C kultiviert wurde.

2.2. Wachstums—Versuche

2.2.1. Abhéingigkeit von der Temperatur

Die Ergebnisse fiir beide Ulothrix-Arten, Enteromorpha bulbosa und Acrosiphonia arcta sind
aus (WIENCKE und TOM DIECK, 1990) ibernommen.

Die Wachstumsversuche mit Ulva rigida wurden in 500 ml Becher-glidsern bei 0, 5, 10, 15 und
20°C durchgefiihrt. Es wurden die unter 2.1 angegebenen Medien benutzt. Beleuchtet wurden
die Algen mit 55 pmol m~2 sec™! in einem Hell-Dunkel-Rhythmus von 18:6 Stunden. Als
Wachstumsparameter wurde das Frischgewicht am 1.Versuchstag, und nach weiteren 7-10
Tagen mit einer Analysen-Waage bestimmt. Dafiir wurde der Algenthallus sorgfiltig und
standardisiert mit Filterpapier trockengetupft, um das extrazellulire Wasser zu entfernen. Die

spezifische Wachstumsrate (% Tag"l) wurde nach folgender Formel berechnet:
Spezifische Wachstumsrate = 100 (In W ; - In W ;) t "1 (LUNING, 1985)

W = Frischgewicht am Tagt ; W , = Ausgangsfrischgewicht

t = Versuchsdauer in Tagen
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2.2.2. Abhingigkeit von der Lichtintensitit

Die Experimente wurden mit sdmtlichen Pflanzen bei 10°C, und wie unter 2.2.1 beschrieben
durchgefithrt. Bei allen Algen diente das Frischgewicht als Wachstumsparameter. Die
Lichtintensitdten von 2, 12-15, 25-30 und 55 pmol m -2 sec‘1 wurden mit neutraler, grauer
Plastikfilterfolie (Cinelux 209, Fa. Strand Lighting, Braunschweig, F.R.G.) eingestellt, und mit
einem LI-COR Quantum Radiometer LI-185B, ausgeriistet mit einem LI-190 SB Quantum-
Sensor, gemessen (Lambda Instruments Ltd., Lincoln, Nebraska, USA). Dieser Sensor mifBt
die photosynthetisch aktive Strahlung (PAR) im Wellenldngenbereich von 400-700 nm.

2.2.3. Abhiingigkeit von der Salinitét

Alle Versuche wurden bei 10°C ,55 ymol m -2 sec_l, einem Hell-Dunkel-Rhythmus von 18:6
Stunden, und den Salinititen 7, 17, 34, 51 und 68 9/ oo durchgefiihrt. Die unterschiedlichen
Medien wurden aus membranfiltriertem Nordsee-Wasser mit Hilfe eines WITW LF-191
Salinometers (Firma WTW, Weilheim, F.R.G.) angesetzt. Fiir die hyper-salinen Medien wurde
StiBwasser aus dem Meerwasser in einer Tiefkiihltruhe ausgefroren, was zur Folge hatte, daB
eine hochkonzentrierte Salzlake zuriickblieb. Diese Salzlake wurde dann mit Meerwasser auf
51 bzw. 68 O/00 eingestellt. Flir die hypo-salinen Medien wurde Meerwasser mit Aqua dest.
entsprechend verdiinnt. Die Ionen-Verhédltnisse blieben durch dieses Verfahren

unbeeintrichtigt. Der weitere Ablauf entsprach den unter 2.2.1 beschriebenen Experimenten.

2.3. Photosynthese- und Respirations-Versuche
2.3.1. Abhingigkeit von der Lichtintensitét

Die Photosynthese- und Respirationsmessungen wurden polaro-graphisch mit einer Clark-
Elektrode und Ausriistung der Firma Hansatech (Polarograph CB1, Halogenlampe LS2,
gekiihlte Aluminium-Kiivette DW2; Hansatech Ltd., Norfolk, UK) durchgefiihrt. Die Licht~
intensitdten wurden mittels verschiedener Graufilter eingestellt. Da eine exakte Lichtmessung
in der MeBkiivette nicht moglich war, wurde eine Glaskiivette nachgebaut, die in ithrer Dicke
dem Radius der MeBkiivette entsprach. Die Lichtabschwichung durch alle Graufilter und
nach Durchtritt durch diese Konstruktion wurde mit dem LI-COR Quantum Radiometer
(siehe 2.2.2) gemessen. Von den so erhaltenen MeBwerten wurde angenommen, daB sie die

-tatsdchlichen Lichtintensitdten im Inneren der MeBkiivette wiederspiegeln. Samtliche
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Experimente wurden bei 10°C und mit membranfiltriertem Nordsee-Wasser (34 0/00,
angereichert mit NaHCO4, 4 mM Endkonzentration) durchgefithrt. 2-10 mg Frischgewicht
der jeweiligen Alge, entnommen aus der Stammkultur (sieche 2.1), wurden mit einem
Polyamidfaden in die MeBkammer (2 ml Volumen) gehingt. AnschlieBend wurden die
Photosyntheseraten bei allen Graufiltern jeweils 10-15 Minuten mit einem Schreiber
aufgezeichnet. Die Respirationsraten wurden am Ende des Versuchs in volliger Dunkelheit
bestimmt. Wihrend der Messung wurde das Medium stindig mit einem Magnetrihrer
durchmischt. Nach dem Versuch wurde der Chlorophyli-Gehalt der Proben als BezugsgroBe
nach 2.3.3 bestimmt.

Die typischen Bestandteile der erhaltenen Photosynthese-Licht-Kurven, wie der
Lichtkompensationspunkt (LKP), die Steigung im lichtlimitierten Bereich (a) und der
Lichtsattigungspunkt (I) wurden mathematisch mit Hilfe von Regressionsgeraden berechnet
(LUNING, 1985).

2.3.2. Abhidngigkeit von der Salinitit

Fiir diese Experimente wurden die Algen fiir 72 Stunden bei 10°C, 55 pmol m -2 sec‘l, einem

Hell-Dunkel-Rhythmus von 18:6 Stunden, und in Salinititen von 7, 17, 34, 51 und 68 0/00
inkubjert (Medien siehe 2.2.3). AnschlieBend wurden die Photosyntheseraten im
Lichts#ttigungsbereich (350-370 nmol m~2 sec‘l), und danach die Respirationsraten im
Dunkeln, fiir jeweils 15 Minuten mit der unter 2.3.1 beschriebenen Ausrlistung gemessen.
Nach dem Experiment wurde der Chlorophyllgehalt nach 2.3.3 bestimmt.

Die Loslichkeit von Sauerstoff in kaltem und salzhaltigem Wasser wurde nach TRUESDALE
et al.(1955) berechnet. Dargestellt sind die Brutto-Photosynthese-Werte.

2.3.3. Chlorophyllbestimmung

Die Chlorophyllbestimmung wurde, mit Ausnahme von Acrosiphonia arcta, mit N,N-
Dimethylformamid (DMF) nach INSKEEP und BLOOM (1985) durchgefiihrt, und wie folgt
modifiziert: Nach den Photosynthese-Messungen wurden die sorgfiltig abgetupften Algenthalli
in je ein verschraubbares Reagenzglas Uberfiihrt, und mit 3 ml DMF iberschichtet. Die
verschlossenen Reagenzgliser wurden fiir 2-3 Tage bei Raumtemperatur in volliger Dunkelheit

gelagert, und dann fiir 5 Minuten bei 4500 g zentrifugiert. Die Extinktion des Uberstandes



15

wurde gegen DMF als Referenz an einem Shimadzu Spektralphotometer UV-120-02
(Shimadzu Seisakusho, Kyoto, Japan) ermittelt.

Da diese Methode aus unerfindlichen Grlinden bei A.arcta versagte, wurden die Thalli dieser
Art in einem Morser mit 2-3 ml 90% Aceton (v/v) und Quarzsand im Ddmmerlicht sorgfiltig
homogenisiert. Das Homogenat wurde in ein Zentrifugenglas iberfilhrt. Morser und Pistill
wurden nochmal sorgfiltig mit 90% Aceton gespiilt, und diese Losung dem Homogenat
zugegeben. Nach einer Zentrifugation (5 Minuten, 4500 g) wurde der die geldsten
Chlorophylle enthaltende Uberstand in einen MeBkolben transferiert, und das Pellet jeweils
zweimal in 2 mi 90% Aceton resuspendiert und entsprechend zentrifugiert. Die vereinigten
Uberstdnde wurden mit 90% Aceton auf 10 ml Endvolumen aufgefiillt. Danach erfolgte die
Chlorophyllbestimmung spektralphotometrisch nach JEFFREY und HUMPHREY (1975).

2.4. Bestimmung der Zell-Vitalitét

5-10 mg Frischgewicht der jeweiligen Algenart wurden in je 4 ml unbeliiftetes Medium der
Salinitdten 7, 17, 34, 68 und 102 0/00 transferiert. Die Inkubationsdauer betrug 48 Stunden
bei 5°C, 30 pumol m~2 sec™! und einem Hell-Dunkel-Rhythmus von 12:12 Stunden.
AnschlieBend wurden die Thalli mit einer 0,25% wiBrigen Evans Blue-Losung (w/v)(Sigma,
Miinchen, F.R.G.) gefdarbt. Nach 10-15 Minuten Inkubation wurden die Pflanzen kurz in
Aqua bidest. gespiilt, und dann unter einem Zeiss Mikroskop WL (Zeiss , Oberkochen,
F.R.G.) bei 100-250 facher VergroBerung ausgewertet. Evans Blue ist ein Vitalfarbstoff, der
nur in abgestorbene Zellen eindringt und diese dunkelblau firbt. Von je 5 Thalli wurden
jeweils 100 vegetative Zellen ausgezihlt, und als lebend (vital) oder abgestorben klassifiziert.

Aus den erhaltenen Daten wurde die prozentuale Vitalitit des Gewebes berechnet.
2.5. Salzschock-Versuche

Die Salzschock-Versuche wurden bei 10°C, 55 jumol m 2 sec‘l, einem Hell-Dunkel-
Rhythmus von 18:6 Stunden, und Salinitidten von 7, 17, 34, 51 und 68 0/00 durchgefiihrt. Die
Medien wurden entsprechend 2.2.3 angesetzt. Die Inkubationsdauer betrug 72 Stunden.
Danach wurde das Frischgewicht/Trockengewichts-Verhiltnis (2.5.1) und der 8-
Dimethylsulfoniumpropionat-Gehalt (2.5.3.5) bestimmt, sowie die Extraktion zur Messung der
osmotisch aktiven Inhaltsstoffe durchgefiihrt (2.5.2).
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2.5.1. Bestimmung des Zellwassers

Die Algenthalli wurden nach Inkubation in den verschiedenen Salzgehalten sorgfiltig und
standardisiert mit Filterpapier trockengetupft, und das Frischgewicht mit einer Analysenwaage
bestimmt. Die Pflanzen wurden dann in einem Wirmeschrank bei 110°C flir 48 Stunden
getrocknet und zur Emmittlung des Trockengewichts emeut gewogen. Der prozentuale

Zellwassergehalt (W) ergibt sich aus dem Verhéltnis:
W = 100 (Frischgewicht - Trockengewicht) / Frischgewicht

2.5.2. Extraktion

Das Algenmaterial (30-70 mg Frischgewicht) wurde 2 mal mit eiskalter, isotcner Ca(NO q)p~
Lésung fir je 2 Minuten gewaschen, um extrazelluldre Ionen zu eliminieren, und durch Ca 2+
bzw. NO 3™ zu ersetzen. Proben, in denen diese Tonen bestimmt werden sollten, wurden mit
eiskalter, isotoner MgCl,-L&sung gespiilt. AnschlieBend wurde das Frischgewicht mit einer
Analysenwaage, nach sorgfiltigem und standardisiertem Abtupfen, bestimmt. Die so
gewaschenen und gewogenen Pflanzen wurden in je ein verschraubbares Zentrifugenglas
iiberfithrt, und mit Aqua bidest. (1 ml 10 mg -1 Frischgewicht) in einem Wasserbad bei 100°C
fir 4-5 Stunden ausgekocht. Nach einer Zentrifugation bei 4500 g fiir 10 Minuten wurde der
Uberstand fiir die weiteren Analysen eingefroren. Jeder Extrakt stellte einen Gesamtextrakt
dar, aus dem Aliquote fiir die meisten chemischen Analysen entnommen wurden. Die
Extraktionsmethode wurde an B.mimima mit einem ethanolischen AufschluB verglichen, und

es konnten keine Unterschiede in den Konzentrationen der Inhaltsstoffe festgestellt werden.

2.5.3. Bestimmung der osmotisch aktiven Substanzen

2.5.3.1. Kationen

Die Kationen K*, Na*, Mg2" und Ca?* wurden mit Hilfe eines Atomabsorptions
Spektrophotometer 2380 (Perkin-Elmer, Bodenseewerk Uberlingen, F.R.G.) bestimmt. Als

Oxidans/Brenngas-Gemisch wurde Luft/Acetylen verwendet. Alle Kationen wurden nach
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einer 1+9 Verdiinnung mit Aqua bidest. aus entsprechenden Aliquoten des Ausgangsextraktes
bestimmt. Die Messungen wurden im Routine-Verfahren (sieche Perkin-Elmer

Analysenhandbuch) durchgefiihrt.

2.5.3.2. Anionen

Cl, NO4~ und SO 42‘ wurden mit einem Metrohm Ionen-Chromatographen 690 (Metrohm,
Herisau, Schweiz) bestimmt, der mit einem Leitfdhigkeitsdetektor ausgeriistet war. Die
Anionen wurden auf einer stdhlernen Hamilton PRP-X100 Séule (250 *4,1 mm i.D.) getrennt.
Als Fluent wurde 2 mM Phthalsdure in 5% Aceton (v/v) (pH 5) mit einer FluBSrate von 2 ml
Minute™! benutzt. Die Proben wurden genau wie bei der Kationen-Analytik 1+9 verdiinnt,
und manuell {iber eine 100 nl Probenschleife, die in einem Valco Injektions-Ventil montiert
war, auf die SHule aufgebracht. Die Detektorsignale wurden mit einem Shimadzu CR-5A
Integrator mit Hilfe der Peakflichen ausgewertet, und nach einem Vergleich mit

Eichsubstanzen quantifiziert. Eine Analyse dauerte rund 15 Minuten.

Phosphat konnte mit dem angegebenen Laufmittel nicht nachgewiesen werden, und wurde

deshalb kolorimetrisch nach GERLACH und DEUTICKE (1963) bestimmt.

2.5.3.3. Prolin

100-200 pl aus dem Gesamtextrakt wurden unverdiinnt fiir den Prolin-Nachweis eingesetzt.
Die Bestimmung wurde nach BATES et al.(1973) durchgefithrt.

2.5.3.4. Saccharose und Stirke

Saccharose wurde unverdiinnt aus dem Gesamtextrakt entweder mit Hilfe einer Hochdruck-
Flussigkeits-Chromatographie (HPLC) oder eines enzymatischen Tests bestimmt.

Die verwendete BioRad HPLC (BioRad Laboratories, Miinchen, F.R.G.) war mit einem RI
(refractive index) Detektor gekoppelt. Trennungen wurden auf einer stdhlernen BioRad Fast
CarbohydrateR Sdule (100 * 7,8 mm i.D.) geleistet. Als Eluent wurde Aqua bidest. bei einer
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Temperatur von 85°C und einer FluBrate von 1 ml Minute =1 penutzt. Die Proben wurden
manuell iiber eine 20 pl Probenschleife, die in einem Rheodyne Injektions-Ventil montiert
war, auf die SHule aufgetragen. Die Detektorsignale wurden mit einem Hewlett Packard HP
3396 A Integrator (Hewlett Packard, Hamburg, F.R.G.) mit Hilfe der Peakflichen
ausgewertet, und nach Vergleich mit Eichstandards quantifiziert.

Alternativ wurde Saccharose mit einem kommerziellen Enzym-Test quantifiziert (Boehringer
Nr.139051, Mannheim, F.R.G.), welcher bezliglich Reproduzierbarkeit und Schnelligkeit der
HPLC iiberlegen war. Folglich wurden die meisten Saccharose-Messungen enzymatisch
durchgefiihrt.

Stdrke wurde ebenfalls unverdiinnt aus dem Gesamtextrakt mit Hilfe eines kommerziellen

Enzym-Tests bestimmt (Boehringer Nr. 207748).
2.5.3.5. B-Dimethylsulfoniumpropionat (DMSP)

Die Nachweis-Methode basiert auf der leichten Spaltung des DMSP-Molekiils unter
alkalischen Bedingungen in das Gas Dimethylsulfid (DMS) und in Akrylsiure in einem 1:1
Verhéltnis (CHALLENGER, 1959). Das freigesetzte DMS kann dann gaschromatographisch
quantifiziert werden.

Nach 72 Stunden Inkubation in den verschiedenen Salzgehalten (siehe 2.4) wurden, nach
sorgfiltigem Abtupfen und Abwiegen, 10-25 mg Frischgewicht der jeweiligen Alge als Probe
eingesetzt. Die Pflanzen wurden in einem mit Teflon Septum verschraubbaren, gasdichten
GlasgefaB (26 ml) in 6 ml 10% NaOH (w/v) fiir 12-16 Stunden bei Raumtemperatur
inkubiert. Unter diesen Bedingungen wurde das Gewebe mazeriert, und das intrazelluldre
DMSP in DMS und Akrylséure gespalten. Das DMS diffundiert in die Gasphase des GefiBes,
und Aliquote (50-200 pl) wurden dort mit einer gasdichten Spritze entnommen und in einen
Shimadzu 9A Gaschromatographen injeziert. DMS wurde isotherm bei 190°C iiber eine mit
Chromosorb 101 (80}100 Mesh) gepackte Teflonsdule (3000 * 3 mm i.D.) getrennt und mit
einem Flammenphotometrischen Detektor (FPD) quantifiziert. Der FPD ist hochempfindlich
fiir Schwefelverbindungen; die Nachweisgrenze liegt bei <10 pmol DMS. Die Injektor- und
Detektor-Temperatur betrug 240°C. Als Trigergas diente Stickstoff mit einer FluBrate von 75
ml Minute™!. Die Detektorsignale wurden mit einem Shimadzu CR-3A Integrator {iber die
PeakhShe ausgewertet. Als Standard diente reines DMSP HCl (lmg ml~! 0,01 N HCl,
welches von Dr.D.Dickson (University College of North Wales, Bangor) wihrend eines

Aufenthalts als Gastforscher an der Universitit Bremen, synthetisiert wurde. An dieser Stelle
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soll noch betont werden, daB es sehr wichtig ist, den Arbeitsablauf sehr zligig zu gestalten, um
eine vorzeitige Spaltung vom DMSP auBerhalb des GlasgeféBes zu verhindern.

2.6. DMSP Metabolismus
2.6.1. Abhingigkeit von der Tageslinge

Die direkt in der Antarktis isolierten Arten Ulothrix implexa, Ulothrix subflaccida,
Enteromorpha bulbosa und Acrosiphonia arcta warden fiir ein Jahr bei 0°C, 3 verschiedenen
Lichtintensitdten (2, 30 und 55 umol m 2 sec‘l) und fluktuierenden Tagesldngen in
membranfiltriertem Meerwasser(34 o/oo) kultiviert. Der Licht-Dunkel-Rhythmus in diesem
Simulationsraum entsprach dem natiirlichen Jahresgang der Tagesldngen auf der Kénig Georg

Insel (Abb. 3). Im antarktischen Sommer (November/Dezember) betrigt die Tageslinge rund
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Abb. 3:

Jahreszeitliche Variation der Tageslangen auf der Kénig~Georg-insel (Antarktis).
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20 Stunden Licht, wihrend zum antarktischen Winter (Juni/Juli) die Tagesldnge kontinuierlich

bis auf eine 5 stiindige Lichtperiode abfillt. Die Lichtintensititen wurden mit grauer Filterfolie

eingestellt (siche 2.2.2). Ungefihr alle 4 Wochen wurden Proben zur DMSP Bestimmung

entnommen und, wie unter 2.4.4.5 beschrieben, gemessen.

Exemplarisch wurde der EinfluB einer 4 wichigen Inkubation unter Kurztag- und Langtag-

Bedingungen (6:18 bzw. 18:6 Stunden Hell-Dunkel-Rhythmus) in Kombination mit 4

Lichtintensitdten (2, 15, 30, 55 pmol m~2 sec”l) auf den DMSP Gehalt von E.bulbosa

getestet. Die Versuchstemperatur betrug hier 5°C.
2.6.2. Abhingigkeit von der Lichtintensitat

Alle Algen wurden bei 10°C fiir 4 Wochen unter verschiedenen Lichtintensitéten (2, 10-13,
25-30, 55 pmol m~2 sec‘l) in einem Hell-Dunkel-Rhythmus von 18:6 Stunden und in
membranfiltriertem Meerwasser kultiviert. AnschlieBend wurde der DMSP Gehalt gemessen
(siehe 2.4.4.5).

Parallel wurden die selben Arten fiir rund 2 Monate in volliger Dunkelheit gehéltert, und
zwischendurch Proben zu verschiedenen Zeitpunkten entnommen, um einen mdglichen DMSP
Abbau zu untersuchen. Wiederum exemplarisch wurde E.bulbosa fiir 6 Monate volliger
Dunkelheit ausgesetzt, und nach dieser Periode mit 2 und 55 umol m -2 sec~1 wiederbelichtet.
Um den LichteinfluB auf den DMSP Metabolismus weiter zu charakterisieren, wurden die
unter 2.5 geschilderten Salzschock-Experimente entsprechend in vélliger Dunkelheit

wiederholt. Alle anderen Bedingungen blieben konstant.
2.6.3. Abhingigkeit von der Temperatur

Die Algen wurden bei 0, 5, 10, 15 und 20°C fiir 4-6 Wochen kultiviert. Die Lichtintensitét

betrug 55 nmol m 2 sec™! in einem Hell-Dunkel-Rhythmus von 18:6 Stunden. Als Medium
wurde wiederum membranfiltriertes Nordsee-Wasser benutzt. Am Ende des Versuchs wurde
die intrazellulire DMSP Konzentration nach 2.4.4.5 bestimmt.

E.bulbosa wurde einem Salzschock (51 und 68 0/00) bei 0°C und 55 umol m =2 sec™! (Hell-
Dunkel-Rhythmus von 18:6 Stunden) fiir 3 Tage ausgesetzt, um mdgliche additive EinfliBe

mehrerer abiotischer Parameter zu untersuchen.
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2.7. Proteinbestimmung

Der Protein Gehalt der Algen wurde nach den Salzschock-Versuchen (2.5) unverdiinnt aus
dem Gesamtextrakt nach einer modifizierten Lowry Methode gemessen (LARSON et al.,1986).

2.8. Berechnung der Ergebnisse

Die Konzentrationen der osmotisch aktiven Substanzen (2.5.3.) sind in mmol 1 -1 Zellwasser
angegeben. Fine Korrektur um das extrazellulire Wasser, wie bei REED et al. (1980 a)
beschrieben, wurde aufgrund der daflir notwendigen radioaktiven Substanzen nicht
vorgenommen. rir die Bilanzierung aller Komponenten wurden die Konzentrationen mit Hilfe
der osmotischen Koeffizienten aus der Tab. 2 in mosmol kg -1 Zellwasser umgerechnet.

Alle anderen Konzentrationsangaben beziehen sich auf eine Frischgewichtsbasis. Bei jedem
Experiment wurden, wenn nicht anders angegeben, 4 Parallelproben genommen bzw. 3-4

Parallelversuche durchgefiihrt. Dargestellt sind die Mittelwerte + Standardabweichung.

Tab. 2:

Die osmotischen Koeffizienten der wichtigsten Inhaltsstoffe, die aus den Tabellen des CRC
Handbook of Chemistry and Physics (1971) berechnet wurden. Der Koeffizient flir Prolin
stammt aus der Arbeit von SCHOBERT (1977). Fiir DMSP wurde ein Wert von 1

angenommen.
Substanz Koeffizient berechnet aus
K* 0,92 KC1
Na®t 0,93 NaCl
Mgt 0,85 MgCl,
ca?t 0,86 caCly
c1- 0,92 KC1
5042~ 0,78 K,50,
PO43" 0,90 KH, PO,
NO3— 0,92 NaNO;,
Prolin 1,17 Prolin
Saccharose 1,14 Saccharose
DMSP 1,00 angenommen
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3.  Ergebnisse
3.1. Wachstum
3.1.1. Wachstum in Abhiéngigkeit von der Temperatur

Die Abb. 4 a-e zeigen die Wachstumsraten (%/Tag) der untersuchten Arten Ulothrix implexa,
Ulothrix subflaccida, Enteromorpha bulbosa, Acrosiphonia arcta und Ulva rgida bei
verschiedenen Inkubations-Temperaturen.

Wihrend U.implexa, E.bulbosaund U.rigidain einem breiten Temperaturbereich von 0 - 20°C
Wuchsen, stellten U.subflaccida oberhalb von 10°C und A.arcta oberhalb von 15°C ihr
Wachstum ein. Die spezifischen Wachstumsraten waren bei 0°C in den antarktischen Isolaten
deutlich hoher als in der subantarktischen U.rgida (Abb. 4 ), die stattdessen eine optimale
Wachstumsrate bei 20°C aufwies. U.implexa und A.arcta zeigten die héchsten Zuwachsraten
bei 5°C, wihrend U.subflaccida bei 10°C ein Maximum hatte. In E.bulbosa wurde hingegen
ein Optimums-Plateau zwischen 10 und 15°C beobachtet. Diese Art, zusammen mit
U.implexa, zeigte die ausgeglichendste Reaktion auf verschiedene Inkubations-Temperaturen.
Die maximale Biomasse-Produktionsrate unter Optimalbedingungen (unabhingig von der
Temperatur) war bei U.subflaccida mit Uber 70% Zuwachs pro Tag mehr als doppelt so hoch

als bei den anderen Arten, die Maximalwerte von 10 - 25% zeigten.
3.1.2. Wachstum in Abhéngigkeit von der Lichtintensitit

Die Wachstumsraten der Algen nach vierwtchiger Kultivierung unter verschiedenen
Lichtintensitdten sind in den Abb. 5 a-e dargestellt.

Alle Pflanzen zeigten unter Schwachlicht-Bedingungen (2 umol m -2 sec“l) dhnliche und sehr
niedrige Zuwachsraten. Wihrend die Wachstumsrate von U.implexa zwischen 2 und 12 umol
m'2 sec™! proportional am stirksten anstieg, nahm sie bei h6heren Lichtintensitdten (12 - 55

umol m~2 sec"l) Zwar linear zu, aber mit einer langsameren Rate. Eine Lichtsittigung des

Wachstums wurde unter den angegebenen Versuchsbedingungen bei dieser Art nicht
beobachtet. Fine bei 80 umol m 2 gec~! angezogene Kultur zeigte aber eine leicht reduzierte
Wachstumsrate gegeniiber den Kulturen bei 55 pmol m -2 gec! (Daten nicht gezeigt).

Im Gegensatz dazu war das Wachstum von U.subflaccida zwischen 25 und 55 pmol m -2

sec™! nahezu lichtgesittigt. Genau wie U.implexa wies auch U.subflaccida die proportinal
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groBte Zunahme im Wachstum bei den niedrigeren Lichtintensititen (zwischen 2 und 12 pmol
m~2 sec™1) auf (Abb. 5 b).

Im Gegensatz zu beiden Ulothrix-Arten stieg die Wachstumsrate bei A.arcta linear, aber
langsamer zwischen 2 und 30 jmol m -2 sec=! an. Eine weitere Erhohung der Lichtintensitit
fiihrte zu keiner signifikanten Zunahme der Wachstumsrate, d.h. das Wachstum war zwischen
30 und 55 pmol m 2 gec™! lichtgesittigt (Abb. 5d).

Im Unterschied zu den beschriebenen Arten zeigfen E.bulbosa und U.rigida beide iiber den
gesamten MeBbereich eine lineare Zunahme der Wachstumsrate mit ansteigender
Photonenfluenzrate. Eine Lichtsittigung wurde nicht beobachtet. Fine weitere Steigerung der

2

Lichtintensitdt auf 80 wumol m™ sec™! resultierte bei den meisten Arten in einem

unverminderten oder gar reduzierten Wachstum (Daten nicht gezeigt).
3.1.3. Wachstum in Abhéngigkeit von der Salinitit

In den Abb. 6 a-e sind die Wachstumsraten der Pflanzen unter verschiedenen Salzgehalten

dargestellt.

Alle Arten zeigten eine stirkere Beeintrichtigung des Wachstums im hypersalinen Bereich (51

und 68 0/00) im Vergleich zu den niedrigeren Salinitéten (7 und 17 0/00). U.implexa wuchs
optimal zwischen 7 und 34 0/00, und zeigte eine starke Hemmung des Wachstums in den
h&heren Salzgehalten. Bei 68 0/ oo Wurde kaum noch ein positiver Zuwachs bestimmt (Abb. 6

a).

U.subflaccida wuchs optimal nur bei normaler Seewasserkonzentration. Sowohl bei einer
Verringerung als auch nach einer Erhdhung der Salinitit fiel die Wachstumsrate linear ab.

Jedoch, im Unterschied zu U.implexa, betrug der prozentuale Zuwachs pro Tag bei 68 0/00
immer noch 2,7% {Abb. 6 b).

Der Verlauf der Kurve von E.bulbosa entsprach ziemlich genau dem von U.subflaccida. Auch
diese Art zeigte ein optimales Wachstum bei 34 0/00, und einen linearen Abfall der Raten im
hypo- und hypersalinen Bereich (Abb. 6 c). Im Gegensatz zu U.implexa waren die
Zuwachsraten von E.bulbosa bei den Extremwerten (7 und 68 °/ oo) mehr als doppelt so hoch
(16,5 bzw. 8,0% Tag ~1).

In A.arcta wurde ein optimales Wachstum zwischen 17 und 34 ¢/ oo bestimmt. Mit einer
weiteren Erniedrigung oder Erhthung des Salzgehaltes fiel die Zuwachsrate deutlich ab. Bei 68

oy oo Waren viele Zellen ausgeblichen und somit abgestorben (Abb. 6 d).
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U.rigida wies wie A.arcta ein optimales Wachstum zwischen 17 und 34 ©/ oo auf. Eine weitere
AussiiBung auf 7 ©/ oo fuhrte nur zu einer relativ geringen Abnahme der Wachstumsrate von
12,2 auf 9,2%. Eine Uberfilhrung in hdhere Salzgehaite hemmte hingegen das Wachstum um
mehr als die Hiifte (Abb. 6 e). Jedoch konnte in U.rigida auch bei 68 o/oo noch ein

deutlicher Zuwachs von 3,4% Tag -1 gemessen werden.
3.2 . Photosynthese- und Respiration
3.2.1. Photosynthese in Abhingigkeit von der Lichtintensit4t

Die Abb. 7 a-e zeigen die Photosynthese-Licht-Kurven von Ulothrix implexa, Ulothrix
subflaccida, Enteromorpha bulbosa, Acrosiphonia arcta und Ulva rigida bei 10°C.

Die Tab. 3 gibt die jeweiligen Werte flir den Lichtkompensationspunkt (LKP), den Bereich
des linearen Anstiegs (@) und den Lichtséttigungspunkt (I ) an. Der Lichtséttigungspunkt
wurde mit Hilfe einer Regressionsgeraden bestimmt, welche durch die letzten beiden
MeBwerte gelegt wurde. Fiir beide Ulothrix-Arten war dieses Verfahren ein wenig
problematisch, weil die photosynthetische Sauerstoffentwicklung bei 370 pmol m 2 sec™!
hoéher lag als bei 180 pmol m 2 sec™! (Abb. 7 aund b), also keine eindeutige Lichtséttigung
beobachtet wurde. Die angegebenen I -Werte dieser Arten (Tab. 3) kénnen von daher etwas

unterbestimmt sein, wihrend die LKP- und a-Werte unverdndert blieben.

Tab. 3:
Merkmale der Photosynthese-Licht-Kurven der untersuchten Algen. o = Steigung im
lichtlimitierten Bereich, LKP = Lichtkompensationspunkt, I g = Lichtsittigungspunkt (Rmol

m~2 sec'l).
a LKP IK
Ulothrix implexa 1,3 7,8 41,0
Ulothrix subflaccida 0,5 7,1 47,8
Enteromorpha bulbosa 2,1 6,4 39,6
Acrosiphonia arcta 0,8 5,8 32,9
Ulva rigida 2,0 10,3 39,8
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o ist ein MaB fiir die Effizienz der Quantennutzung bei niedrigen Lichtintensititen. Ein hoher
Wert deutet auf die Fahigkeit einer optimalen Lichtausnutzung und somit gesteigerter
Produktivitdt bei bereits geringer Zunahme der Bestrahlung. Demnach scheinen insbesondere
E.bulbosaund U.rigida das Schwachlichtangebot optimal nutzen zu kénnen, denn beide Arten
wiesen hohe a-Werte auf (Tab. 3).

Die antarktischen Isolate zeigten zum einen untereinander sehr #hnliche LKP-Werte (5,8 -

2

7,8 umol m~ sec‘l), und zum anderen lagen diese deutlich niedriger als bei der

subantarktischen U.rigida (10,3 pmol m~2 sec‘l). Bei allen Arten stieg die Photosyntheserate

-2 1

sec”* zur

-2

mit wachsenden Photonenfluenzraten schnell an und ging bei ca 40 - 50 ymol m
Séttigung liber. Der weitere Anstieg der Photosyntheserate zwischen 100 und 370 pmol m
sec™! bei beiden Ulothrix-Arten kann damit interpretiert werden, daB die Sittigung der dem
Licht abgewandten Filamente aufgrund von Selbstbeschattung spiter eintritt als bei den dem
Licht zugewandten Zellfiden. Eine Photoinhibition unter hohen Lichtintensititen wurde in

keinem Experiment nachgewiesen.
3.2.2. Photosynthese und Respiration in Abhiingigkeit von der Salinitit

Die Brutto-Photosynthese- und die Respirationsraten der Untersuchungsobjekte in Reaktion
auf verschiedene Salzgehalte sind in den Abb. 8 a-e dargestellt.

U.implexa zeigte zwischen 17 und 51 9/ oo €ine konstante Photosyntheserate. Nach einer
hyposalinen Belastung (7 o/00) wurde diese Rate weiter stimuliert. Umgekehrt fiel die
Photosyntheseaktivitit nach Inkubation in der h&chsten Salinitit (68 ©/ oo) um mehr als 50%
gegeniiber der Kontrolle (Abb. 8 a). Die Respirationsrate blieb iiber alle Salzgehalte relativ
unbeeintrichtigt.

In U.subflaccida wurde eine unverinderte photosynthetische Sauerstoffentwicklung zwischen 7
und 34 o/oo beobachtet. Mit einer Erh&hung der Salinitit auf 51 und 68 ©/ oo fiel die
Photosyntheserate linear und langsam ab, so daB im hdchsten osmotischen Medium nur noch
50% des Ausgangswertes gemessen wurde (Abb. 8 b). Die Respirationsrate nahm von 7 bis 68
9/ o0 Stetig ab.

E.bulbosa zeigte zwischen 17 und 34 9/ oo ¢ine identische Photosyntheseaktivitét, welche bei 7
und 51 o/00 nur um 20% gegenliber der Kontrolle gehemmt wurde. Mit einer weiteren
Erhdhung der Salinitat auf 68 9/ oo nahm die Photosyntheserate weiter linear auf rund 60%

des Ausgangswertes ab (Abb. 8 ¢). Die Respirationswerte waren bei 34 ©/ oo &m hochsten,
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und fielen sowohl nach hyper- wie auch hyposaliner Belastung deutlich ab, obwohl bei 7 0/OO
wieder eine leichte Erholung festgestellt werden konnte.

A.arcta wies eine optimale Photosyntheseaktivitit bei 34 0/OO auf. Nach Erhoéhung und
Erniedrigung der osmotischen Werte der Medien nahm die Photosyntheserate linear ab (Abb.

8 d). Die Hemmung war aber im hypersalinen Bereich proportional stirker ausgebildet als

nach einem hyposalinen Stress. Die Respirationsrate blieb zwischen 7 und 34 O/00 konstant,
fiel aber mit den h&heren Salzgehalten ab.

In U.rigida wurde zwar die hichste Photosyntheserate bei 51 S oo gemessen, aber die hohe
Standardabweichung spricht bei dieser Art eher fiir eine breite Toleranz zwischen 7 und 51

O/00 (Abb. 8 e). Nach einer weiteren Erhthung der Salinitdt auf 68 o/ oo erreichte die
photosynthetische Sauerstoffentwicklung nur noch 65% der Kontrolle. Die Respirationsrate
war bei 34 9/ oo @m hochsten und wurde sowohl bei hyper- wie auch hypoosmotischer
Belastung gleichermafBen beeintréichtigt.

In der Tab. 4 sind die Photosynthese-/ Respirations-Quotienten (P/R) der Algen in
Abhingigkeiten von der Salinitit dargestellt. Der P/R-Quotient gibt genauere Informationen
dariiber, welcher der beiden Stoffwechselwege bei der jeweiligen osmotischen Belastung
stirker beeintrichtigt war. Ein steigender Quotient deutet auf eine proportional stdrker
gehemmte Respiration, umgekehrt driickt sich ein sinkender Quotient in einer hdher

beeintrichtigten Photosynthese aus. Wenn sich die Photosynthese- und Respirationsraten

Tab. 4:
Die Photosynthese-/Respirations-Quotienten (P/R) der untersuchten Griinalgen in
Abhingigkeit von der Salinitat.

7 17 34 51 68 /.6
Ulothrix implexa 6,8 5,7 5,6
Ulothrix subflaccida 4,8 6,0 7.3 8,4 8,4
Enteromorpha bulbosa 4,9 7.6 3,9
Acrosiphonia arcta 2,4 3,7 4,3 .
Ulva rigida 5,6 3,1 2,2 3.9 .
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unter einem Salzstress verdndern, aber der P/R-Quotient unveridndert bleibt, dann bedeutet

dies, daB beide Stoffwechselwege gleichermaBen beeinfluft werden.

Die konstante Photosyntheserate von U.implexa zwischen 17 und 51 ©/ oo driickte sich auch
in den P/R-Quotienten aus (Tab. 4). Eine weitere Erniedrigung der Salinitdt fiihrte zu einem

leichten Anstieg des Quotienten, wihrend umgekehrt nach einem Transfer in den hdchsten

Salzgehalt ein deutlicher Abfall beobachtet wurde.

In U.subflaccida fiel der Quotient linear mit einer Erniedrigung der Salinitdt ab, und stieg

umgekehrt zwischen 34 und 51 9/ oo an. Eine Erhohung der Salinitdt auf 68 O/00 hatte keinen
weiteren EinfluB auf den Quotienten (Tab. 4).

E.bulbosa wies bei 34 ©/  einen niedrigen Quotienten auf, der sowohi bei 17 °/, als auch
bei 51 0/00 deutlich zunahm. In den Extremsalinititen (7 und 68 O/00) fiel hingegen der
Quotient wieder ab.

In A.arcta wurde der h6chste P/R-Quotient bei 34 0/00 bestimmt. Sowohl nach einer hypo-
wie auch hyperosmotischen Belastung nahm dieser Wert kontinuierlich ab (Tab. 4).

Bei U.rigida hingegen wurde bei 34 9/ oo der niedrigste Wert beobachtet. Eine Verdnderung
der Salinitdt in beide Richtungen war mit einem Anstieg der Quotienten gekoppelt.

Die Chlorophyll-Gehalte aller Algen veriinderten sich durch die verschiedenen

Salzbehandlungen wihrend der Zeit der Experimente nicht (Daten nicht gezeigt).
3.3. Zell-Vitalitit in Abhangigkeit von der Salinitit

In den Abb. 9 a-f werden die Zell-Vitalititen der Griinalgen, und zum Vergleich die der
Braunalge Phaeurus antarcticus nach Inkubation in verschiedenen Salzgehalten gezeigt.

Die Zellen von U.implexa, E.bulbosa und A.arcta wiesen gegeniiber allen Salinititen eine
nahezu 100% ige Toleranz auf, die nur in den Extrembereichen Zellschiden erkennen lassen,
Wihrend U.implexa und A.arcta im hyperosmotischen Bereich bei 102 ©/ 00 2-4% tote Zellen
aufwiesen, zeigte E.bulbosa bei 7 0/00 eine leichte Schiddigung von 5%. Im Gegensatz dazu
konnte in U.subflaccida und U.rigida vor allem bei der hiéchsten Salinitdt eine deutliche
Beeintrichtigung der Vitalitit festgestellt werden. Bei beiden Arten waren unter diesen
Bedingungen rund ein Drittel der Zellen tot. Auch bei einer hypoosmotischen Belastung (7
9/ o) wurden Schédigungen beobachtet - U.subflaccidaz 5%, U.rigida 10%.

Im Unterschied zu den Griinalgen, die insgesamt gesehen, eine breite Salinitits-Toleranz
zeigten, waren die Zellen von P.antarcticus sehr empfindlich gegeniiber einer Verdnderung des

Ausgangssalzgehaltes. Nach einer hypoosmotischen Belastung (7 0/00) sank die Vitalitit
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inkubiert.

Dargestelit

ist der Mittelwert =+

linear bis auf 60% der Kontrolle bei. Umgekehrt, nach einem hyperosmotischen Stress, war die

Schidigung der Zellen proportional noch stirker ausgeprigt. Bei 68

40% der Zellen intakt, bei 102 ©/, nur noch ganze 2,5%.

©/ oo Waren noch knapp
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3.4. Salzschock-Versuche
3.4.1. Zellwasser—Gehalt in Abhingigkeit von der Salinitiit

Die Abb. 10 a-e stellen den Wassergehalt der Gewebe von Ulothrix implexa, Ulothrix
subflaccida, Enteromorpha bulbosa, Acrosiphonia arcta und Ulva rigida nach Inkubation in
verschiedenen Salzgehalten dar.

U.implexa, U.subflaccida, E.bulbosa und U.rigida zeigten sehr #hnliche Reaktionen: der
hdchste prozentuale Wassergehalt wurde bei 7 ©/ oo beobachtet gefolgt von einem mehr oder
weniger linearen Abfall {iber alle Salinititen bis nach 68 0/00. Der Zellwasser-Gehalt
verminderte sich von 7 bis 68 ©/, je nach Art um 10 bis 14%.

Bei A.arcta war der Zellwasser-Gehalt zwischen 7 und 34 O/00 stabil (Abb. 10 d). Bei
hyperosmotischer Belastung auf 51 °/00 fiel der Zellwasser-Gehalt sehr stark um Uber 10%
ab, blieb aber nach einer weiteren Erhohung der Salinitit (68 ©/ oo unverdndert auf diesem

Niveau,
3.4.2. Zelluldrer Kationengehalt in Abhfngigkeit von der Salinitat

Die Konzentrationen der Kationen K ¥, Na*, Mg?* und Ca?* in den Algen in Abhéngigkeit
von dem Salzgehalt des Medjums sind in den Abb. 11 a-e dargestelit.

Bei allen Arten war unter Kontrollbedingungen (34 ©/ 00 K* das Hauptkation. Unter
hypoosmotischen Bedingungen war generell eine starke Abnahme zu beobachten, die bei
A.arcta aber wenig ausgeprigt war. Nach einer Erhdhung der Salinitit bis auf 68 ©/ oo Stieg
bei Ebulbosa und A.arcta der K*-Gehalt linear an. U.rigida zeigte eine Zunahme bei 51
o/ oo

wieder ein wenig ab, lag aber noch deutlich liber der der Kontrolle. Im Gegensatz zu diesen

und mit einer weiteren Erhdhung der osmotischen Belastung fiel die K “-Konzentration

drei Algen wurden in beiden Ulothrix-Arten nach einem hypersalinen Stress eine deutliche
Reduzierung des K *-Gehaltes beobachtet (Abb. 11 a und b), auch wenn U.implexa bei 68
o/ oo Wieder eine leichte Erhéhung gegeniiber dem vorherigen Wert zeigte.

Unter hyperosmotischen Bedingungen war in diesen beiden Arten Na * das Hauptkation. Nach
einer Erhdhung auf 51 9/,

gegeniiber der Kontrolle gemessen. Nach einer weiteren Erhohung der Salinitat (68 ©/ oo) fiel

wurde In U.implexa eine Anreicherung an Na™ um 150%

der Na*-Gehalt jedoch wieder stark ab, lag aber trotzdem deutlich {iber der Konzentration
bei 34 ©/,,. Nach einer hypoosmotischen Behandlung wurde der Na "-Gehalt auf rund 40%
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der Kontrolle vermindert (Abb. 11 a). In U.subflaccida wurde unter hyposalinen Bedingungen
eine langsame, aber lineare Abnahme der Na*-Konzentration beobachtet. Nach einer
Aufsalzung auf 51 O/ stieg dhnlich wie bei U.implexa der Na*-Spiegel deutlich an. Eine
weitere Erhohung der osmotischen Belastung auf 68 ©/ oo Wurde von einem nur leichten
Abfall der Na*-Konzentration begleitet (Abb. 11 b). E.bulbosa und U.rigida zeigten nach
Erniedrigung der Salinitiit eine Abnahme des Na *-Gehaltes. Eine hyperosmotische Belastung
hatte bei U.rigida keine Reaktion zur Folge, die Na*-Konzentration blieb unverindert. In
Ebulbosa wurde nach einer Aufsalzung auf 51 ©/ . eine Verdopplung der Na™-
Konzentration gemessen; eine weitere Erhéhung (68 ©/ o) Wurde von einer Verminderung der
Konzentration begleitet, die aber liber der der Kontrolle lag. A.arcta wies unter allen
Salinititen einen konstanten Na*-Gehalt auf.

Die Mg2+—Konzentrationen fielen in U.implexa nach einem hyposalinen Stress um die Hilfte
ab. Eine Erhohung des Salzgehaltes wurde von einer Mg 2+_akkumulation begleitet, auch

wenn die Konzentration bei 68 ©/ twas niedriger war gegeniiber dem Wert bei 51 ©/ 00"

oo ©
U.subflaccida zeigte einen unverinderten Mg2*-Gehalt zwischen 7 und 34 ©/0: und eine
erhdhte Konzentration zwischen 51 und 68 ©/ oo+ In E.bulbosa wurde ein nahezu identischer
Mg2*-Level zwischen 7 und 34 /o0 und bei 68 ©/ . gemessen, wihrend bei 51 %/, ein
héherer Wert beobachtet wurde. In A.arcta war iber alle Salinititen der Mg 2*_Gehalt
unveréindert, und entsprach der Na*-Konzentration. Im Gegensatz zu den antarktischen
Isolaten wurde in der subantarktischen Ul.rigida eine zwar {iber alle Salzgehalte nahezu
konstante, aber sehr hohe Mg 2+_Konzentration bestimmt. Bei 7 und 17 O/oo entsprach der
Mg2*-Gehalt den K*-Werten.

Die Ca2*-Level aller Arten waren sehr niedrig bei den verschiedenen Salzbehandlungen, und

trugen nur unwesentlich zum internen osmotischen Potential bei.
3.4.3. Zelluldrer Anionengehalt in Abhfingigkeit von der Salinitit

In den Abb. 12 a-e ist der EinfluB der Salinitit auf die intrazelluliren Konzentrationen der
wichtigsten Anionen in den untersuchten Griinalgen dargestellt. Wihrend die filamentdsen
Arten U.implexa, U.subflaccida und A.arcta CI7, SO42‘ und Phosphat als Hauptanionen
enthielten, wurde in den thalldsen Arten E.bulbosa und U.rigidanoch zusétzlich NO4™ in z.T.
osmotisch signifikanten Konzentrationen bestimmt.

In U.implexa war unter Kontrollbedingungen Cl ~ das quantitativ wichtigste Anion. Bei 51
o/ oo Stieg der C1™-Gehalt sehr stark um 120% an. Eine weitere Erh6hung der Salinitdt auf 68
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o/ oo Wurde dagegen von einer deutlichen Abnahme des Cl ~-Levels begleitet, auch wenn die
Konzentration noch leicht tiber der der Kontrolle lag. Nach einer hypoosmotischen Belastung
auf 17 ©/ oo fiel der C17-Gehalt auf 30% der Kontrolle ab. Eine Erniedrigung der Salinitdt auf
7 %/ oo fuhrte zu einer weiteren, wenn auch nur leichten Verminderung der Cl ~-
Konzentration.

Die SO 42”—Werte zeigten keinen eindeutigen Trend, auch wenn bei 51 O/OO der hochste
Gehalt beobachtet wurde. Im Gegensatz zum Cl~ und SO 42‘ wurde in U.implexa fiir
Phosphat eine Korrelation zwischen der Konzentration und dem osmotischen Wert des
Mediums bestimmt. Je hoéher die Salinitdt desto mehr Phosphat wurde akkumuliert. Die
Gehalte an den Extremwerten (7 und 68 0/00) unterschieden sich um den Faktor 10.

In U.subflaccida wurde zwischen 7 und 51 O/Oo eine lineare Beziehung zwischen der Cl -
Konzentration und dem Salzgehalt des Mediums beobachtet. Wie bei U.implexastieg der Cl ™~

Gehalt mit zunehmender osmotischer Belastung. Bei 68 ©/ oo Wurde wiederum eine, wenn

o
auch nur leichte Verringerung der Cl™-Konzentration gemessen. Die SO 4~ ~Gehalte waren in
U.subflaccida bei 7 und 17 O/OO am hochsten, und nahmen mit einer weiteren Erh6hung der
Salinitdt graduell ab. Ein umgekehrtes Verhalten zeigten in dieser Art die geringen Phosphat-
Level.

Im Gegensatz zu beiden Ulothrix-Arten war in A.arcta zwischen 7 und 51 ©/ 00 SO42‘ das
Hauptanion, dessen Konzentration mit steigender osmotischer Belastung linear zunahm. Bei
der hochsten Salinitét fiel der SO 42“—Wert zwar wieder ein wenig ab, lag aber noch deutlich
tber der Kontrolle. Die Cl™-Gehalte wurden in A.arcta nach hypoosmotischer Behandlung
leicht reduziert, und stiegen umgekehrt sehr stark und linear mit einer Erhthung der Salinitit,
um bei 68 ©/ oo deutlich iber der SO 42“—Konzentration zu liegen. Die Phosphat-Werte
zeigten keinen eindeutigen Verlauf, obwohl sie osmotisch signifikant waren.

Die NO 5™ ~Gebhalte in beiden Ulothrix-Arten und in A.arcta hatten mit Werten von <I mM 1~
! Zeliwasser keine osmotische Bedeutung. E.bulbosa akkumulierte bei einer Salinitdt von 51
o/oo
Jedoch wurde der Cl -Gehalt bei 68 ©/ oo Wieder deutlich reduziert, lag aber iber dem Wert
bei 34 O/OO‘ Wihrend nach einer Erniedrigung der Salinitdt auf 17 ©/ oo die Cl7-Level nur

unwesentlich abnahmen, wurde bei 7 0/Oo eine starke Verminderung der Gehalte gemessen.

eine mehr als doppelt so hohe Konzentration an Cl ~ als unter Kontrolibedingungen.

SO 42‘ und Phosphat wiesen zwar osmotisch signifikante Konzentrationen auf, eine eindeutige
Korrelation mit dem Salzgehalt der Medien konnte aber nicht festgestellt werden. Die NO 7~
Gehalte in E.bulbosa waren bei 34 ©/ oo am héchsten, und wurden sowohl mit einer

Erniedrigung als auch mit einer Erhéhung der Salinitit linear reduziert. In U.rigida wurden bei
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Die intrazelluldren Konzentrationen der Anionen CI7, 5042“ und Phosphat (PO 43‘) in
den untersuchten Grilnaigen als eine Funktion der Salinitdt. NO,~ wurde nur in
Enteromorpha bulbosa und Ulva rigidanachgewiesen. Dargestellt ist der Mittelwert aus 4
Messungen (Standardabweichung < 15%).
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34 9/, beinahe #quimolare Cl™- und SO 42‘—Spiegel gemessen, die bei Verminderung des
Salzgehaltes abfielen. Die Cl™-Abnahme war proportional stirker ausgeprigt, so daB die
SO 42'—Werte deutlich iiber denen vom Cl~ lagen. Nach einem hypoosmotischen Stress wurde
nur Cl~ akkumuliert - die Gehalte zwischen 51 und 68 ©/ oo unterschieden sich micht. Der
SO42‘—Spiege1 blieb unter diesen Bedingungen unverindert auf dem Kontrollniveau. Die
Phosphat-Werte waren sehr niedrig und relativ konstant unter allen Versuchsbedingungen. Die
NO;"-Konzentrationen waren zwischen 7 und 34 oy oo &m hochsten, und fielen nach einer
Erhohung der Salinitidt deutlich ab.

3.4.4. Prolin, Saccharose und Dimethylsulfoniumpropionat (DMSP) in Abhéngigkeit von der
Salinitit

Die Untersuchungsobjekte enthielten als wichtigste organische Osmotika Prolin, Saccharose
und Dimethylsulfoniumpropionat (DMSP). In den Abb. 13 a-e sind die Konzentrationen
dieser organischen Substanzen in Reaktion auf verschiedene Salinitéten dargestelit.

U.implexa enthielt bei 34 o/oo als quantitativ wichtigste Verbindung Prolin. Nach einer
hypoosmotischen Belastung bis auf 7 9/ oo fielen die Gehalte sehr steil auf 10% der Kontrolle
ab. Umgekehrt fiihrte ein hyperosmotischer Stress zu einer zwar kontinuierlichen, aber nur
leichten Akkumulation von Prolin. Die Saccharose-Gehalte waren zwischen 7 und 51 ©/ 00
wenig verdndert. Eine Aufsalzung auf 68 0/OO wurde von einer starken Zunahme der
Konzentration begleitet. Bei dieser Salinitit war der Saccharose~Gehalt deutlich héher als der
Prolin-Wert. Die DMSP-Konzentrationen fielen nur unwesentlich nach einer Erniedrigung des
Salzgehaltes. Umgekehrt wurde unter hyperosmotischen Bedingungen eine lineare
Akkumulation an DMSP gemessen {Abb. 13 a).

In U.subflaccida war unter allen Salinititen Saccharose das wichtigste organische Osmotikum.
Nach einem Transfer von 34 in 17 o/oo nahm der Saccharose-Gehalt ab, wihrend er bei 7
o/ oo Uber dem Wert der Kontrolle deutlich anstieg. Unter hyperosmotischen Bedingungen
(51 und 68 9/ oo) Wwurden in einer linearen Abhéngigkeit hohe Saccharose-Mengen
akkumuliert. Der Prolin-Gehalt fiel mit abnehmenden Salinitdten stetig bis auf 20% der
Kontrolle bei 7 ¢/ oo &b. Andererseits wurde bej 51 oy oo €ine deutliche Zunahme der Prolin~
Konzentration gemessen, wihrend bei 68 ©/ oo Wiederum eine drastische Verminderung
unterhalb des Kontrollwertes beobachtet werden konnte. Die DMSP-Gehalte waren gering,
stiegen aber linear von 7 bis 68 0/00 (Abb. 13 b).
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Abb. 13 a-e:

Die intrazeliularen Konzentrationen der organischen Verbindungen Prolin, Saccharose
und DMSP in den untersuchten Griinalgen als eine Funktion der Salinitat. Dargestelit ist
der Mittelwert aus 4 Messungen (Standardabweichung < 10%).
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In Ebulbosa war DMSP das quantitativ bedeutendste organische Osmotikum. Die
Konzentrationen lagen auch deutlich tiber denen der anderen Algen. Unter hyposalinen
Bedingungen nahmen die DMSP-Werte nur unwesentlich ab, wihrend nach einer ErhShung
des Salzgehaltes die DMSP-Konzentrationen steil anstiegen. Die Prolin- und Saccharose-
Spiegel waren zwischen 7 und 34 ©/ oo gering und relativ konstani, von Saccharose wurden
extrem niedrige Konzentrationen von ca. 10 mM gemessen. Jedoch konnte in beiden
hypersalinen Medien eine deutliche Akkumulation dieses Kohlenhydrats auf iiber 60 mM
beobachtet werden. Der Saccharose-Anstieg war proportional stirker als die Prolin-Zunahme,
so daB bei 68 O/oo die Saccharose-Gehalte leicht iiber denen vom Prolin lagen (Abb. 13 ¢).
A.arcta wies unter allen Salinititen als wichtigstes organisches Osmotikum Prolin auf. Die
Konzentrationen stiegen, wenn auch nicht immer linear, mit einer Erhtthung des Salzgehaltes.
Die Saccharose-Gehalte waren zwischen 7 und 34 9/ oo hahezu konstant, wihrend unter
hypersalinen Bedingungen die Konzentrationen linear anstiegen. Die DMSP-Werte lagen iiber
denen von der Saccharose - DMSP wurde von 7 bis 68 ©/ 00 kontinuierlich, aber nicht linear,
erhdht (Abb. 13 d).

In U.rigida wurden bei 34 O/00 ungeféhr dquimolare und hohe Konzentrationen an DMSP
und Saccharose gemessen, wihrend der Prolin-Gehalt deutlich niedriger lag. Ein hyposaliner
Stress filhrte zu einer drastischen Saccharose- und Prolin-Verminderung, wihrend der
DMSP-Gehalt nur unwesentlich abnahm. Unter hyperosmotischen Bedingungen stiegen
zunichst bei 51 9/ oo die Konzentrationen aller 3 Substanzen an, Eine weitere ErhShung der
Salinitdt auf 68 0/00 wurde von einer Reduzierung der DMSP- und Saccharose-Level
begleitet, widhrend der Prolin-Gehalt gegeniiber den vorherigen Werten unverindert blieb
(Abb. 13 e).

3.4.5. Das intrazelluldre osmotische Potential in Abhingigkeit von der Salinitit

In den Tabellen 5 a-e sind alle osmotisch aktiven Substanzen der Pflanzen nach Inkubation in

verschiedenen Salzgehalten aufgezeigt und bilanziert. Die Konzentrationen wurden mit Hilfe

der jeweiligen osmotischen Koeffizienten (Tab. 2) in mosmol kg -1 Zeliwasser umgerechnet.
Das extrazelluldre Wasser blieb dafiir unberiicksichtigt.

Die untersuchten Arten zeigten alle den selben Trend - die Gesamtkonzentration sidmtlicher

analysierten Osmotika stieg mit zunehmender Salinitit. Eine Ausnahme bildeten U.implexa
und Ulrigida, die bei 68 ©/ oo €ine, wenn auch nur leichte Emiedrigung der

Gesamtkonzentration gegeniiber 51 9/ oo Aaufwiesen. AuBerdem wurde fiir alle



46

Tab. 5 a-e:

Die Bilanpz der Konzentrationen aller erfaBten Osmotika in den Algen und dessen
Abhingigkeit von der Salinitit. Fiir die Umrechnung in mosmol kg -1 7Zellwasser wurden die
jeweiligen osmotischen Koeffizienten benutzt. Nach Subtraktion des osmotischen Wertes des
Mediums von der jeweiligen Gesamtsumme () ergibt sich der Turgor (T) in mosmol kg -1

Dargestellt ist der Mittelwert aus 4 Messungen.

a) Ulothrix implexa

7 17 34 51 68 ©°/
206 500 1000 1500 2000 mosmol kg™l

K* 58,1 65,3 116,0 68,0 88,7
Na®t 21,6 27,8 79,9  200,0 110,8
Mg+ 9,0 9,8 20,2 36,3 25,2
ca*t 4,7 4,8 10,5 14,2 6,4
c1” 16,6 30,2 93,8 210,4  133,4
5042 14,5 10,0 15,8 28,3 8,2
PO, 3~ 5,0 9,5 34,5 39,2 49,1
Prolin 10,4 29,3 103,2 124,7 132,3
Saccharose 97,4 101,6 88,9 102,0 160,7
DMSP 37,8 33,7 48,0 62,1 80,6

T 275,1  322,0 610,8 885,2  795,4 mosmol kg L

T + 69,1 ~-178,0 -389,2 -614,8 -1204,6 mosmol kg_l

b) Ulothrix subflaccida

7 17 34 51 68 °/o0
206 500 1000 1500 2000 mosmol kg_l
K* 76,9 115,9 137,55 106,2 103,5
Nat 27,3 35,8 48,9 142,3 129,1
Mgt 10,7 11,7 10,5 20,2 21,1
calt 4,1 3,9 6,7 11,5 13,2
c1™ 29,2 60,1 107,5 138,7 116,8
3043: 13,7 14,4 9,7 10,2 7,7
POy 3,3 2,3 3,8 4,8 7,7
Prolin 10,3 34,7 44,7 71,4 35,7
Saccharose 94,2 59,6 81,1 121,6 184,6
DMSP 13,5 19,8 26,4 34,0 41,7
) 283,2 358,2 476,8 660,9 661,1 mosmol kg™t

T + 77,2 -141,8 -523,2 -839,1 -1338,9 mosmol kg"1



c) Enteromorpha bulbosa
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7 17 34 51 68 °/oo
206 500 1000 1500 2000 mosmol kg 1
Kt 81,1 107,6 149,2 188,6 220, 8
Nat 15,3 13,3 29,9 63,1 43,1
Mg2™t 10,3 11,1 16,2 21,8 11,9
calt 1.6 3,4 3.5 1.8 5,9
c1” 30,8 65,0 75,6 188,0 110,9
so4§‘ 22,9 36,1 22,8 33,2 47,6
PO43" 19,8 16,3 50,9 33,3 49,1
NO5~ 6.4 11,6 43,9 25,5 9,7
Prolin 17.6 17,1 26,1 49,3 73,8
Saccharose 7,6 7,5 6,8 20,7 78,1
DMSP 108,9 114,1 128,0 182,0 260,5
b2 322,3 403,1 582,9 807,3 911,4 mosmol kg 1l
T +116,3 - 96,9 -417,1 -692,7 -1088,6 mosmol kg L
d) Acrosiphonia arcta
7 17 34 51 68 /60
206 500 1000 1500 2000 mosmol kg 1
Kt 155,6 163,2 186,3 265,8  433,3
Nat 20,6 22,4 24,5 26,9 27,8
Mg2*t 19,7 20,4 23,0 31,3 33,0
ca2* 1,8 1,8 1,8 2,2 8,7
c1- 32,6 29,5 53,6 113,8 176,9
8042~ 48,0 63,3 95,1 123,2 112,5
PO~ 58,1 46,1 57,9 83,7 62,8
Prolin 57,0 73,4 94,8 195,7 211.5
Saccharose 29,1 26,1 29,0 41,4 b6,2
DMSP 36,3 45,4 50,6 81,6 88,1
% 458, 8 491 ,4 616,6 965,6 1243,8 mosmol kg~1
T +252,8 - 8,6 -383,4 -534,4 -756,2 mosmol kgl
e) Ulva rigida
7 17 34 51 68 °/o0
206 500 1000 1500 2000 mosmol kg™l
Kt 54,8 62,3 139,5 170,6 166,2
Nat 23,0 21,2 43,7 43,0 42,4
Mg2*t 52,5 57,5 58,9 59,6 62,0
ca?t 9,1 12,9 9,0 8,5 13,3
c1~ 32,7 51,3 83,5 139,4 142,8
so4§‘ 42,8 59,6 62,8 68,5 70,7
PO, 3~ 4,3 6.4 8,6 8,0 5,7
NO4~ 21,0 15,3 18,7 3,7 6.3
Prolin 1,2 6.6 22,2 30,9 32,3
Saccharose 5,1 37,8 99,3 114,1 89,3
DMSP 64,5 67.5 79,5 110,6 101,6
b 311,0 398,4 625,7 756,9 732,6 mosmol kg 1
T +105,0 -101,6 -374,3 -743,1 -1267,4 mosmol kg 1
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Tab. 6 a-e:

Der prozentuale Anteil der ionischen und organischen Substanzen an der

Gesamtkonzentration der Osmotika, und dessen Abhidngigkeit von der Salinitit bei Ulothrix
implexa (A), Ulothrix subflaccida (B), Enteromorpha builbosa (C), Acrosiphonia arcta (D),
Ulva rigida (E).

A Tonen Organika B Tonen Organika
O o o o
7 /oo 52,3% 47 ,7% 7 o/Oo 63,6% 36,4%
17 54,1 45,9 17 72,6 27,4
34 65,6 34,4 34 72,4 27,6
51 66,0 34,0 51 70,2 29,8
68 56,8 43,2 68 65,1 34,9
C Ionen Organika D Ionen Organika
7 %6 61.7%  38,3% 7 %00 T77.4%  22,6%
17 68,6 31,4 17 75,0 25,0
34 73,5 26,5 34 76,2 23,8
51 71,6 28,4 51 72,0 28,0
68 58,5 41,5 68 76,7 23,3
E Tonen Ordganika
7 %00 79.7%  20,3%
17 75,6 20,3
34 72,1 27,9 *®
51 70,4 29,6
68 73,4 26,6

Untersuchungsobjekte nur bei 7 o/oo ein positiver Turgor berechnet. Bei den ibrigen
Salinitdten (17 - 68 o/oo) konnte lediglich eine unvollstindige Bilanz erstellt werden.
Demnach miiBten die Algen bei diesen Salzgehalten einen negativen Turgor aufweisen.

In den Tabellen 6 a-e sind die prozentualen Anteile der ionischen und organischen
Substanzen an der Gesamtkonzentration der Osmotika und dessen Abhidngigkeit von der

Salinitit bei den untersuchten Griinalgen dargestellt.
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In beiden Ulothrix-Arten und E.bulbosa waren unter den Extremsalzgehalten von 7 und 68
9y oo die Anteile der organischen Osmotika am h&chsten. Unter Kontrollbedingungen war der
ionische Anteil am gréBten. In A.arcta und U.rigida wurden relativ konstante und identische
Verhiltnisse bei allen Salinititen beobachtet. Auch war bei diesen beiden Arten der
prozentuale Anteil der organischen Osmolyte nach einer hyperosmotischen Behandlung
deutlich niedriger (23,3 ~ 26,6%) als bei U.subflaccida (34,9%). Ein noch groBerer Unterschied
wurde im Vergleich zu U.implexaund E.bulbosa (41,5 - 43,2%) bestimmt.

3.5. Versuche zum DMSP-Metabolismus

Das vorherige Kapitel 3.4.4. zeigte unter anderem ganz eindeutig den EinfluB der Salinitat auf
den intrazelluldiren DMSP-Gehalt. Die Wirkung anderer abiotischer Faktoren wurde daher

weiter untersucht.
3.5.1. DMSP in Abhingigkeit von der Tageslinge

Die Verinderungen im DMSP-Gehalt der antarktischen Isolate Ulothrix implexa, Ulothrix
subflaccida, Enteromorpha bulbosa und Acrosiphonia arcta in Reaktion auf unterschiedliche
Tagesldngen und 3 verschiedene Lichtintensititen sind in den Abb. 14 a-d gezeigt. Der

applizierte Licht~Dunkel-Rhythmus, welcher dem natiirlichen Jahresgang der Tagesldngen in
der Antarktis entsprach, ist in Abb. 3 dargestellt. Die subantarktische Ulva rigida wurde in
diese Untersuchung zur saisonalen Lichtinderung nicht mit einbezogen.

Alle Arten zeigten ein sehr #hnliches Verhalten. Im antarktischen Sommer unter Langtag-

Bedingungen wurden die hdchsten DMSP-Konzentrationen gemessen. Zum Herbst nahmen
die DMSP-Gehalte simultan mit mit fallenden Tageslingen ab. Im antarktischen Winter
(Kurztag-Bedingungen) wurden die niedrigsten DMSP-Werte becbachtet. Mit ansteigenden
Tageslingen im Friihjahr wurde wieder eine Zunahme der DMSP-Konzentrationen festgestellt.
Die Algen zeigten alle eine dhnliche Reaktion fiir eine gegebene Lichtintensitdt - eine DMSP-

Akkumulation unter Langtag-Bedingungen und entsprechend umgekehrt eine DMSP-
Verminderung unter Kurztag-Bedingungen. AuBerdem wurden die DMSP-Gehalte durch die
Bestrahlungsstirke beeinfluBt: je hsher die Lichtintensitit, desto mehr DMSP wurde
2 -1

angereichert. Eine Ausnahme bildet A.arctz Die Kurven bei 30 und 55 umol m ™ sec

unterschieden sich nur unwesentlich voneinander wihrend der meisten Zeit des Jahres (Abb.
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fluktuierenden DMSP-
antarktischen Grilnalgen
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Abb. 15:

Intrazelluidrer DMSP-Gehalt von Enteromorpha
bulbosa als eine Funktion der Lichtintensitat und
der Tagesiange. Dargestelit ist der Mittelwert *
Standardabweichung (n=4).
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14 d). Folglich kann angenommen werden, daB bei 30 pmol m -2 sec™! die DMSP-Synthese
in A.arctalichtgesittigt ist.

Der EinfluB einer 4 wochigen Inkubation unter Kurztag- und Langtag-Bedingungen in
Kombination mit verschiedenen Lichtintensititen auf den DMSP-Gehalt in E.bulbosa ist in
Abb. 15 dargestellt. Unter Kurztag-Bedingungen stieg die DMSP-Konzentration zwischen 2
und 15 nmol m~2 sec ! um 15% an, und blieb auf diesem Niveau auch bei hdheren
Bestrahlungen konstant. Im Gegensatz dazu nahm der DMSP-Gehalt unter Langtag-
Bedingungen von 2 bis 55 nmol m ~2 sec™! bis auf das 1% fache des Ausgangswertes

kontinuierlich zu.
3.5.2. DMSP in Abhéngigkeit von der Lichtintensitit

In den Abb. 16 a-e ist der EinfluB der Bestrahlungsstirke auf den intrazelluliren DMSP-
Gehalt der Untersuchungsobjekte nach 4 wochiger Kultivierung dargestellt. Die Ergebnisse flir
E.bulbosa sind bereits in der Abb. 15 beschrieben worden.

Allen Arten war gemeinsam, da8 im Dunkeln die DMSP-Konzentrationen signifikant héher

2 sec‘l)

waren als in Pflanzen, die bei niedrigen Photonenfluenzraten (2 bis 30 pmol m ~
wuchsen. Jedoch wurde in allen Isolaten ein erhShter DMSP-Gehalt unter den hdéchsten
Lichtintensitdten bestimmt. U.implexa, A.arcta und U.rigida reicherten DMSP linear mit
steigender Bestrahlung an. Im Gegensatz zu diesen Arten fiel in Ulsubflaccida und in
Blidingia minima die DMSP-Konzentration mit anwachsenden Photonenfluenzraten zwischen
2 und 30 pmol m~2 sec™! ab. Eine weitere Erhohung der Lichtintensitit auf 55 pmol m -2
sec™! wurde jedoch von einer starken DMSP-Akkumulation begleitet.

Der DMSP-Gehalt der Pflanzen nach Hilterung in v6lliger Dunkelheit ist in den Abb. 17 a-e

und 18 dargestellt. U.implexa, U.subflaccida, E.bulbosa und U.rigida zeigten nach einer mehr
als 4 wochigen Dunkelinkubation einen unverinderten DM SP-Spiegel, wihrend in A.arcta die
DMSP-Konzentration linear um {ber 50% gegeniiber dem Ausgangswert reduziert wurde.
Urospora penicilliformis reduzierte bereits zwischen dem 11. und 18. Tag in Dunkelheit den
DMSP-Gehalt auf 25% der Kontrolle (Abb. 17 e). Nach 60 Tagen war dieser Wert

unwesentlich vermindert, wihrend nach 93 Tagen die Konzentration nur noch 0,1% der

Kontrolle ausmachte (Daten nicht gezeigt). In E.bulbosa nahm der DMSP-Gehalt erst nach
einer sehr langen Dunkelperiode von 170 Tagen deutlich ab (Abb. 18). Eine Wiederbelichtung

dieser Art fithrte zu einer signifikanten DMSP-Akkumulation, welche von der Lichtintensitit

abhingig war - je gréBer die Bestrahlungsstirke desto hoher die Anreicherungsrate.
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Um den EinfluB des Lichtfaktors auf den DMSP-Gehalt weiter zu charakterisieren, wurden
die unter 2.5. beschriebenen Salzschock-Versuche auch in volliger Dunkelheit durchgefiithrt
(Abb. 19 a-e). Wie  Dbereits im Kapitel 3.4.4. aufgezeigt, akkumulierten alle
c’/00 mit ansteigender Salinitit DMSP. Dieses
Verhalten wurde jedoch nur im Licht beobachtet, d.h. im Dunkeln zeigten alle Arten nach
einem hypersalinen Stress keine DMSP-Anreicherung. Unter hypoosmotischen Bedingungen

Untersuchungsobjekte ausgehend von 34

wurde genau wie im Licht auch im Dunkeln bei den meisten Algen eine Abnahme der
DMSP-Konzentration gemessen. Bei E.bulbosa und U.rigida war die DMSP-Reduzierung im
Dunkeln proportional stirker ausgeprigt als im Licht.
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Abb. 18:

Intrazeliulare DMSP-Konzentration von Enteromorpha bulbosa nach 170 Tagen in
volliger Dunkelheit, und nach anschlieBender Wiederbelichtung mit 2 und 55 pmol
Photonenm™2 sec™ 1. Dargestelltist der Mittelwert £ Standardabweichung (n=4).
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3.,5.3. DMSP in Abhiingigkeit von der Temperatur

In den Abb. 20 a-e ist der EinfluB der Temperatur auf die intrazelluliren DMSP-

Konzentrationen der untersuchten Griinalgen gezeigt.

In U.implexa und E.bulbosa stieg der DMSP-Level mit abnehmender Temperatur zwischen 0
und 15°C nahezu linear an. Die Konzentrationen zwischen 15 und 20°C waren identisch.

U.subflaccida  zeigte den  proportional  stirksten DMSP-Anstieg nach  einer
Temperaturerniedrigung von 10 auf 5°C. Eine Verminderung der Temperatur auf 0°C wurde

durch eine weitere, wenn auch nur geringe DMSP-Zunahme begleitet. Umgekehrt wurde bei

15°C die niedrigste DMSP-Konzentration gemessen. Einige Thalli von U.subflaccida waren
bei dieser Temperatur braunlich gefirbt, was auf eine Schidigung hindeutet. In A.arcta wurde
eine lineare Beziehung zwischen dem DMSP-Gehalt und der Temperatur liber den gesamten

MeBbereich von 0 bis 20°C beobachtet, d.h. die héchsten Werte wurden bei der niedrigsten

Temperatur bestimmt. U.rigida wies einen konstanten DMSP-Level zwischen 10 und 20°C auf.
Eine Verminderung der Temperatur auf 5 und 0°C wurde von einer linearen Zunahme der

DMSP-Konzentration begleitet.

Noch deutlich hthere DMSP-Gehalte zeigten sich bei Algen, die langfristig bei 0°C kultiviert

wurden (sieche Abb. 14 a-d). Ebulbosa enthielt beispielsweise im Tageslingen-~
Simulationsversuch (3.5.1.) bei 55 nmol m 2 sec’! und einem Hell-Dunkel-Rhythmus von
18:6 Stunden einen doppelt so hohen DMSP-Gehalt im Vergleich zu den hier dargestellten

Daten.

In der Tab. 7 st der additive EinfluB einer Temperaturerniedrigung auf die DMSP-

Konzentration nach einem hyperosmotischen Salzschock von 72 Stunden in E.bulbosa gezeigt.
Der Salzeffekt wurde bereits ausfiihrlich in 3.4.4. beschrieben. In diesem Experiment, bei 0°C
unter ansonsten identischen Bedingungen durchgefithrt, akkumulierte F.bulbosa deutlich mehr
DMSP als bei 10°C. Jedoch war der proportionale DMSP-Anstieg zwischen den
verschiedenen hypersalinen Medien bei 10°C groBer.

Tab. 7:

DMSP-Akkumulation (mmol -1 Zeltwasser) in FEnteromorpha bulbosa nach einem
hypersalinen Schock und in Abhingigkeit von der Inkubationstemperatur. Dargestellt ist der
Mittelwert + Standardabweichung (n=4).

0°C 10°cC
34 %40 210,7 + 19,8 128,0 = 14,6
51 /50 248,9 + 28,2 182,0 + 12,3

68 o/oo 328,4 £ 8,6 260,5 + 28,4




DMSP in mmot-kg fresh weight OMSP in mmol kg"‘ fresh weight

DMSP in mmol-kg ! fresh weight
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3.6. Protein-Gehalt in Abhéngigkeit von der Salinitit

In der Tab. 8 ist der Proteingehalt der untersuchten Algen nach Inkubation in verschiedenen

Salinititen dargestellt.

U.implexa zeigte die hochste Protein-Konzentration bei 34 ¢/ oo Nach einer
hypoosmotischen Belastung auf 17 O/OO fiel der Protein-Spiegel deutlich ab, und blieb auf
diesem Niveau, auch wenn die Salinitit weiter auf 7 ©/ 0o erniedrigt wurde. Umgekehrt fiithrte
eine Erhdhung des Salzgehaltes auf 51 und 68 O/oo zu einer zwar kontinuierlichen, aber nur
relativ geringen Abnahme des Protein-Pools. In U.subflaccida waren die Protein-
Konzentrationen bei 7, 34 und 51 ©/ oo identisch, wihrend bei 17 oy oo &ine leichte Erhdhung
gemessen wurde. Im Gegensatz dazu wurde bei 68 o/OO eine deutliche Verminderung des
Protein-Levels beobachtet. E.bulbosa wies relativ dhnliche Protein-Gehalte zwischen 7 und 51
o/Oo auf, wihrend bei der héchsten Salinitit eine signifikante Abnahme festgestellt wurde.

Ahnlich wie U.implexa wurde in A.arcta der gréBte Protein-Pool unter Kontroll-Bedingungen
bestimmt. Eine hypoosmotische Belastung wurde von einer relativ geringen Verminderung der
Protein-Konzentration begleitet, wihrend nach einem hyperosmotischen Stress die
Konzentration deutlich abnahm. Jedoch wurden bei 51 und 68 O/oo identische Protein~
Gehalte beobachtet. U.rigida zeigte iiber alle Medien einen linearen Zusammenhang zwischen
dem Protein-Pool und der Salinitit - je niedriger der Salzgehalt desto hoher die Protein-

Konzentration.

Der Stirke-Gehalt aller untersuchten Arten blieb nach verschiedenen Salzbehandlungen

unverdndert (Daten nicht gezeigt).

Tab. &:

Der Protein-Gehalt (mg g_1 Trockengewicht) der untersuchten Griinalgen in Reaktion auf
verschiedene Salinitéten.

Dargestellt ist der Mittelwert aus 4 Bestimmungen. Die Standardabweichung war iiberall <
20%.

7 17 34 51 68 °/ .o
Ulothrix implexa 43,4 42,5 76,1 72,0 64,5
Ulothrix subflaccida 80,7 98,7 78,4 80,8 49,7
Enteromorpha bulbosa 55,9 45,2 47,8 52,9 34,7
Acrosiphonia arcta 73,4 70,1 80,0 51,1 54,5
Ulva rigida 70,6 53,4 45,9 39,0 25,8
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4.  Diskussion
4.1. Wachstums-Versuche
4.1.1. Temperatur

Alle untersuchten Griinalgen, mit Ausnahme von Ulothrix subflaccida und Acrosiphonia arcta,
wuchsen liber den gesamten Bereich der getesteten Versuchstemperaturen von 0-20°C (Abb.

4 a-e). WIENCKE und TOM DIECK (1990) bestimmten fiir U.subflaccida eine maximale
Uberlebenstemperatur von 23-25°C nach 14 tigiger Inkubation unter verschiedenen
Temperaturen. Diese Angaben liegen sicherlich zu hoch und lassen sich mit der kurzen
Versuchsdauer erkliren. Auch wenn YARISH et al. (1987) eine 14 t#gige Zeitspanne als
ausreichend ansehen zum experimentellen Nachweis der oberen Lethaltemperatur, so haben
die eigenen Untersuchungen zum EinfluB der Temperatur auf den DMSP-Gehalt (3.5.3.)

gezeigt, da U.subflaccida nach 4-6 Wochen bei 20°C abgestorben war und teilweise auch bei
15°C schon Schidigungen aufwies. Die Temperaturtoleranz von U.subflaccida wiirde sich nach
4-6 Wochen Versuchsdauer sicherlich erniedrigen und ist von daher vergleichbar mit der von
antarktisch endemischen Braun- und Rotalgen (11-18°C, WIENCKE und TOM DIECK,
1989). Als Gegensatz sei exemplarisch eine warmgemaBigte griine Caulerpa paspaloides mit
einer Uberlebenstemperatur von 37-38°C genannt (O'NEAL und PRINCE, 1988).

Die maximale Uberlebenstemperatur von A.arcta betrug fiir das antarktische Isolat 21-22°C
(WIENCKE und TOM DIECK, 1990), und fir Pflanzen von Helgoland 20-23°C (LUNING,
1984), d.h. Material von der slidlichen und der nérdlichen Hemisphire zeigte Kkeinen
signifikanten Unterschied. Hinsichtlich der optimalen Wachstumstemperatur bleibt jedoch
festzustellen, daf3 A.arcta aus der Antarktis die hdchste Wachstumsrate mit rund 25% Tag -1
bei 5°C aufwies (Abb. 4 d), wihrend fiir das Pendant aus Helgoland ein Maximum bei 10°C

bestimmt wurde, aber nur mit 4% Zuwachs Tag = (FORTES und LUNING, 1980). Diese
Unterschiede deuten auf die Entwicklung genetisch gesonderter Temperatur-Okotypen, wie sie
beispielsweise flir die Braunalgen Ectocarpus siliculosus (BOLTON, 1983) und Laminaria
saccharina (GERARD und DU BOIS, 1988) beschriecben wurden. Aufgrund der

Wachstumskurve und der Temperaturtoleranz wirde man A.arcta auch in den
warmgeméfigten Breiten erwarten. Diese Art wird jedoch bei Temperaturen von z 15°C nicht

ferti (KORNMANN, 1964 b), und kann deshalb nicht in Gebieten vorkommen mit

Wintertemperaturen hdéher als 16°C. Eine Ausbildung des Codiolum-Stadiums von A.arcta
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wird nur bei niedrigen Temperaturen unter Kurztag-Bedingungen (Winter) induziert (VAN
DEN HOEK, 1982). Gerade die Entwicklung bestimmter Stadien im Lebenszyklus von Algen
ist von der (saisonal oft relativ niedrigen) Standorttemperatur abhingig, was die
Verbreitungsareale vieler Arten erklirt (CAMBRIDGE et al, 1990; LUNING und TOM
DIECK, 1989). Bei der verwandten Urospora wormskioldii wurden beispielsweise je mnach
Inkubationstemperatur unterschiedliche Zoosporen ausgebildet, die zu einem Faden-,Zwerg-
oder Codiolumstadium auskeimten (BACHMANN et al., 1976). Bemerkenswert ist hierbei vor
allen Dingen, daB sich die drei Stadien in der Zusammensetzung der Zellwand und hinsichtlich
des Polysaccharid-Stoffwechsels deutlich unterschieden. Demnach scheint die Temperatur
nicht nur die Zoosporenbildung per se zu beeinflussen, sondern auBerdem die Aktivierung
bestimmter Gene. Daraus resultiert die Ausbildung spezieller temperaturangepaBter Enzyme
bzw. Enzymvarianten und Stoffwechselleistungen.

Alle antarktischen Isolate wiesen deutlich hbhere Wachstumsraten bei 0°C auf im Vergleich zu
der subantarktischen Ulva rigida. Auch die kaltgemiBigte Blidingia minima zeigte einen
dhnlichen Kurvenverlauf wie U.rigida, mit einer sehr niedrigen Rate bei 0°C (Daten nicht
gezeigt). FORTES und LUNING (1980) kénnen diese niedrigen Wachstumsraten bei 0°C mit
helgolinder und BIRD et al. (1979) mit kanadischen Arten bestitigen. Umgekehrt deuten
hohe Wachstumsraten bei niedrigen Temperaturen auf kélteadaptierte Enzyme und einen
entsprechend angepaBten Stoffwechsel. Unterstiitzt wird diese Aussage durch Untersuchungen
an dem photosynthetischen Schiiisselenzym Ribulose-Bisphosphat-Carboxylase-Oxygenase
(RUBISCO) aus antarktischen Diatomeen, welches eine maximale Aktivitit bei 4°C zeigte
(DESCOLAS-GROS und DE BILLY, 1987). Im Gegensatz dazu konnten diese Autoren an
Enzympriparationen aus temperierten Arten ein Maximum bei 20°C nachweisen. Nach
SCHLEE (1986) kann eine biochemische Anpassung an niedrige Temperaturen von einem
Organismus auf verschiedenen Wegen realisiert werden:

1. Konzentrationsidnderung bereits existierender Enzyme ("quantitative Strategie”)

2. Ausbildung neuer Enzymvarianten bei verschiedenen Temperaturen ("qualitative Strategie”)

3, Modulation der Aktivitit bereits existierender Enzyme ("Modulationsstrategie)

Gerade die letzte Strategie scheint besonders flir Organismen der Litoralzone, die meist stark
schwankenden Temperaturen ausgesetzt sind, einen geeigneten Adaptationsmechanismus
darzustellen. Es ist gut vorstellbar, daB eine Temperaturkompensation kurzfristig durch die
Anderung der Proteinkonformation erreicht werden kann, wodurch die Affinitdt zwischen
Enzym und Substrat und folglich die Geschwindigkeit des katalytischen Umsatzes beeinfluBt
wird (SCHLEE, 1986).



61

ZusammengefaBt bleibt festzustellen, daB die antarktisch/ kaltgemiBigten Griinalgen einen
héheren Temperaturbedarf fiir das vegetative Wachstum und breitere Temperaturtoleranzen
aufweisen, als antarktisch endemische Arten (WIENCKE und TOM DIECK, 1989). Aufgrund
der Wachstumskurven konnen Ulothrix implexa, Enteromorpha bulbosa und Ul.rigida als
eurytherme Organismen klassifiziert werden, wihrend U.subflaccida als stenotherm zu
betrachten ist. A.arcta nimmt eine mittlere Position ein. Jedoch sagen diese Ergebnisse nichts
iber die Kilte- und Gefrierresistenz der untersuchten Arten aus. Gerade Algen aus der
oberen Gezeitenzone besitzen meist eine ausgeprigte Widerstandsfihigkeit gegen Gefrierstress
(FRAZER et al.,1988; DAVISON et al., 1989).

4.1.2. Licht

Aus den Versuchen zur Lichtadaptation (Abb. 5 a-e) geht hervor, daB die filamentdsen
Griinalgen U.implexa, U.subflaccida und A.arctabesser an niedrige Lichtintensititen angepaBt
sind als die thallosen Arten E.bulbosa und U.rigida. Auch die thallése B.minima verhilt sich in
ihrer Wachstumskurve sehr dhnlich wie U.rigida (KARSTEN et al, 1990 ¢). ARNOLD und
MURRAY (1980) konnten an verschiedenen Griinalgen eine Korrelation zwischen der
Thallusmorphologie und der maximalen Photosyntheserate nachweisen. Auch wenn
vergleichbare Untersuchungen hinsichtlich des Wachstums fehlen, so kann doch davon
ausgegangen werden, daB die Thallusmorphologie die Effizienz der Photonenabsorption und
damit letztlich die Energiebereitstellung fiir Wachstumsprozesse beeinflufit.

Die antarktischen Isolate, mit Ausnahme von E.bulbosa zeigten eine Lichtsittigung des
Wachstums zwischen 25 und 55 umol Photonen m 2 sec‘l, wihrend die Kurve der

2 gec! lichtgesdttigt war. Diese

subantarktischen U.rigida erst oberhalb von 55 umol m~
Werte liegen deutlich niedriger als in Arten der geméiBigten bzw. kaltgemé#Bigten Breiten, In
Keimlingen der litoralen Grilinalgen Monostroma nitida und Ulva pertusa aus Japan wurde ein
lichtgeséttigtes Wachstum erst zwischen 60 und 100 umol m ~2 sec™! beobachtet (OHNO,
1969). Ulva lactuca von Helgoland zeigte eine Wachstumsséttigung oberhalb von 70 ymol m ~
2 gec! (FORTES und LUNING, 1980). Aus diesen Ergebnissen ldBt sich ableiten, daB das
Wachstum von antarktischen Algen genetisch fixiert bei viel niedrigeren Lichtintensititen
gesdttigt ist im Vergleich zu Arten aus den mehr geméiBigten Regionen. Unterstlitzt wird diese
These durch eine Untersuchung an polaren und kaltgemiBigten Braunalgen, die zu #hnlichen

Resultaten fithrte (WIENCKE und FISCHER, 1990). Auch antarktische Kieselalgen weisen
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oft eine Anpassung an Schwachlichtbedingungen auf, d.h. bei diesen Arten wird das
Wachstum bereits zwischen 15 und 20 pmol m -2 gec~1 gehemmt (RIVKIN und PUT, 1987).
In Ulactuca aus Dinemark war der Lichtkompensationspunkt fiir das Wachstums mit 2,5
umol m~2 sec~! (SAND-JENSEN, 1988 a) hoher als in den antarktischen Isolaten, welche
auch bei Photonenfluenzraten von < 2 pmol m -2 gec! gut wuchsen. VERMAAT und SAND-
JENSEN (1987) konnten jedoch den Lichtkompensationspunkt in Ullactuca auf 1,7 umol m~2
sec™1 erniedrigen, nachdem diese Art fiir 39 Tage an Schwachlicht-Bedingungen akklimatisiert
wurde. Mikroalgen aus tieferen Wasserschichten weisen oft noch niedrigere
Kompensationspunkte von 0,1-1,0 umol m=2 sec! auf (GEIDER et al.,, 1985, 1986). Diese
Arbeiten demonstrieren ganz deutlich, daB das vorherrschende Lichtregime am natiirlichen
Standort bzw. im Labor neben der genetischen Konstitution das Wachstumsverhalten bei
unterschiedlichen Lichtintensititen prigt. Gerade U.lactuca gilt als eine sehr plastische Art,
die sich schnell auf verinderte Lichtbedingungen physiologisch einstellen kann. Eine
Anpassung an sehr niedrige Photonenfluenzraten wird durch eine Zunahme im Chlorophyll-
Gehalt, in der Lichtabsorption und der photosynthetischen Effizienz und durch eine Abnahme
der relativen Wachstumsrate und der Respiration erreicht (VERMAAT und SAND-JENSEN,
1987). Ahnliche Mechanismen kénnen fiir die untersuchten Griinalgen postuliert werden,
denn aufgrund der Wachstumsversuche und der Arbeit von WIENCKE (1990 b) miissen diese
Pflanzen als schwachlichtadaptiert charakterisiert werden. Man kann von daher annehmen, daB
die antarktischen Algen auch unter einer Meereisbedeckung noch geringste
Photonenfluenzraten fiir WachstumsprozeBe nutzen konnten. Andererseits, als Arten der
Gezeitenzone, sind sie im antarktischen Sommer oft sehr hohen Lichtintensititen ausgesetzt.
Eine Akklimatisation an eine hohe Bestrahlung diirfte sicherlich #hnlich schnell vonstatten
gehen wie bei Ulva rotundata, die sich innerhalb nur weniger Tage von Schwachlicht- an
Starklichtbedingungen anpassen konnte (HENLEY und RAMUS, 1989 a,b). Diese Art zeigte
dabei eine signifikante Steigerung der Wachstums-~ und der Photosynthese-/Respirationsrate
unter lichtsdttigenden Bedingungen, wihrend der Chlorophyll-Gehalt reduziert wurde. Eine
biochemische Erkldrung fiir diese physiologischen Anpassungen mag in einer verinderten
Aktivitit oder erhShten Konzentration der RUBISCO liegen. Neuere Untersuchungen haben
gezeigt, daB planktische Mikroalgen, die an Schwachlichtbedingungen angepaBt waren,
deutlich niedrigere RUBISCO-Aktivititen aufwiesen im Vergleich zu Starklicht-adaptierten
Pflanzen (RIVKIN, 1990).

Die Anpassung von A.arcta an niedrige Photonenfluenzraten spiegelt sich auch durch den

extrem geringen Lichtbedarf von 31,4 mol m -2 sahr~! fiir einen vollstdndigen Lebenszyklus
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wieder (WIENCKE, 1990 b). Auch wenn E.bulbosa keine Lichtsittigung des Wachstums
zeigte, so wurde doch fiir diese Art ein ebenfalls sehr niedriger Lichtbedarf ermittelt, um
einen kompletten Lebenszyklus zu durchlaufen (WIENCKE, 1990 b). Die Anpassung an
extreme Situationen wird auch daran deutlich, daB E.bulbosa ein Jahr in vélliger Dunkelheit
unbeschadet iiberstent (WIENCKE, 1988). Eigene Untersuchungen bestitigen dieses Ergebnis.
Im Gegensatz dazu iiberlebte Ullactuca aus Dinemark nur 2 Monate Dunkelheit (VERMAAT
und SAND-JENSEN, 1987).

4.1.3. Salinitat

Mit Ausnahme von U.implexa (vergleiche weiter unten) zeigten alle iibrigen antarktischen
Untersuchungsobjekte ihre maximale Wachstumsrate bei der Kontrollsalinitit von 34 ©/ 00"
Die subantarktische U.rigida hatte ein Optimum zwischen 17 und 34 o/oo (Abb. 6 a-e).
MUNDA (1967) wies darauf hin, daB die maximale Wachstumsrate in den Salinititen
vorkommt, die dem natiirlichen Biotop der Algen am meisten #hneln. Das bedeutet fiir
sublitorale Arten, die in einem relativ stabilen Milieu leben, ein stenohalines Verhalten
hinsichtlich des Wachstums. Im Gegensatz dazu miissen die euryhalinen Algen der
Gezeitenzone eine breite Wachstumsreaktion unter variablen Salzgehalten aufweisen.
Beispielsweise wichst die sublitorale Grilnalge Codium fragile nur zwischen 12 und 42 9/ 00
(HANISAK, 1979), wihrend in der eulitoralen Rotalge Porphyra umbilicalis Wachstum
zwischen 7 und > 51 ©/ oo beobachtet wurde (WIENCKE, 1980). Die Untersuchungen von
BIRD et al. (1979) an verschiedenen Rot- und Braunalgen bestitigen diese Aussagen. Die
meisten der in dieser Arbeit untersuchten Algen zeigten noch breitere Wachstumsmuster und
kénnen demnach als euryhaline Arten charakterisiert werden.

Das Wachstumsoptimum von U.implexa lag eindeutig bei den niedrigeren Salzgehalten und
deckt sich mit der natlirlichen Verbreitung dieser Art in der nérdlichen Hemisphire.
LOKHORST und VROMAN (1974) beschrieben diese Alge als typischen SiiBwasser-
Organismus, der in vielen niederldndischen Binnengewi#ssern vorkommt. Die Hemmung des
Wachstums bei 68 ©/ oo 8Bt sich von daher erkldren.

A.arctareagierte von allen Untersuchungsobjekten am empfindlichsten auf eine Anderung der
Salinitdt. Eine Erkldrung fiir diese relativ geringe Toleranz liegt moglicherweise in der
Zellstruktur. Diese Art kann nach der Definition von GUTKNECHT et al. (1978) als “giant-
celled” Alge bezeichnet werden. Grofzellige und siphonale Makroalgen, wie z.B. Caulerpa
mexicana, sind in der Regel stenochalin beziiglich des Wachstums. Eine FEinstellung des
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Wachstums unter Extremsalinitdten muB im Zusammenhang mit der osmotischen Adaptation
gesehen werden, denn diese Arten regulieren ihr internes osmotisches Potential vor allem iiber
anorganische Ionen (KIRST und BISSON, 1979; BISSON und KIRST, 1979). Hohe Ionen-
Konzentrationen wiederum reduzieren das Wasserpotential der Zellen und beeinfluBen den
Metabolismus, und folglich auch Wachstumsprozesse (KIRST, 1990). Im Gegensatz dazu
produzieren zytoplasmareiche Arten unter Salzstress vor allem “compatible solutes”. Diese fiir
das Wachstum wichtigen Metabolite werden zwar auch dem Stoffwechsel entzogen, sorgen
aber fiir eine gewisse Kompensation der negativen ionischen Effekte, und garantieren somit
eine breitere Wachstumstoleranz.

Das Wachstumsmuster von A.arcta sagt jedoch nichts iber das Toleranzverhalten der Zellen

aus, d.h. die Fahigkeit hohe Salinitdten zu {iberleben.
4.2. Photosynthese-Respirations—Versuche

Der EinfluB der Temperatur auf die Photosynthese und Respiration wurde in der vorliegenden
Dissertation nicht untersucht, weil eine Diplomarbeit zu diesem Thema von J.RAHMEL
(1990) abgefaBt wurde,

4.2.1. Licht

Die Photosynthese-Licht-Kurven der Abb. 7 a-e charakterisieren alle untersuchten Griinalgen
als typische Schwachlicht-Pflanzen. Insbesondere die niedrigen Lichtkompensations- und
Lichtsittigungspunkte (RAVEN et al., 1979) sprechen filir diese Klassifizierung. Im Gegensatz
dazu gilt die nah verwandte B.minima als typische Starklicht-Pflanze, weil sie entsprechend
einen hohen Lichtkompensations- und Lichtsidttigungspunkt aufwies (KARSTEN und KIRST,
1989 a). Starklicht-Pflanzen besitzen im allgemeinen eine héhere photosynthetische Kapazitit
und Respirationsrate. Auch hinsichtlich des Wachstums sind sie an hohe Bestrahlungsstdrken
besser angepaBt (WIENCKE und DAVENPORT, 1987). Andererseits ist die relative
Quantenausbeute der Photosynthese im lichtlimitierten Bereich bei den Schwachlicht-Pflanzen
hoher als bei den Starklicht-Pflanzen (BERRY und RAISON, 1981).

Die Charakterisierung als Schwachlichtalgen kann mit den Wachstumsdaten (3.1.2.) bestitigt
werden. Interessant ist die Tatsache, daB der Lichtkompensationspunkt aller antarktischen
Isolate sehr niedrig zwischen 5,8 und 7,8 pumol m 2 gec! lag, wiéhrend flir die

subantarktische U.rigida ein Wert von 10,3 nmol m -2 sec™! bestimmt wurde (Tab. 3). Fir die
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aus gemdiBigten Zonen stammende B.minima wurde ein Lichtkompensationspunkt von 15-16
pmol m2 sec! gemessen (KARSTEN und KIRST, 1989 a). RAHMEL (1990) konnte
zeigen, daB der Lichtkompensationspunkt von der Temperatur abhingig ist. Fur FE.bulbosa
wurde bei 0°C ein Lichtkompensationspunkt von 5,5 pmol m -2 gec! gefunden, welcher sich
auf 22 umol m~2 sec! erhdhte, wenn die Temperatur auf 15°C stieg. LUNING (1988) filhrte
ebenfalls aus, daB die Lage des Lichtkompensationspunktes durch die Umgebungstemperatur
und durch die jahreszeitliche Wachstumsintensitit der Pflanze mitbestimmt wird. Als Ursache
wird eine BeeinfluBung der Respirationsrate diskutiert.

Die Schwachlichtmerkmale der untersuchten Griinalgen sind, wie bereits bei den
entsprechenden Wachstums-Versuchen besprochen (4.1.2.), insofern iiberraschend, als man

bei eulitoralen Arten eher eine Anpassung an Starklichtbedingungen erwarten wiirde. An

2 1

klaren Tagen wurden in der Ost-Antarktis Lichtintensititen von {iber 1800 pmol m ™~ sec™
gemessen (POST, 1990). Diese Autorin konnte an einem antarktischen Moos als Anpassung
an Starklichtbedingungen ein verdndertes Pigmentmuster nachweisen. Die Pflanze
synthetisierte unter diesen Bedingungen vor allem die Carotinoide Neo- und Violaxanthin,
welche als Schutzpigmente fliir das Chlorophyll bekannt sind (SIEFERMANN-HARMS, 1987).
Ahnliche Anpassungen an Starklichtbedingungen sind fiir die eulitoralen Griinalgen am
nattirlichen Standort vorstellbar.

Die vorliegenden Ergebnisse wurden jedoch an Laborkulturen erzielt, die seit mehreren Jahren
konstanten Lichtbedingungen ausgesetzt waren. SAND-JENSEN (1988 b) konnte an Ulva
lactuca demonstrieren, daB das Anzucht-Lichtregime die Lage des Lichtkompensationspunktes
und die maximale Photosyntheserate stark beeinfluBt. Entsprechende Ergebnisse hinsichtlich
einer maximalen Photosynthese- und Respirationsrate wurden auch fiir Ulva rotundata
veroffentlicht (HENLEY und RAMUS, 1989 a). Weiterhin wird die Photosynthese-Licht-
Kurve durch die Jahreszeit beeinfluBt (KING und SCHRAMM, 1976), oder kann einer
endogenen, circadianen Rhythmik unterliegen (MISHKIND et al., 1979). Zu berlicksichtigen
bleibt auch der Generationswechsel, denn Sporophyten und Gametophyten von Ectocarpus
siliculosus zeigen oft einen charakteristisch unterschiedlichen Kurvenverlauf (THOMAS und

KIRST, 1990).
4.2.2. Salinitét

Alle Algen zeigten zwischen 7 und 68 9/ oo Photosynthetische und respiratorische Aktivititen,

wenn auch mit artspezifischen und unterschiedlichen Intensititen (Abb. 8 a-e).
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Die Priferenz von U.implexa fiir hyposaline Medien drilickte sich, neben dem

Wachstumsoptimum (Abb. 6 a), auch in einer maximalen Photosynthese- und Respirationsrate

aus. Eine hohe Photosyntheserate unter niedrigen Salinititen wird auf die stabilisierende

Wirkung der Calcium-Ionen auf die Membranstruktur zuriickgefiihrt (DAWES und

MCINTOSH, 1981).

Ahnlich breite Toleranzbereiche, wie bei den untersuchten Arten, sind auch fiir die Griinalgen

Ulva pertusa (OGATA und MATSUI, 1965), Cladophora rupestris (THOMAS et al., 1989)
und B.minima (KARSTEN und KIRST, 1989 a) beschrieben worden. Auch die Brackwasser-

Rotalge Bostrychia radicans zeigte eine unbeeinfluBte Photosynthese und Respiration nach
verschiedenen hypo- und hypersalinen Behandlungen (KARSTEN und KIRST, 1989 b). Alle

die besprochenen Arten kommen typischerweise in der Gezeitenzone vor. Sie miissen daher an

stark schwankende Salzgehalte angepaBt sein, wenn sie langfristig Uberleben und sich

reproduzieren wollen. Die hohe photosynthetische und respiratorische Aktivitit dieser
Organismen im Salinitatsbereich zwischen 7 und 68 9/ oo ist ein Indiz fiir eine breite Toleranz.
Unterstiitzt wird dies durch Untersuchungen an sublitoralen, meist stenohalinen Makroalgen,
die eine sehr enge Toleranz der Photosynthese und Respiration aufwiesen (GESSNER und

SCHRAMM, 1971).

Die dargestellten Experimente wurden unter steady-state Bedingungen durchgefiihrt, d.h. nach
einer Adaptation von 72 Stunden an verschiedene Salzgehalte. Sie geben somit keine

Informationen {iber eine kurzfristige und folglich okologisch relevantere Reaktion der
Photosynthese und Respiration nach einem Salzschock wieder. Die Abb. 21 zeigt den

zeitlichen Verlauf der Photosyntheserate der eulitoralen Enteromorpha intestinalis nach einem
hypersalinen Schock von 35 auf 105 ©/ .

Zwei Minuten nach der hyperosmotischen Belastung wurden nur noch 40% der urspriinglichen

Aktivitdt gemessen, wihrend bereits nach einer Stunde die Photosynthese sich wieder zu zwei

Dritteln erholte. Nach 24 Stunden war die Ausgangsaktivitit nahezu wieder erreicht

(EDWARDS et al., 1987). Eine dhnlich schnelle Erhclung der Photosyntheserate, nach einem
Salzschock von 35 auf 70 ©/ oo Wurde fiir die griine Chaetomorpha capillaris bestimmt
(REED, 1989). Fir die untersuchten Griinalgen kann ein  entsprechendes

Regenerationsverhalten angenommen werden,
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Abb. 21:

Die photosynthetische Aktivitat von Enteromorpha intestinalis als eine Funktion der
Zeitnach einem Transfer von 35 nach 105 O/OO.

Berechnet und gezeichnet nach der Tabelle 1 aus der Arbeit von EDWARDS et al.
(1987).

Die benétigte Zeitspanne filir eine mehr oder weniger vollstindige Erholung dieser
Stoffwechselwege scheint von der untersuchten Spezies abhingig zu sein, denn Mikroalgen
brauchen im Gegensatz zu den Makroalgen oft nur Minuten fiir eine komplette Regeneration
ihrer urspringlichen Photosyntheserate (GINZBURG, 1987). Als Frklirung wurde von KIRST
(1990) fuir die Mikroalgen ein groBeres Zytoplasma/Vakuolen-Verhiltnis angegeben, welches
diesen Arten im Vergleich zu Arten mit groBen Vakuolen schnellere metabolische Prozesse fiir
eine osmotische Anpassung ermdglicht. Interessant sind in diesem Zusammenhang auch
Untersuchungen, welche die natfirlich vorkommenden, fluktuierenden Salinititsinderungen der
Gezeitenzone simulierten (REED et al., 1980 'b; WIENCKE und DAVENPORT, 1987). Die
Rotalge Porphyra purpurea zeigte unter diesen Bedingungen eine Photosyntheserate, die
synchron mit abfallender und wieder ansteigender Salinitit entsprechend inhibiert bzw.
stimuliert war (REED et al., 1980 b).

Eine gehemmte bzw. beeintrichtigte Photosynthese nach einem Salzschock kann mit
Verdnderungen in der Feinstruktur der Chloroplasten erklirt werden (WIENCKE, 1982).
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KIRST und KRAMER (1981) konnten nach einer hypoosmotischen Belastung in der
einzelligen Platymonas (Tetraselmis) subcordiformis einen angeschwollenen Chloroplasten mit
auseinandergewichenen, d.h. desintegrierten Thylakoiden beobachten, wihrend die
Mitochondrien weniger stark verindert waren. Als Folge der Stérungen in der Feinstruktur
werden vor allem die Primdirprozesse z.B. der Elektronentransport der Photosynthese
beeintrichtigt, wie von SATOH et al. (1983) an Porphyra perforata demonstriert. Dabei wurde
unter anderem ein reduzierter Energietransfer zwischen den beiden Photosystemen
nachgewiesen,

Bemerkenswert ist auBerdem die Tatsache, daB die untersuchten Griinalgen unter Salzstress
eine proportional stdrker beeintrichtigte Photosynthese im Vergleich zur Respiration
aufwiesen. Auch WIENCKE und DAVENPORT (1987) kamen fiir Cladophora rupestris zu
einem #hnlichen FErgebnis. Eine leichte Stimulation der Atmung unter hyposalinen
Bedingungen wurde fir beide Ulothrix-Arten und fiir A.arcta bestimmt, und ist auch fir
verschiedene Makroalgen beschrieben worden (OGATA und TAKADA, 1968; WIENCKE und
DAVENPORT, 1987, MACLER, 1988; KARSTEN und KIRST, 1989 a). Demnach scheint der
mitochondriale Metabolismus dieser Organismen unter niedrigen Salinitdten effektiver zu
funktionieren als unter normalen Meerwasserbedingungen. AuBierdem ist, wie bereits oben
beschrieben, die Feinstruktur der Mitochondrien offenbar unempfindlicher gegeniliber einem
Salzstress als die der Chloroplasten.

Fiir eine Beurteilung der Toleranz muB3 auch der Entwicklungszustand und die jeweilige Phase
im Generationswechsel der Art mit berlicksichtigt werden. Wie bereits in den vorherigen
Kapiteln diskutiert, zeigten Sporophyten und Gametophyten auch hinsichtlich der
Photosynthese und Respiration oft signifikante Unterschiede in ihrem Toleranzmuster
(THOMAS und KIRST, 1990). Dabei waren die Differenzen besonders groB3, wenn die Isolate
aus verschiedenen Populationen stammten und eigene Okotypen ausgebildet hatten.

Die Photosynthese ist der wichtigste Stoffwechselweg zur Energiegewinnung bei Pflanzen. Der,
wenn auch beeintrichtigte, EnergiefluB nach einem Salzschock wird hauptsichlich fiir den
osmotischen RegulationsprozeB benétigt, z.B. fiir den Betrieb von “Ionenpumpen”. AuBerdem
sind viele "compatible solutes” Hauptphotosyntheseprodukte. Unterstlitzt wird diese Aussage
auch durch die sehr stark verminderten, teilweise vollig gehemmten Wachstumsraten der
Untersuchungsobjekte (Abb. 6 a-e), denn der Energiebedarf fiir die osmotische Adaptation
geht zu Lasten anderer metabolischer Aktivititen (YEO, 1983). ZusammengefaBt bleibt
festzustellen, daB vor allem die breite Salinititstoleranz der untersuchten Griinalgen
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hinsichtlich der Photosynthese und Respiration eine erfolgreiche Besiedlung der Litoralzone
ermoglicht hat.

4.3, Zell-Vitalitit in Abhingigkeit von der Salinitat

Im Gegensatz zu den salztoleranten eulitoralen Griinalgen sind die Zellen der sublitoralen
Braunalge Phaeurus antarcticus wesentlich empfindlicher (Abb. 9 a-f).

Die Zell-Vitalitdt sollte immer im Zusammenhang mit Photosynthese- und/oder
Wachstumsdaten gesehen werden (THOMAS und KIRST, 1990). Diese Autoren konnten an
der Braunalge Ectocarpus siliculosus zeigen, daB viele Zellen bei 64 o/Oo noch vital waren,
aber trotzdem eine stark reduzierte Photosyntheserate hatten. Auch die eigenen Ergebnisse
werfen #dhnliche Probleme auf.

Gerade U.implexa hatte im hyposalinen Bereich ein Wachstums- und Photosyntheseoptimum,
wihrend in hypersalinen Medien beide Prozesse stark inhibiert waren (Abb. 6 a und 8 a). Im
Gegensatz dazu waren die Zellen dieser Art zwischen 7 und 102 ©/ oo Nahezu unbeeintrichtigt
(Abb. 9 a). Aus diesen Daten kann einerseits geschlossen werden, daf die Vitalitdt ein gutes
Maf flir die Uberlebensfahigkeit von Zellen darstellt, d.h. welche Extremsalinititen ein
Organismus “ertragen” kann, aber andererseits sagt die Vitalitdt kaum etwas Uber die
physiologische Leistungsfdhigkeit der Algen nach einem Salzschock aus.

RUSSELL (1987) nutzte den Vitalitdtstest um die Algenzonierung im Phytal zu erkldren. Er
kam zu dem Ergebnis, da die Zellen der eulitoralen Arten signifikant breitere Toleranzen
unter verschiedenen Salzgehalten aufwiesen als die Zellen von sublitoralen Pflanzen. Diese
Aussagen kénnen mit den eigenen Untersuchungen bestatigt werden.

U.subflaccida zeigte in dieser Arbeit eine Vitalitit von 66% bel der hochsten Salinitdt von 102
9/ 5 Wihrend zwei Isolate aus der Ostsee (ca. 7 %/ ,) bei diesen Salinitéten nur noch eine
Vitalitdt von 0 bzw. 30% aufwiesen (RUSSELL, 1985). Gerade die Algenflora der Ostsee
unterscheidet sich durch die Ausbildung von Okotypen in physiologischer und
morphologischer Hinsicht von jhrem Pendant des Nordatlantiks {RUSSELL, 1985). Demnach
scheint die in dieser Arbeit untersuchte U.subflaccida einen eigenen Okotypen darzustellen,

der sich genetisch von den Ostseeformen unterscheidet.
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4.4. Salzschock-Versuche
4.4.1. Zeltwasser

Die Algen, mit Ausnahme von A.arcta reagierten mit einer linearen Abnahme im
Wassergehalt des (Gewebes auf zunehmende Salinititen (Abb. 10 a-e). Ahnliche

Verhaltensweisen wiesen viele andere taxonomisch unterschiedliche Makroalgen (Rot-, Braun-
und Grilinalgen) auf (REED et al., 1985; YOUNG et al., 1987 a,b; KARSTEN und KIRST,

1989 a). Der Unterschied von 10-14% im Zellwassergehalt bei den untersuchten Arten

zwischen 7 und 68 O/OO deckt sich gut mit den Werten von 9% fiir B.minima (KARSTEN und
KIRST, 1989 a) und 10% fir Enteromorpha prolifera (berechnet aus Daten von YOUNG et
al,, 1987 a). Eine Ausnahme stellt die eulitorale "terrestrische” Rotalge Bostrychia scorpioides
dar, welche einen Kkonstanten Zellwassergehalt unter verschiedenen Salinitdten aufwies

(KARSTEN und KIRST, 1989 c¢), was mit der extremen Dicke und der chemischen

Zusammensetzung der Zellwand erkldrt werden kann.

Die Variationen im Wassergehalt verursachen Veridnderungen im intrazelluldren osmotischen
Druck, beeinflussen die Hydration von zelluliren Molekiilen und die Kationen-
Austauschvorgéingen in der Zellwand (Quellungsgrad) (EDWARDS et al., 1988). Die
osmotische Regulation der Algen ist offenbar fiir eine vollstindige Wiederherstellung des

Turgors nicht ausreichend, und scheint auBerdem zu einem groBen Teil {iber Verdnderungen

im Zellvolumen erreicht zu werden (&hnlich einem Osmometerverhalten). Gestiitzt wird diese
Vermutung durch die Untersuchungen von YOUNG et al. (1987 a,b) und EDWARDS et al.

(1988) an verschiedenen Enteromorpha-Arten. Nach diesen Arbeiten ist das Protoplasten—
und Zellvolumen eine Funktion der Salinitdt, d.h. mit ansteigendem Salzgehalt schrumpften die

Zellen und entsprechend umgekehrt. Wenn die Turgorregulation zu einem gewissen Teil iiber
Verdinderungen im Zellvolumen erreicht wird, dann wire eine perfekte XKontrolle der
intrazelluldren Osmotika via metabolische Prozesse ("Ionenpumpen” und Synthese von
“compatible solutes”) nicht notwendig. Zumindest {iber den Versuchszeitraum von 72 Stunden
konnte so die osmotische Belastung iiberbriickt werden.

Ubertriagt man dies auf A.arcita, dann miite diese Art ihren Turgor perfekt in den extremeren
Bereichen zwischen 7 und 34 0/00, und zwischen 51 und 68 o/OO regulieren kdnnen, wenn
auch auf einem anderen Niveau. Die Bilanz der Inhaltsstoffe (Tab. 5 d) 148t jedoch keine

eindeutige Beurteilung zu. Der Wassergehalt blieb zwischen den beiden dargestellten
Salinitdtsbereichen jeweils konstant (Abb. 10 d). Problematisch scheint fiir A.arcta hingegen
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ein leichter hypersaliner Schock von 34 auf 51 9/ 0o Zu sein, denn unter diesen Bedingungen
verlor die Alge extrem viel Zellwasser (>10%). Man kann daher annehmen, daB zwischen
diesen Salzgehalten ein Schwellenwert existiert, der nach Uberschreitung zu einem raschen

Wasserausstrom aus den Zellen fiihrt,
4.4.2. Osmotisch aktive Substanzen

Die osmotisch wichtigsten Kationen aller antarktischen Isolate waren K * und Na*, wihrend in
der subantarktischen U.rigida auBerdem noch Mg 2* in hohen Konzentrationen bestimmt
wurde (Abb. 11 a-e).

In E.bulbosa A.arcta und U.rigida nahm der K *~-Gehalt mit ansteigender Salinitit zu,
wihrend die Na*-Konzentrationen relativ konstant und niedrig blieben. Wenn man die
geringen K "-Gehalte im Medium von nur 10 mM unter Kontrollbedingungen mit den hohen

intrazelluliren K*-Konzentrationen (>150 mM) vergleicht, dann muB man fiir die
Untersuchungsobjekte einen sehr effizienten K *-Aufnahme- bzw. K*-
Akkumulationsmechanismus, d.h. eine “K*-Pumpe” postulieren. Solch eine “K *-Pumpe”
wurde beispielsweise flir Valonia utricularis nachgewiesen (GUTKNECHT et al., 1978). Auch
fiir andere Makroalgen wurden hohe K */Na*-Verhiltnisse beschrieben (KIRST und BISSON,
1979; YOUNG et al., 1987 a,b; EDWARDS et al., 1987; KARSTEN und KIRST, 1989 a,c).

Alle diese Arten sind kleinzellig, und besitzen einen groBen Zytoplasma-Anteil. Demnach

scheint die K *-Konzentration im allgemeinen besonders hoch in zytoplasmareichen Zellen zu
sein. Auch wenn stark vakuolisierte Arten wie Griffithsia monilis hohe K *-Gehalte aufweisen
(BISSON und KIRST, 1979), so benutzen die groBzelligen, vor allem siphonalen Algen in der

Regel Na*-Ionen als Osmolyte (KIRST und BISSON, 1979).

Neben der osmoregulatorischen Funktion spielt K * noch andere wichtige Rollen im
Zytoplasma. So benétigt beispielsweise die Pyruvatkinase, ein Schliisselenzym der Glykolyse,

hohe K*-Konzentrationen fiir eine maximale Aktivitit (WIENCKE, 1980, 1984); Porphyra
umbilicalis stirbt ab, wenn der intrazellulire K *-Level unter den des AuBenmediums absank.
In einem Ubersichtsartikel von LAUCHLI und PFLUGER (1978) wird die Wichtigkeit von K *
fiir Photosynthese und Respiration und fiir die Aktivierung von Enzymen zusammenfassend

dargelegt. Folglich scheinen hohe intrazelluldre K *-Konzentrationen flir
stoffwechselphysiologische Prozesse unbedingt notwendig zu sein.

Beide Ulothrix-Arten zeigten, im Gegensatz zu den anderen Algen, nach einer Aufsalzung auf

51 9/ oo ©ine deutliche Abnahme der K *_Gehalte, wihrend der Na*-Spiegel drastisch anstieg
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(Abb. 11 a und b). Jedoch wurden nach einer weiteren Erhthung der Salinitdt auf 68 O/oo bei
beiden Pflanzen wieder eine Abnahme der Na *-Konzentrationen beobachtet. BISSON und
KIRST (1980 a) stellten einen #hnlichen Na *-Anstieg und K*-Abfall in der euryhalinen
Lamprothamnium papulosum nach einer Aufsalzung fest. Diese Ergebnisse wurden als ein
Zusammenbruch der selektiven Permeabilititseigenschaften des Plasmalemmas oder als
Hemmung der Na*-ATPasen mit nachfolgender Na*-Akkumulation interpretiert. Demnach
koénnte nach einem milden hypersalinen Schock das Plasmalemma von beiden Ulothrix-Arten
seine Durchlissigkeit fiir Na™ deutlich erhShen, weil das Zytoplasma von diesem Ion und dem
begleitenden Anion quasi Uberflutet wurde. Nach einer weiteren Aufsalzung scheinen jedoch
beide Isolate die Fahigkeit zurlickzugewinnen, dieses Kation wieder auszuschleusen. Aufgrund
der Tatsache, daB dies nur bei U.implexa und U.subflaccida beobachtet wurde, kann
geschlossen werden, daB solch ein Verhalten artspezifisch ist.

Im allgemeinen muB Na* aus dem Zytoplasma ferngehalten werden, weil es bereits in
niedrigen Konzentrationen viele Enzyme hemmt (GINZBURG und GINZBURG, 1986). Um
das zu erreichen, wird Na* aktiv aus der Zelle herausgepumpt (KIRST und BISSON, 1979).
RAVEN (1976) schiug als Mechanismus einen kombinierten K */Na*-Austausch vor, d.h. die
selektive K *-Aufnahme ist mit dem gleichzeitigen Na "-AusschluB gekoppelt.

Wihrend in fast allen Algen Mg 2+ kaum zum osmotischen Potential der Zellen beitrug,
wurden in U.rigida hohe, d.h. osmotisch signifikante Konzentrationen gemessen (Abb. 11 e).
Allerdings anderten sich die Mg2+~Geha1te nicht mit den veréinderten Salinitdten, sondern
blieben iiber den gesamten MeBbereich nahezu konstant. Eine direkte Beteiligung an der
osmotischen Regulation kann daher ausgeschlossen werden. Auch DICKSON et al. (1980)
bestimmten hohe Mg2+—Gehalte in der verwandten Ulva lactuca, die mit steigender oder
fallender Salinitdt unveridndert blieben. Konstante Mg 2*_Konzentrationen nach Salzschocks
wurden ebenfalls bei der einzelligen Platymonas subcordiformis (DICKSON und KIRST,
1986) und bei der SiiBwasser Charophyceae Chara vulgaris (WINTER und KIRST, 1990)
festgestellt. Eine mdogliche Beziehung zum relativ hohen Mg 2*_Gehalt des Meerwassers ist
damit unwahrscheinlich, Hohe Mg 2*_Konzentrationen scheinen meist mit dem Chloroplasten
assoziiert zu sein (YOUNG et al.,, 1987 a).

CcaZ* spielte als osmotisch wirksame Substanz weder bei den hier untersuchten Algen (Abb.
11 a-e), noch bei anderen Arten eine Rolle (KIRST, 1990). Seine Bedeutung liegt viel mehr
im Bereich der Stoffwechselregulation und des Ionentransportes. KAUSS (1987) beschreibt

dies fiir den pflanzlichen Metabolismus in seinem Ubersichtsartikel. Als ein Beispiel fiir die
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Beteiligung an Ionentransportprozessen sei die Aktivierung vieler Ionenkanile genannt
(TESTER, 1990).

Als Hauptanion wurde in den meisten Untersuchungsobjekten Cl ~ nachgewiesen. In A.arcta

zeigte zwischen 7 und 51 0/00 SO42_ die hochsten Konzentrationen (Abb. 12 a-e). In

U.implexa, U.subflaccida und E.bulbosawar die Cl~-Konzentration zumindest zwischen 7 und
o

51 %50

Regulation, wihrend bei 68 O/OO in diesen Arten eine deutliche Reduzierung der Gehalte

20—

proportional zur AuBenkonzentration und somit Bestandteil der osmotischen
beobachtet wurde. Im Gegensatz dazu wurden in A.arcta in Ergénzung zum SO 4~ und in
U.rigida die Cl™-Level liber alle Salinititen perfekt dem osmotischen Wert des Mediums
angepaB3t, d.h. je hoher die externen Salzgehalte desto mehr Cl~ wurde akkumuliert.
Insbesondere siphonale und groBzellige Algen zeigen eine starke Cl “-Aufnahme nach einem
hyperosmotischen Schock, wie z.B. Codium decorticatum (BISSON und GUTKNECHT,
1977), Caulerpa racemosa, Bryopsis plumosa und Griffithsia monilis (KIRST und BISSON,
1979) oder Chaetomorpha capillaris (REED, 1989). Auch wenn die untersuchten Griinalgen in
der Regel als Hauptanion Cl~ aufwiesen, so waren die intrazelluliren Konzentrationen
deutlich niedriger als bei den aufgezdhlten Arten. Diese relativ niedrigen Cl "-Gehalte stehen
in Ubereinstimmung mit Untersuchungen an nah verwandten Grilnalgen, wie z.B.
Enteromorpha prolifera (YOUNG et al,, 1987 a), Enteromorpha intestinalis (EDWARDS et
al,, 1987), Ulva lactuca (RITCHIE, 1988) und B.minima (KARSTEN und KIRST, 1989 a).
Auch Rotalgen wie Bostrychia scorpioides (KARSTEN und KIRST, 1989 c) und Porphyra
umbilicalis (WIENCKE und LAUCHLI, 1981) hatten sehr niedrige interne Cl ™~
Konzentrationen. Im Gegensatz zu den groBzelligen Algen besitzen diese Arten kleine Zellen
ohne eine groBe Zentralvakuole wund damit einen hohen Zytoplasma-Anteil am
Gesamtzellvolumen. Sie dhneln somit Mikroalgen, welche dafiir bekannt sind, Cl ~ aus diesem
Kompartiment mehr oder weniger fernzuhalten (KIRST, 1977; DICKSON und KIRST, 1986).
Dies wird unterstlitzt durch die Ergebnisse an beiden Ulothrix-Arten und E.bulbosa, die bei
68 o/OO wieder eine deutliche Reduzierung der Cl ~-Level zeigten (Abb. 12 a-c).

Vergleichbar dem Na™-Ion, gelten auch groBe Cl~-Konzentrationen als schidlich flir den
Stoffwechsel, z.B. werden pflanzliche Ribosomen durch hohe Cl ™ -Gehalte gehemmt
(RITCHIE, 1988). GIMMLER et al. (1984) konnten an der einzelligen Dunaliella parva
demonstrieren, daB vor allem Enzyme, die anionische Substrate bendtigen (z.B. ATPasen),

durch CI™ beeinflut werden.
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Bei Codium decorticatum wurde eine aktive Cl -Aufnahme beobachtet (BISSON und
GUTKNECHT, 1980), welche durch Turgorinderungen beeinflut werden konnte. Auch fiir
Enteromorpha intestinalis wurde eine nach innen gerichtete”Cl -Pumpe” nachgewiesen
(RITCHIE und LARKUM, 1984). Auf der anderen Seite sprechen niedrige intrazellulire C1 -
Konzentrationen, wie auch in den untersuchten Algen festgestellt, gegen eine aktive Cl ~-
Aufnahme Uber das Plasmalemma (RITCHIE, 1988). Aufgrund der deutlich héheren Cl ~-
Gehalte in den Medien miite dieses Anion eigentlich aus den Zellen ausgeschleust werden.
SO42“ spielte vor allem in A.arcta und U.rigida eine wichtige Rolle als Basisosmotikum (Abb.
12 d und e). Dieses Anion wurde bei vielen Untersuchungen iiber die osmotische Regulation
nach einem Salzstress nicht gemessen, sicherlich auch aufgrund methodischer Schwierigkeiten.
Auf der anderen Seite konnten bereits BISSON und GUTKNECHT (1975) an Codium
decorticatum eine Abhingigkeit der SO 42”—Konzentration von der externen Salinitit zeigen.
Auch WIENCKE (1980) bestimmte in Porphyra umbilicalis einen hohen intrazelluldren SO 42‘
-Gehalt, der deutlich liber dem des Mediums lag. Jedoch wurden nach meinem Wissen, so
hohe SO 42"—Konzentrationen wie in A.arcta, nur flir einige Arten der Braunalgen-Gattung
Desmarestia beschrieben, die in ihren Vakuolen das SO 42" in Form freier Schwefelsiure
enthalten (ANDERSON und VELIMIROV, 1982). Diese Autoren bestimmten beispielsweise in
Desmarestia firma 25 mg SO 42‘ g_1 Frischgewicht (FG) was ca. 260 mM entspricht.
Aufgrund der Schwefelsdure (0,44 N) hatte die Vakuole von Desmarestia munda einen pH-
Wert um 1,0, und machte diese Alge fiir Freffeinde nahezu ungeniefbar (EPPLEY und
BOVELL, 1958). In A.arcta lag das SO 42' nicht in Form freier Schwefelséure vor, weil der
pH-Wert der Vakuole bei 6-7 lag (Daten nicht gezeigt).

Die 30 42“—Aufnahme geht aktiv vonstatten, und wurde besonders intensiv an der einzelligen
Griinalge Chlorella spec. untersucht ( siehe den Ubersichtsartikel von SCHIFF, 1983). LLASS
(1987) postulierte einen 3H+/SO42"—Kotransport bei Lemna gibba, wobei die SO42_~
Aufnahme von der intrazeliuliren SO 42_—Konzentration abhéngig war, und durch Schwefel-
Mangel stimuliert wurde.

Interessant ist auch, dafl hoéhere Pflanzen das freie gespeicherte SO 42‘, welches die hdchste
Oxidationsstufe des Schwefels darstellt, jederzeit mobilisieren kénnen, d.h. Uiber eine Kaskade
an Reduktionen metabolisch transformieren. Auf der anderen Seite kann der Schwefel aus
organischen Molekiilen in der Pflanze auch wieder zu SO 42‘ oxidiert werden (MENGEL,
1979; SCHIFF, 1983).

Aufgrund dieser Ergebnisse sind bei A.arcta zwei Prozesse flir eine SO 42‘Akkumulation

vorstellbar. Denkbar wire zum einen eine spezifische nach innen gerichtete SO 42‘~Pumpe",



75

und/oder aber ein sehr effektiver intrazellulirer UmbauprozeB, der vielen Makromolekiilen

den Schwefel entzieht und zu SO 42“ oxidiert.

Phosphat wurde in hohen Konzentrationen vor allem in U.implexa, E.bulbosa und A.arcta
bestimmt (Abb. 12 a,c,d). Jedoch nur bei der ersten Art stieg der Gehalt mit einer ErhShung

der Salinitdt, und war somit Bestandteil der osmotischen Adaptation. Literaturangaben iiber

die Rolle des Phosphats in der Regulation des intrazelluldiren osmotischen Potentials nach

einem Salzschock liegen kaum vor.

In Platymonas subcordiformis fiihrte allerdings eine hypo- und hyperosmotische Belastung zu
einer starken Hemmung der Phosphat-Aufnahme (KIRST, 1980). Dieses Ergebnis wurde

durch die fir den osmotischen AdaptationsprozeB bendtigten Energiefiquivalente erklirt,
welche somit nicht mehr fiir einen aktiven Phosphat-Transport zur Verfligung standen. Jedoch

zeigen die neuesten Untersuchungen an der Braunalge Ectocarpus siliculosus, daB die
Phosphat-Gehalte deutlich tliber denen vom Cl~ und SO 42‘ lagen, und nach einer
hyperosmotischen Belastung von der Salinitit des Mediums bestimmten wurden (Dr.

D.THOMAS. persdnliche Mitteilung).

Der Phosphat-Anreicherungsfaktor gegeniiber dem AuBenmedium betrug nach den eigenen
Ergebnissen bei Arten mit hohen Gehalten das 10 3_10% fache. Ein sehr effizienter und aktiver
Aufnahmemechanismus wurde flir viele Algen nachgewiesen (RAVEN, 1976), und kann auch

fur die untersuchten Pflanzen angenommen werden. Im Gegensatz zu  Platymonas
subcordiformis (siche oben) scheint der Phosphat-Transport in den Griinalgen durch

genligend  Energieiquivalente aus der photosynthetischen  Elektronentransportkette
gewdhrleistet zu sein. Die unempfindliche Photosynthese und Respiration im Salinitdtsbereich

zwischen 7 und 68 0/00 (3.2.2)) sind ein Indiz fiir diese Annahme,

Nitrat, das andere neben Phosphat intensiv in den Stoffwechsel eingebundene Anion trug nur

in den nah verwandten Arten E.bulbosa und Ulrigida zu einem gewissen Prozentsatz zum
internen osmotischen Potential bei. Normalerweise wird NO 3~ sofort umgesetzt und nicht
gespeichert (Ausnahme siehe unten). Es war daher zu erwarten, daB die NO 37 -Konzentration
nicht durch eine ansteigende Salinitit erhtht wurde, und somit auch keine Rolle in der

osmotischen Regulation spielte, In B. minima stellte NO 4™ zwar das Hauptanion dar, aber
auch in dieser Pflanze wurde keine Konzentrationszunahme nach einer hyperosmotischen
Behandlung beobachtet (KARSTEN und KIRST, 1989 a). Im Gegensatz dazu stehen
Untersuchungen an der Braunalge Laminaria digitata, die mit ansteigender Salinitit die NO 5~
Level der Zellen deutlich erhfhte. AuBerdem akkumulierte diese Art unter natiirlichen
Bedingungen zu bestimmten Jahreszeiten bis zu 200 mM NO 57, wihrend gleichzeitig der
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Mannitol-Pool drastisch reduziert wurde (DAVISON und REED, 1985). NO 5~ wird aktiv
aufgenommen, wahrscheinlich durch einen H ty NO3_—Kotransport, und dann in den Zellen
entweder gespeichert oder metabolisiert (z.B. Aminos#uren) (ULLRICH, 1983).

Enteromorpha spec. zeigte fiir NOj4~ eine Aufnahme-Kinetik von 129,44 pmol h-! g‘1
Trockengewicht, was im Vergleich zu anderen Makroalgen einen extrem hohen Wert darstellt
(LOBBAN et al.,, 1985). Das erkldrt auch, warum E.bulbosa in der Antarktis h#ufig in
néhrstoffreichen Gezeitentiimpeln in der N&he von Vogelkolonien wichst (HEYWOOD und
WHITAKER, 1984). Generell scheinen speziell Grilinalgen von einer Uberdiingung durch
NO3™ und Phosphat zu profitieren, indem sie zu Massenentwicklungen neigen, ein Problem

was in den letzten Jahren vor allem in der belasteten Nordsee und Adria auftratt.

Zusétzlich zu den verschiedenen anorganischen Ionen synthetisierten bzw. akkumulierten die

untersuchten Grlinalgen nach einem Salzschock die Iminosdure Prolin, das Disaccharid

Saccharose und die quaternidre Sulfoniumverbindung B-Dimethylsulfoniumpropionat (DMSP)

(Abb. 13 a-e). Interessanterweise waren bei allen Arten alle drei organischen Molekiile mehr

oder weniger an der osmotischen Regulation beteiligt. Jedoch wurden nicht alle Substanzen

proportional gleichermaBen bei Bedarf angereichert, sondemn jede Art zeigte eine spezifische

Priferenz fiir mindestens eine Verbindung (z.B. E.bulbosa fiir DMSP). In der Literatur
wurden meistens Kombinationen aus zwei verschiedenen organischen Verbindungen
angegeben, wie z.B. Sorbitol/Prolin bei Stichococcus bacillaris (BROWN und HELLEBUST,
1978), Sorbitol/Dulcitol bei Bostrychia scorpioides (KARSTEN und KIRST, 1989 c),
Mannitol/Altritol bei Himanthalia elongata (WRIGHT und REED, 1985) w.a.. Enteromorpha
Iintestinalis enthilt zwar die drei Molekiile Prolin, Saccharose und DMSP, jedoch spielten auch

in dieser Art nur zwei Substanzen nach einer Aufsalzung eine Rolle in der osmotischen

Regulation (EDWARDS et al., 1987).

Mit Ausnahme von U.subflaccida bezliglich des Prolins, zeigten alle anderen antarktischen
Isolate eine deutliche Akkumulation aller organischen Osmotika mit ansteigender Salinitdt. Da

solch ein Phidnomen in der Literatur fiir Makroalgen bisher noch nicht beschrieben wurde,

koénnte dieses Verhalten als spezifische Anpassung an den Extremstandort Antarktis gedeutet

werden. Auch wenn man die angegebenen Konzentrationen dieser Verbindungen mit

Literaturangaben von mehr gemiBigten Arten wie z.B. B. minima (KARSTEN und KIRST,
1989 a) oder Enteromorpha intestinalis (EDWARDS et al., 1987) vergleicht, dann fallen sofort

die signifikant hoheren Gehalte der antarktischen Isolate auf. Folglich scheinen die hohen

intrazelluliren Konzentrationen an Prolin, Saccharose und DMSP nicht nur durch einen
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Salzstress bedingt zu sein, sondern zusitzlich auch durch niedrige Temperaturen geftrdert zu
werden. Hinsichtlich des DMSP konnte der stimulierende EinfluB niedriger Temperaturen auf
die zelluldren Gehalte experimentell nachgeweisen werden (3.5.3.).

Auch Prolin gilt als kryoprotektive Substanz bei Zea mays (WITHER und KING, 1979). Man
kann von daher alle drei Verbindungen nicht nur als Osmotikum, sondern auch als
Gefrierschutzsubstanz klassifizieren. Das Vorkommen von Prolin als osmotisch aktive Substanz
wurde in verschiedenen Mikro- und Makroalgen (BROWN und HELLEBUST, 1978;
WEGMANN, 1986; EDWARDS et al,, 1987, 1988; KARSTEN und KIRST, 1989 a) und fiir
Halophyten (STEWART und LEE, 1974) bereits nachgewiesen. Die Untersuchungsobjekte
zeigten alle eine deutliche Abnahme im Protein-Gehalt bei 68 ©/ oo &egeniiber den
Kontrollbedingungen (Tab. 8). Besonders grofl war diese Verminderung bei A.arcta welche
unter Salzstress die héchsten Prolin-Konzentrationen im Vergleich zu den anderen Arten
akkumulierte. Dies spricht dafiir, daB das Prolin durch den Abbau des Protein-Pools
entstanden ist und nicht durch eine Neusynthese. Eine dhnliche Korrelation zwischen dem
Protein-Gehalt und der Prolin-Konzentration wurde auch bei B. minima festgestellt
(KARSTEN und KIRST, 1989 a).

Prolin wirkt als “compatible solute”, wie beispielsweise Untersuchungen an der Malat-
Dehydrogenase aus Rhizophora mangle (SOMMER et al, 1990) und an der Glutamat-
Dehydrogenase aus dem Hummer gezeigt haben (CLARK, 1985). In R.mangle fiihrte eine
600 mM Prolinldsung sogar zu einer Aktivititssteigerung des Enzyms, wihrend eine 400 mM
NaCl-Lésung eine Hemmung von 59% verursachte. Die stabilisierende Wirkung des Prolins
auf Biomolekiile des Stoffwechsels wird von SCHOBERT (1977 a, b, 1979) wie folgt erklart:
Nach einem hyperosmotischen Schock sind Makromolekiile wegen des niedrigen
Wasserpotentials nicht mehr ausreichend hydratisiert, was mit einem Aktivitits- bzw.
Funktionsverlust gekoppelt ist. Der hydrophobe Teil des Prolins legt sich an ebenfalls
hydrophobe Bezirke der Biopolymere und 148t so eine hydrophile Oberfliche entstehen.
Durch diese "Umwandlung” wird die Loslichkeit der Makromolekiile unter ungiinstigen
Bedingungen gesteigert und folglich bleibt die Funktion ldnger erhalten. Auch andere
physiko-chemische Eigenschaften des Prolins und weiterer “compatible solutes” tragen zu
einem stabilisierenden EinfluB auf die Enzymsysteme bei: Im allgemeinen sind diese
Substanzen noch in hohen Konzentrationen sehr gut 16slich und ungeladen oder neutrale
Zwitterionen (bei physiologischem pH-Wert). AuBerdem besitzen sie ein mniedriges
Molekulargewicht und daher einen hohen osmotischen Wert. Sie kénnen in hohen Quantititen

im Zytoplasma angereichert werden. Dort schiltzen sie die Biomolekille gegen Denaturierung
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und Inaktivierung nach einem Salzstress, sicherlich auch deshalb, weil Wechselwirkungen
dieser Verbindungen mit intrazelluliren Substraten und Co-Faktoren zu fehlen scheinen
(YANCEY et al,, 1982; BOROWITZKA, 1985).

Der Saccharose-Anstieg in den untersuchten Griinalgen nach einer hyperosmotischen
Belastung kann einer de novo Synthese zugeschrieben werden, weil der Stdrke-Pool unter
diesen Bedingungen unverindert blieb. Zu #dhnlichen Ergebnissen kamen GIMMLER und
MOLLER (1981) und RICHTER (1987) mit ihren Untersuchungen an Mikroalgen. Diese
Autoren fithren den Konzentrationsanstieg des Hauptphotosyntheseproduktes nach einer
Aufsalzung allein auf die photosynthetischen Aktivitdten zuriick, ein Abbau der Reservestoffe
erfolgte unter Lichtbedingungen nur unter extremen Belastungen (bei Platymonas, RICHTER
(1987)). Auch die antarktischen Algen zeigten bei 68 o/00 noch eine relativ gut
funktionierende Photosynthese (3.2.2.). Demnach wire die Bereitstellung von Energie- und
Reduktionséquivalenten fiir die Saccharose-Synthese gewihrleistet.

Saccharose ist der wichtigste Transportzucker griiner Pflanzen und gilt als schnell verfliigbarer
Energiespeicher. Seine Anreicherung unter osmotischem Stress wurde fiir verschiedene
Blaualgen (WARR et al., 1987) und Makroalgen (Edwards et al.,, 1987; KARSTEN und
KIRST, 1989 a; WINTER und KIRST, 1990) bereits beschrieben.

Saccharose hat in physiologischen Konzentrationen (< 200 mM) keinen negativen EinfluB auf
den Stoffwechsel, wihrend hthere Gehalte hemmend auf Enzyme wirken (WARR et al., 1988).
Demnach ist es sehr fraglich, ob dieses Disaccharid allen Anforderungen eines “compatible
solutes” entspricht. Trotz dieser Vorbehalte hat die Synthese von Saccharose den Vorteil, sehr
schnell einzusetzen (WARR et al.,, 1987) und somit den anfinglichen Ionenstress zumindest
teilweise zu kompensieren. Ahnlich verhdlt es sich bei Platymonas subcordiformis, die ihre
maximale Konzentration an Mannitol, dem Hauptphotosyntheseprodukt, bereits 2 Stunden
nach einem Salzschock erreichte (DICKSON und KIRST, 1986). Im Gegensatz dazu setzte
die Synthese von DMSP, Glycin Betain und Homarin erst nach 2 Stunden ein und war nach
24 Stunden beendet. Fiir eine genauere Interpretation der Rolle von organischen
Verbindungen in der osmotischen Adaptation bei antarktischen Makroalgen fehlen jedoch

kinetische Untersuchungen.

Die Beteiligung des DMSP an der osmotischen Regulation ist noch nicht eindeutig zu
beurteilen. Untersuchungen an Mikroalgen (DICKSON et al., 1986 , 1987 ab) und der
Rotalge Polysiphonia lanosa (REED, 1983 b) haben gezeigt, da8 die intrazelluliren DMSP-
Gehalte eine Funktion der Salinitit sind. Im Widerspruch dazu stehen die Arbeiten von REED
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(1983 a), YOUNG et al. (1987 a,b) und EDWARDS et al. (1987), die in verschiedenen

Makroalgen solch einen Zusammenhang nicht demonstrieren konnten. KIRST (1990) kommt
in seinem Ubersichtsartikel-Artikel zu dem SchiuB, daB DMSP zumindest filr eine kurzzeitige

osmotischen Adaptation keine Rolle spielt, wihrend ein langandauernder Salzstress sehr wohl
die Gehalte steigern kann. EDWARDS et al. (1987, 1988) konnten an Enteromorpha
intestinalis demonstrieren, daB unter einem Langzeitstress von 35 Tagen die DMSP-
Konzentrationen signifikant zunahmen, jedoch nach nur 2 Tagen Inkubation in hypersalinen
Medien keine Verdnderungen festgestellt wurden.

Im Gegensatz dazu haben die eigenen Untersuchungen eindeutig gezeigt, daf alle
antarktischen Griinalgen bereits nach einem hyperosmotischen Stress von 72 Stunden hohe
DMSP-Gehalte akkumulierten (Abb. 13 a-d). Aber auch hier zeigten sich unterschiedliche
Reaktionen. Bei der subantarktischen U.rigidawurde zwar zunéchst ein starker DMSP-Anstieg
nach einer Aufsalzung auf 51 ©/ oo beobachtet, aber eine weitere Erhhung der Salinitdt hatte
eine leichte Abnahme der DMSP-Konzentration zur Folge (Abb. 13 e). Ein sehr dhnliches

Verhalten wurde fiir B. minima beschrieben (KARSTEN und KIRST, 1989 a).

Die widerspriichlichen Literaturangaben koénnen auf die jeweils angewendete Analysen-
Methode zurtickgefithrt werden. So benutzten DICKSON und KIRST (1986) eine semi-
quantitative diinnschichtchromatographische Technik (DC). Es ist nicht auszuschlieBen, daB
bei der DC erhebliche Verluste an DMSP durch den Zerfall der Verbindung in Kauf
genommen werden missen. YOUNG et al. (1987 ab) verwendeten einen
Gaschromatographen mit einem sehr unspezifischen Flammen-Ionisations-Detektor, welcher
eine eindeutige Quantifizierung fraglich erscheinen 14B8t. In dieser Arbeit wurde ein
Gaschromatograph mit einem spezifischen Schwefel-Detektor benutzt, der besonders fliir die
DMS-Spurenanalytik geeignet ist (siehe 2.5.3.5.).

Die quaternire Ammoniumverbindung Glycin-Betain gilt als "compatible solute” hinsichtlich
der Proteinsynthese, der Polysomenstabilitdt, der CO ,-Fixierung im Chloroplasten und vieler
Enzymaktivititen (WYN JONES und STOREY, 1981). Aufgrund der strukturellen Ahnlichkeit
zwischen Glycin-Betain und DMSP wird auch flir DMSP eine “stoffwechselvertrigliche
Funktion” angenommen. Enzymuntersuchungen an Plalymonas subcordiformis mit DMSP als
Zusatz in in vitro-Tests scheinen diese Annahme zu rechtfertigen (T.Grone, persdnliche
Mitteilung).

Da das Zytoplasma der Untersuchungsobjekte nur einen relativ kleinen Anteil am

intrazelluldren Volumen darstellt, wiirde bei einer ausschiieBlich zytoplasmatischen Lokalisation
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der organischen Osmotika deren osmotische Bedeutung signifikant ansteigen. Ritchie (1988)
gibt fir Ulva Jactuca einen Plasmaanteil von 25% am Protoplasten an. Legt man diesen Wert
zugrunde, dann miiBten die angegebenen Konzentrationen an Prolin, Saccharose und DMSP
mit dem Faktor 4 multipliziert werden.

REED (1983 a) zeigte bei verschiedenen Makroalgen eine Korrelation zwischen dem DMSP-
Gehalt und dem zytoplasmatischen Protein-Pool, und postulierte deshalb ein Vorkommen des
DMSP im  Zytoplasma. Mit Hilfe einer Rontgenmikrosonde und  einem
Rasterelektronenmikroskop wurden erste Schwefelanalysen an verschiedenen Kompartimenten
von E.bulbosa-Zellen durchgefiihrt (AG Dr. Stelzer, Hannover). Die vorldufigen Ergebnisse
deuten auf eine iiberwiegend plasmatische Lokalisation des Schwefels. Es sei noch erwdhnt,
daB die Lokalisation eines “compatible solutes” nur im Plasma sinnvoll erscheint, wo sich alle

entscheidenen Stoffwechselleistungen abspielen.

Die Bilanz der Konzentrationen aller gemessenen Osmotika 1463t bei den untersuchten Arten
nur die Aussage zu, daB mit steigender Salinitdt immer ein negativer Turgor entsteht (Tab. 5
a-e). Demnach wiren simtliche Zellen einer Art bei 34-68 o/oo plasmolysiert, was jedoch
nach mikroskopischen Kontrollen ausgeschlossen werden kann. AuBerdem zeigten alle Algen
unter Salzstress photosynthetische und respiratorische Aktivititen, die bei plasmolysierten
Zellen sehr stark gehemmt wiren. Folglich kann davon ausgegangen werden, daB die Zellen
bei der hochsten Salinitdt noch einen positiven Turgor haben, d.h. ein internes osmotisches
Potential von > 2000 mosmol kg‘l. Die daraus resultierende groBe Diskrepanz zwischen den
berechneten und theoretisch erwarteten Gesamtsummen der Inhaltsstoffe kann auf zweierlei
Wegen erklirt werden.

Zum einen besteht die Moglichkeit, daB einige wichtige Osmotika nicht erfaBt wurden.
Demnach miufiten diese postulierten unbekannten Substanzen in hohen Xonzentrationen
zwischen 150 und 1300 mM (nach Tab. 5 a-e) in der Zelle vorliegen. Es ist jedoch
unwahrscheinlich, da diese Mengen bei der Analyse libersehen wurden.

Fine zweite Erklirungsmoglichkeit liegt in der Wahl der BezugsgréBe “Zellwassergehalt”.
Wihrend bei Untersuchungen an groBzelligen Algen oft direkt Zellsaft oder PreBsaft
gewonnen und analysiert werden kann, besteht bei kleinzelligen Arten diese Moglichkeit als
gut reproduzierbare Routinemethode fiir Serienexperimente nicht. Die Zellsaftentnahme bietet
den Vorteil einer direkten Bestimmung des intrazelluliren osmotischen Potentials und somit
des Turgors. Bei kleinzelligen Arten miissen hingegen die Gewebe erst extrahiert und dann die

Inhaltsstoffe analysiert werden. Uber die Summierung aller gemessenen Substanzen kommt
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man dann mathematisch zum Turgor. Bei diesen Berechnungen miissen viele Dinge
berticksichtigt werden, wie z.B. eine Korrektur um das extrazellulire Wasser, das je nach
Algenart zwischen 5 und 17% des Frischgewichtes schwanken kann (KIRST und BISSON,
1979). Auch das nicht-osmotische Volumen des Protoplasten, welches bei Porphyra
umbilicalis 15-25% (WIENCKE und LAUCHLI, 1981) und bei Platymonas subcordiformis
40-50% (KIRST, 1977) betrigt, ist fiir solch eine Kalkulation sehr wichtig. Da diese Faktoren
in der vorliegenden Arbeit unberiicksichtigt blieben, miissen die angegebenen Konzentrationen
der untersuchten Algen als deutlich unterbestimmt gelten. Die BezugsgroBen "Frischgewicht”
oder "Zellwassergehalt” liefern bei kleinzelligen Arten nur Informationen iiber qualitative
Aufnahme-, Abgabe- und Akkumulationsprozesse. Sie sind aber flir exakte quantitative
Angaben iiber die intrazelluliren Gehalte vollig ungeeignet. Interessanterweise kommen neuere
Arbeiten zur osmotischen Regulation bei Kkleinzelligen Grilinalgen zu sehr #hnlichen
Konzentrationen der Inhaltsstofe wie in den untersuchten Pflanzen und gehen auf das
dargestellte Problem in der Regel nicht ein (YOUNG et al,, 1987 ab; RITCHIE, 1988;
EDWARDS et al., 1987; KARSTEN und KIRST, 1989 a).
WIENCKE und LAUCHLI (1981) haben fiir Porphyra umbilicalis eine sehr aufwendige
Methodik vorgestellt, welche die oben beschriebenen Fehlerméglichkeiten eliminiert. Sie
fordern fiir die Berechnung der Konzentrationen der osmotisch aktiven Substanzen 4
notwendige Untersuchungen:
1. Bestimmung des protoplasmatischen Volumens
2. Bestimmung der Relation zwischen Thallusfliche und Zellzahl
3. Bestimmung der Relation zwischen Thallusfliche und

Frischgewicht

4. Bestimmung des nicht-osmotischen Volumens

Aus diesen 4 Bestimmungen ergibt sich schlielich eine salinititsabhingige Relation zwischen
dem Frischgewicht und dem osmotischen Volumen (z.B. Porphyra bei 35 O/00: 4,396 g
Frischgewicht = 1 ml osmotisches Volumen). Wendet man die bei WIENCKE und LAUCHLI
(1981) angegebenen Faktoren auf die eigenen Ergebnisse an, so kénnen die oben dargestellten
Differenzen zwischen dem internen und externen osmotischen Potential zufriedenstellend
erklirt werden. Eine Beispielrechnung an E.bulbosa fiir 34 0/OO (ca. 980 mosmol kg‘l), die
hinsichtlich der Zellanordnung Porphyra umbilicalis 8hnelt, verdeutlicht diese Aussage:
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% Inhaltsstoffe in ~ * Faktor = & Inhaltsstoffe in
mosmol 1<g“1 FG mosmol kg “lov
426,7 * 4396 -  1875,8

FG = Frischgewicht, o V = osmotisches Volumen

Daraus wiirde sich ein Turgor von iiber 800 mosmol kg -1 fiir Ebulbosa ableiten lassen.
Dieser Wert liegt in der Gr6Benordnung von Ulva lactuca mit einem Turgor von 650 mosmol
kg~ bei 33 ©/, (DICKSON et al., 1980).

ZusammengefaBt kann festgestellt werden, daB fiir exakte intrazelluldre
Konzentrationsberechnungen bei kleinzelligen Makroalgen erginzende mikroskopische und
elektronenmikroskopische Daten zur Struktur bzw. Ultrastruktur der Zellen unbedingt
notwendig sind. Eine Alternative bietet der Einsatz einer ROntgenmikrosonde, mit deren Hilfe
auch in kleinen Kompartimenten der Zelle Elementanalysen durchgefiihrt werden kénnen

(WIENCKE et al., 1983).
4.5. Abschlubemerkungen zu den Okophysiologischen Versuchen

Ein Vergleich der hier vorgelegten Ergebnisse mit den Daten aus zahlreichen
Verdffentlichungen fithrt zu dem SchluB, daB die antarktischen Griinalgen in ihrem Verhalten
beziiglich der Salztoleranz den gemiBigten Arten entsprechen. Die Euryhalinitdt hinsichtlich
des Wachstums, der Photosynthese und der Zell-Vitalitdt kann somit als allgemeines
Charakteristikum eulitoraler Griinalgen aus unterschiedlichen geographischen Regionen
gedeutet werden. Auch die Akkumulation bzw. Abgabe verschiedener Ionen-Spezies nach
einer hyper- bzw. hypoosmotischen Belastung stimmt mit den bekannten Befunden
geméiBigter Algen liberein. Demnach scheinen die dahinterstehenden
Regulationsmechanismen, z.B. diverse “Ionenpumpen”, nach allgemeinen Prinzipien zu
funktionieren.

Im Gegensatz dazu kann die Synthese von 3 verschiedenen organischen Osmotika, die alle
Bestandteil der osmotischen Adaptation sind, als spezifische Anpassung an den natiirlichen
Standort gewertet werden. Aufgrund der Tatsache, daB die antarktischen Algen der
Gezeitenzone neben einem Salzstress auch hiufig einem Einfrierstress ausgesetzt sind, miissen
die hohen intrazelluliren Konzentrationen der 3 organischen Verbindungen, neben ihrer

Funktion als “compatible solutes”, auch als Gefrierschutz angesehen werden.
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Eine weitere Besonderheit der antarktischen Griinalgen ist sicherlich ihr relativ niedriger

Temperatur- und Lichtbedarf fiir das Wachstum im Vergleich zu gem#Bigten Arten. Auch die

sehr niedrigen Lichtkompensationspunkte bei der Photosynthese zeigen die Fahigkeit dieser

Organismen, mit geringsten Lichtintensititen auskommen zu kdnnen.

Das Hauptproblem bei den Salzversuchen lag in der Ersteltung vollstindiger Bilanzen Uber alle

Inhaltsstoffe und der rechnerische Ermittlung des Turgors. Die Diskussion zeigte eindeutig,
daB die Benutzung ublicher BezugsgroBen wie z.B. Frischgewicht flir exakte Kalkulationen
ungeeignet sind. Die Bestimmung einer geeigneten Bezugsgr6B8e beinhaltet zwar einen sehr

hohen methodischen Aufwand (z.B. Elektronenmikroskopie) und konnte daher in dieser
vergleichenden Arbeit auch nicht mehr geleistet werden, muB aber bei zukiinftigen

Untersuchungen viel mehr berticksichtigt werden.
4.6. DMSP-Metabolismus

Der EinfluB der Salinitit auf die intrazelluliren DMSP-Gehalte der Untersuchungsobjekte
wurde im Kapitel 4.4.2. ausfiihrlich diskutiert. Da bisher keine Verdffentlichungen lber den
EinfluB des Lichtes und der Temperatur auf die DMSP-Biosynthese vorliegen, ist eine
Diskussion schwierig zu gestalten.

In den dargestellten Untersuchungen wurde eine eindeutige Korrelation zwischen dem
jahreszeitlichen Verlauf der Tageslingen, der Lichtintensitdt und der intrazelluliren DMSP-
Konzentration der antarktischen Griinalgen festgestellt (Abb. 14 a-d und 16 a-e). Die
DMSP-Gehalte stiegen simultan mit ansteigender Tagesldnge, und entsprechend umgekehrt.
Zusitzlich war der DMSP-Spiegel positiv mit der Lichtintensitdt korreliert (KARSTEN et al,
1990 b,c).

Wihrend der EinfluB einer saisonal fluktuierenden Lichtperiode auf die Photosyntheserate,
den Pigmentgehalt und die Entwicklung bei Makroalgen nachgewiesen ist (KING und
SCHRAMM, 1976; GUTKOWSKI und MALESZEWSKI, 1989; WIENCKE, 1990 b,c), wurde
dieser Parameter bei jahreszeitlichen Untersuchungen iiber Anderungen der intrazelluldren
Inhaltsstoffe (DAVISON und REED, 1985) und Enzymaktivititen (KUPPERS und
WEIDNER, 1980) nicht beachtet.

Viele Stoffwechselwege und folglich Enzyme bei Algen werden durch das Licht beeinfluft bzw.
gesteuert (RUYTERS, 1989). Obgleich die DMSP-Biosynthese noch nicht eindeutig aufgeklart

ist, kann davon ausgegangen werden, daB auch Teile dieses Reaktionsweges direkt vom Licht
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beeinfluBt werden, oder zumindest indirekt {iber die Bereitstellung von Energie- und

Reduktionsdquivalenten aus der photosynthetischen Elektronentransportkette.

AuBerdem zeigten die Abb.( 16 a-e) eine artspezifische Relation zwischen dem intrazelluldren

DMSP-Level und der Lichtintensitit. Zwei Typen der DMSP-Anreicherung konnen

unterschieden werden. Wihrend U.implexa, A.arcta, U.rigida (Abb. 16 a,d,e) und E.bulbosa
(Abb. 15) DMSP linear mit ansteigender Photonenfluenzrate akkumulierten, fiel in
U.subflaccida und B.minima der DMSP-Gehalt stetig bis zu einer mittleren Lichtintensitét.
Jedoch fithrte eine weitere Erhohung der Bestrahlung in beiden Arten zu einer deutlichen

DMSP-Zunahme. Auch wenn die vorliegenden Daten nicht ausreichen, um eine Korrelation

zwischen dem natiirlichen Habitat der Algen und der Art der DMSP-Akkumulation
aufzuzeigen, so ist es trotzdem interessant festzustellen, daB die antarktische U.subflaccida
und die gemiBigte B.minima, die aus unterschiedlichen phytogeographischen Regionen
stammten, identische Reaktionen aufwiesen. Da zwei Typen der DMSP-Anreicherung
festgestellt wurden, kann davon ausgegangen werden, daB jede Algenart eine bestimmte
Lichtintensitét flir eine optimale DMSP-Synthese benétigt.

Viele Untersuchungen zur osmotischen Adaptation, wie beispielsweise von DICKSCN und
KIRST (1986), wurden im Dauerlicht durchgefiihrt, was den natlirlichen Bedingungen nicht
entsprach. Die in solchen Publikationen beobachtete Akkumulation von DMSP und anderer
organischer Osmotika nach einem hypersalinen Stress beruhte sicherlich nicht nur allein auf
dem FinfluB der Salinitit, sondern auch auf dem zusitzlichen EinfluB des Dauerlichtes. Die
eigenen Salzschock-Versuche, die in volliger Dunkelheit durchgefiihrt wurden (Abb. 19 a-e),

haben eindeutig die Bedeutung des Lichtfaktors fiir die Anreicherung von DMSP gezeigt, d.h.

im Dunkeln schienen die Untersuchungsobjekte nach einer hyperosmotischen Belastung
unfihig zu sein, die DMSP-Synthese durchzufithren. Umgekehrt lassen die Untersuchungen
zum EinfluB der Tageslingen auf die DMSP-Gehalte die Interpretation zu, daB allein ein
intensives Lichtangebot zu einer Akkumulation von DMSP fiithren kann. Folglich muB3 den
Versuchsbedingungen hinsichtlich des Lichtregimes bei Experimenten zur osmotischen
Adaptation viel mehr Aufmerksamkeit gewidmet werden, in dem ein naturnaher Hell-Dunkel-
Rhythmus gewihlt wird. Unter natiirlichen Bedingungen miissen jedoch die interaktiven
Finfliisse aller abiotischen Faktoren berilicksichtigt werden (THOMAS et al., 1988).

Das Verhalten des DMSP-Pools in voélliger Dunkelheit 148t auf taxonomische Unterschiede
zwischen den Ulotrichales und Acrosiphoniales schlieBen, diese Verbindung zu metabolisieren.
Beide Ulothrix-Arten, E.bulbosa und U.rigida, welche den Ulotrichales zugerechnet werden,
wiesen nach 4 Wochen Dunkelheit einen unverdnderten DMSP-Level auf (Abb. 17 a,b,d und
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18). Auch die nah verwandte B.minima verhielt sich entsprechend (Daten nicht gezeigt). Der
DMSP-Pool wird unter diesen Bedingungen also nicht verdndert oder abgebaut. Im
Gegensatz dazu nimmt in beiden Acrosiphoniales A.arcta und Urospora penicilliformis nach
der selben Zeitspanne der intrazellulire DMSP-Gehalt signifikant ab (Abb. 17 cund e). Die
Abnahme in den DMSP-Gehalten muB3 einem metabolischen Abbau zugeschrieben werden,
weil eine Abgabe dieser Verbindung in die Medien nicht gemessen wurde (Daten nicht
gezeigt). Auch bei E.bulbosa wurde eine Verminderung des DMSP-Pools festgestellt, aber erst
nach einem deutlich lingeren Zeitraum. Es kOnnte vermutet werden, daB auch die DMSP-
Konzentration der {ibrigen Ulotrichales sich #hnlich verhdlt und nach exirem langer
Inkubation in Dunkelheit abnehmen wird.

DMSP und andere “compatible solutes” gelten als energetisch aufwendige Molekiile (KIRST,
1990). Die hohe Investition an Energie fiir die DMSP-Biosynthese kdnnte zumindest teilweise
wieder in den Stoffwechsel zuriickgefiihrt werden, in dem diese Verbindung als Substrat fiir
die Dunkelatmung genutzt wird. Bevor DMSP jedoch veratmet wird, werden die Algen im
Dunkeln sicherlich erst den viel leichter zuginglichen Stirke-Pool aufbrauchen. EDWARDS et
al. (1987) registrierten an Enteromorpha intestinalis nach nur 48 Stunden in Dunkelheit einen
Stdrkeabbau auf bis dle Haélfte der urspriinglichen Konzentration. Die Ergebnisse der
kinetischen Untersuchung des DMSP-Pools von E.bulbosa im Dunkeln kann demnach wie
folgt erkldrt werden: Die Alge veratmet unter Bedingungen volliger Dunkelheit zuerst alle
leicht zugdnglichen  Energiespeicher, wie 2z.B. Stirke und andere mdgliche
Reservekohlenhydrate, Reserveproteine und Reservefette. Erst wenn diese Polymere
aufgebraucht sind, werden andere energiereiche Verbindungen, wie z.B. DMSP, dem
respiratorischen Stoffwechsel zugefiihrt.

Flr A.arctaund U.penicilliformis kann demnach postuliert werden, daB ihr Reservestoffgehalt
niedriger ist oder aber viel schneller aufgebraucht wird als bei den anderen Arten, weil ein
Zugriff auf das DMSP viel frither erfoigte.

AuBerdem erscheint es als sehr unwahrscheinlich, daB die Algen viel Energie in die Synthese
und Akkumulation von DMSP investieren, wenn dieser Stoffwechselweg quasi eine Sackgasse
darstellen wiirde. Neben der Rolle als Osmotikum und moglicher Gefrierschutz kann DMSP
somit auch als "sekundirer” Energiespeicher bezeichnet werden.

Dartiber hinaus missen dieser Verbindung noch andere bisher unbekannte Funktionen
zugeschrieben werden. So entsteht beispielsweise bei der Spaltung von DMSP neben DMS
auch Akrylsdure, welche als Antibiotikum bekannt ist (SIEBURTH, 1961, 1964). BARNARD
et al. (1984) postulierten, daB Akrylsdure die Zellwand von Algen gegeniiber bakteriellen
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Angriffen schiitzt. Nach diesen Autoren wiirde dann das DMS ein Abfallprodukt darstellen.

Auch wird dem DMSP bzw. der Akrylsdure eine Funktion als FraBschutz zugeschrieben

(KELLER et al, 1989). Unterstiitzt wird diese These durch Untersuchungen an einem

Réuber-Beute-System (Mikroalge-Ciliat)(J.Luers, personliche Mitteilung). Fine weitere
Funktion des DMSP als chemische Vorstufe fiir halogenierte organische Verbindungen schlug

WHITE (1982) vor. Nach diesem Autor soll das DMSP-Molekiil eine seiner Methylgruppen

leicht gegen Halogene (Cl™,Br™ etc) austauschen kénnen.

Eine signifikante Diskrepanz wurde zwischen einem unverinderten DMSP-Pool in
dunkelinkubierten Arten (vor allem Ulotrichales) und einem reduzierten DMSP-Pool in
Pflanzen, die bei niedrigen Lichtintensitdten wuchsen, gefunden (Abb. 16 a-e). Eine Erklirung

liefert das Wachstumsverhalten dieser Algen unter verschiedenen Photonenfluenzraten.
Beispielsweise zeigte U.rigida eine Wachstumskurve (Abb. 5 e), die mit dem DMSP-Verlauf in
Abb. korrelierte, d.h. mit ansteigenden Wachstumsraten nahm gleichzeitig der DMSP-Gehalt
Zu. AuBerdem kann man davon ausgehen, daB bei niedrigen Lichtintensititen die DMSP-~

Synthese stark eingeschrinkt ist, wihrend die Alge sehr wohl noch wichst. Unter diesen

Bedingungen scheint ein gemischtes Gewebe zu entstehen, welches aus den urspriinglichen

Zellen mit steady-state DMSP-Konzentrationen und aus jiingeren, frisch zugewachsenen
Zellen ohne oder nur mit Spuren an DMSP besteht (KARSTEN et al, 1990 c). Eine

Beispielrechnung unterstiitzt diese These: Das Frischgewicht von U.implexa nahm nach 4
Wochen Inkubation bei 2 pmol m 2 sec™! mit einer Wachstumsrate von 0,9% Tag"l, d.h. um
insgesamt 25,2% zu. Wihrend der selben Zeitspanne unter identischen Bedingungen nahm die

DMSP-Konzentration von 42,7 mM (konstanter Dunkelwert) auf 29,6 mM ab, was einer
Verminderung um 30,7% entsprach. Ahnlich gute Ubereinstimmungen konnten fiir die anderen
Photonenfluenzraten bestimmt werden. Neben dieser Erklirungsmoéglichkeit ist es auch
vorstellbar, daB bei sehr niedrigen Lichtintensititen das DMSP-Molekiil fiir
Wachstumsprozesse genutzt wurde und somit insgesamt alle Zellen einen niedrigeren Level
aufwiesen.

Fine dhnliche Relation hinsichtlich Wachstum und stabiler Kohlenstoffisotopen-Verhéltnisse
in Abhédngigkeit von der Bestrahlung wurde fiir Braunalgen beschrieben (WIENCKE und
FISCHER, 1990). Diese Autoren beobachteten eine starke !3C-Anreicherung mit
ansteigenden Lichtintensitdten und Wachstumsraten. In einigen Arten waren die Be/12c.
Verhiltnisse im Dunkeln deutlich hdher als unter niedrigen Photonenfluenzraten, was darauf
deutet, daB das wihrend der Vorkultur entstandene 13¢/12¢_verhiltnis unter Bedingungen
volliger Dunkelheit, wo kein Wachstum stattfand, konstant gehalten wurde.
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Speziell aus der jahreszeitlichen Untersuchung iiber den LichteinfluB auf die intrazelluliren
DMSP-Gehalte ergibt sich die Frage, ob es eine biologische Bedeutung fiir die Produktion
und Akkumulation solch variabler Konzentrationen in antarktischen Griinalgen gibt. Auch
wenn eine eindeutige Antwort zur Zeit noch nicht moglich ist, so wird die folgende Hypothese
vorgeschlagen:

Die eulitoralen Griinalgen iiberwintern in der felsigen Gezeitenzone unter einer
Meereisbedeckung. Unter diesen Bedingungen ist der Lichteinfall sehr gering, und die
Temperatur und die Salinitat relativ konstant. Die niedrigen intrazelluliren DMSP-Gehalte der
Algen koénnen diesen stabilen abiotischen Umweltfaktoren zugeschrieben werden, d.h. es
besteht fiir die Pflanzen keine Notwendigkeit hohe Konzentrationen eines Osmotikums oder
einer kryoprotektiven Substanz zu synthetisieren und zu akkumulieren. Im antarktischen
Frithjahr schmilzt die Eis~ und Schneebedeckung, und die wachsenden Griinalgen sind
aufgrund der Tide wieder hiufig stark schwankenden Salinitdten und Temperaturen ausgesetzt.
Unter diesen Bedingungen erfahren die exponierten Pflanzen eine Kombination aus einem
Salz- und einem Einfrierstress. Folglich sind hohe DMSP-Gehalte von vitaler Bedeutung zur
Kompensation des entsprechenden Stresses. Die im Frithjahr/Sommer zunehmenden
Tagesldngen und Photonenfluenzraten ermdglichen eine gesteigerte DMSP-Biosynthese.

Wie bereits im vorherigen Kapitel (4.4.2.)) am Rande erwihnt, zeigten alle untersuchten
Griinalgen unter niedrigen Temperaturen eine erhhte DMSP-Akkumulation (Abb. 20 a-e).
Man muB jedoch bei diesen Untersuchungen die Kultivierungstemperatur der Vorkulturen von
10°C und die kurze Versuchsdauer von 4-6 Wochen berticksichtigen. Gerade die sehr
langfristigen saisonalen Experimente (3.5.1.), die bei 0°C angesetzt wurden, fithrten bei allen
Untersuchungsobjekten zu durchschnittlich doppelt so hohen DMSP-Gehalten im Vergleich
zu den selben Arten, die nur einer relativ kurzfristigen niedrigen Inkubationstemperatur
ausgesetzt waren. Diese Ergebnisse deuten auf eine langsame DMSP-Anreicherung nach
einem Transfer in kiltere Medien und lassen auch den SchluB zu, daB bei einer zeitlichen
Ausdehnung der 4-6 wochigen Experimente die Pflanzen noch hohere Konzentrationen
aufgewiesen hitten. Die folgende Abb. 22, welche exemplarisch den zeitlichen Verlauf der
DMSP-Akkumulation in U.rigida nach einer Temperaturerniedrigung von 10 auf 0°C zeigt,

unterstiitzt die obigen Aussagen.
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Abb. 22:

Die Differenz zwischen der DMSP-Konzentration bei O und 10°Cin Ulva rigida als
eine Funktion der Zeit und nach einer Temperaturerniedrigung von 10 auf 0°C,
FW=Frischgewicht.

Dargestellt ist die Differenz zwischen der DMSP-Konzentration bei 0 und 10°C Uber einen
Zeitraum von 25 Tagen. Wie aus der Abb. 22 zu ersehen ist, setzte eine verstirkte DMSP-
Akkumulation erst nach einer lag-Phase von rund 11 Tagen ein. Danach wurde stetig DMSP
angereichert. Wie bereits bei den Wachstums-Versuchen diskutiert (4.1.1.), kann eine
biochemische Anpassung an niedrige Temperaturen Uber verschiedene Strategien realisiert
werden. Aufgrund der langen lag-Phase bei U.rigida kann die schnell greifende scgenannte
"Modulationsstrategie” ausgeschlossen werden (SCHLEE, 1986). Folglich muB eine
Anpasssung an niedrige Temperaturen iiber eine Konzentrationsinderung bereits existierender
Enzyme oder Uber eine Ausbildung neuer Enzymvarianten bei verschiedenen Temperaturen
verlaufen. Beide Prozesse bendtigen eine gewisse Zeit.

Interessant ist auch der additive Effekt einer niedrigen Temperatur auf die DMSP-
Anreicherung nach einer hypersalinen Belastung in E.bulbosa (Tab. 7). Dieses Ergebnis
zusammen mit den oben diskutierten Daten deutet auf die sehr wahrscheinliche Funktion des
DMSP als Gefrierschutz,
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Die extrem hohen DMSP-Konzentrationen von E.bulbosa kénnen auf die Tatsache
zuriickgefithrt werden, daB diese Art als endemisch fiir die Antarktis und Subantarktis gilt
(RICKER, 1987). E.bulbosa muB somit schon seit langer Zeit das siidliche Eismeer besiedeln
und sich den dort vorherrschenden niedrigen Temperaturen angepaBt haben. Die Synthese
von Frostschutzsubstanzen hat solch eine Anpassung sicherlich erst ermdglicht. Auch die, im
Vergleich zu Grilinalgen aus gemiBigten Breiten (REED, 1983 a), hohen DMSP-Gehalte der
ubrigen antarktischen Isolate kénnen mit einer Adaptation an niedrige Temperaturen erklirt
werden (KARSTEN et al, 1990 a).

In der Gezeitenzone erfahren die hier lebenden Algen hiufig einen Einfrierstress, denn die
Lufttemperatur am natlirlichen Standort auf der Koénig-Georg-Insel fluktuiert jihrlich
zwischen -30 und +10°C mit 120 Tagen um den Gefrierpunkt (BARSCH et al., 1985). Unter
diesen extremen Bedingungen sind kryoprotektive Substanzen von vitaler Bedeutung fiir die
Uberlebensfdhigkeit der eulitoralen Organismen. Unterstiitzt wird diese These durch die
niedrigen DMSP-Gehalte der sublitoralen antarktischen Makroalgen, die in einem relativ
stabilen Milieu hinsichtlich Salinitit und Temperatur leben (KARSTEN et al., 1990 a).

Bei der Diskussion der Wachstums- und Photosynthese-Versuche (4.1. und 4.2)) tauchte
immer wieder das Problem unterschiedlicher physiologischer Verhaltensweisen der
Sporophyten und Gametophyten auf. Entsprechende Untersuchungen hinsichtlich der DMSP-
Biosynthese sind nach meinem Wissen bisher nicht publiziert worden.

Die folgende Abb. 23 faBt den EinfluB verschiedener abiotischer Faktoren auf die DMSP-
Synthese von Algen schematisch zusammen, und gibt die méglichen biclogischen Funktionen
dieser Verbindung wieder.

Von den drei fiir eine DMSP-Akkumulation verantwortlichen Parametern ist eine erhéhte
Salinitdt der Faktor, welcher bereits nach 72 Stunden deutliche Effekte zeigte. Hohe
Lichtintensitdten fithrten hingegen erst nach 2-3 Wochen zu einer Anreicherung von DMSP,
wihrend eine Inkubation unter niedrigen Temperaturen mindestens 4-6 Wochen bedurfte, um
angewachsende DMSP-Gehalte festzustellen. Folglich spielt als kurzfristig wirkender Faktor
nur der Salzgehalt eine wichtige Rolle, wihrend bei ldngerer Einwirkung auch die
Photonenfluenzrate und die Temperatur zum Tragen kommen. Die hdchsten DMSP-
Konzentrationen wurden in Algen bestimmt, die gleichzeitig hypersalinen und Starklicht-
Bedingungen kombiniert mit tiefen Temperaturen ausgesetzt waren.

Weil, wie bereits geschildert, ein kurzfristiger Salzschock eine deutliche DMSP-Akkumulation

bedingte, muB diese Verbindung vor allem als Osmolyt betrachtet werden. Die weiteren
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biologischen Funktionen sind nach wie vor spekulativ, und fordern zur Aufklirung vertiefende,
d.h. vor allem biochemische Untersuchungen.

< TEMPERATUR > TEMPERATUR
> SALINITAT < SALINITAT
> LICHT < LICHT + DUNKELHEIT
\ /
AKKUMUL\AATION R‘EyKTION
DMSP-KONZENTRATION
DER ZELLE
|
FUNKTION

“compatible solute”
GEFRIERSCHUTZ

"SEKUNDARER" ENERGIESPEICHER
FRABSCHUTZ
METHYLGRUPPENDONATOR

Abb. 23:

Schematische Darstellung tber den EinfluB der wichtigsten abiotischen Faktoren

auf die intrazelluldiren DMSP-Gehalte von Algen, und deren biologische
Funktionen.
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4.6.1 Bedeutung des DMSP fiir die marinen Schwefelemissionen

Um die Bedeutung des DMSP fiir die marinen Schwefelemissionen in Form von DMS zu
verstehen, muB man das weitere Schicksal dieses Molekiils betrachten. CANTONI und
ANDERSON (1956) zeigten an Polysiphonia lanosa, daB DMS durch enzymatische Spaltung
des intrazelluliren DMSP gebildet werden kann. IIDA et al. (1985) beobachteten bei
verschiedenen Makroalgen, da3 der DMS-Gehalt in Extrakten bei 25°C deutlich héher war als
bei erhitzten Proben. Diese Autoren postulierten auch einen enzymatischen EinfluB auf die
DMS-Freisetzung und isolierten bei Ulva conglobata ein entsprechendes, teilweise gereinigtes
Enzym mit einer maximalen Aktivitit bei 40°C und pH 7,0-7,5. Ansonsten gelangt das
DMSP-Molekiil in das Medium, wenn die Zellen durch Alterungsprozesse oder durch
Beweidung absterben. Im Meerwasser ist diese Verbindung relativ stabil, d.h. erst bei pH >9
zerfallt das DMSP in DMS und Akrylsdure (TURNER et al.,, 1988; KAWABE et al., 1989).
Trotzdem wird das ins Meerwasser abgegebene DMSP sehr schnell gespalten, was auf einen
mikrobiellen Abbau deutet (TURNER et al., 1988). Das freigesetzte DMS-Molekiil wiederum
kann durch verschiedene Prozesse chemisch verdndert bzw. abgebaut werden:

1. Oxidation zu Dimethylsulfoxid (DMSO) durch phototrophe Purpurbakterien (ZEYER et al.,
1987).

2. Photooxidation zu DMSO in Gegenwart von Photosensibilisierern wie beispielsweise
Huminsduren (BRIMBLECOMBE und SHOOTER, 1986).

3. Verbrauch von DMS durch Bakterien, die nach Abspaltung der Methylgruppen diese als
einzige C~Quelle nutzen kénnen (SUYLEN und KUENEN, 1986).

Der groBte Teil des freigesetzten DMS diffundiert jedoch, wie bereits in der Einleitung
beschrieben, vom Meerwasser in die Atmosphire, und beeinfluft dort, nach chemischer
Umwandlung, als Kondensationskern die Wolkenbildung und letztlich das Xlima
(CHARLSON et al,, 1987).

Wihrend das Phytoplankton die Hauptquelle an DMSP und DMS in den offenen Ozeanen
darstellt, sind die marinen Makroalgen, d.h. vor allem Grlin- und einige Rotalgen, von lokaler
Bedeutung in den Kiistengebieten. Man muB sich dabei folgende Uberlegungen vor Augen
fiihren. Die marine Primérproduktion wird mit 30 * 10 9t ¢ Jahr! veranschlagt (LUNING,
1985). Von dieser Menge werden 2 * 10 9 t, d.h. 6,7% durch Makroalgen und Seegréser
produziert (SMITH, 1981). Beriicksichtigt man jedoch die relativ kleine Fliche der Kiisten,

die von Makroalgen besiedelt wird, dann ergibt sich fiir diese Organismen eine extrem hohe
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Primédrproduktionsrate pro Flicheneinheit und Jahr (LUNING, 1985). Gerade flache
Meeresgebiete wie das Wattenmeer weisen saisonal dichte Bestdnde an Griinalgen auf (z.B.
Enteromorpha, Ulva), die somit ein riesiges Potential an gespeichertem DMSP darstellen. In
den vergangenen Jahren zeigten speziell Enteromorpha-Arten im Wattenmeer ein so
ungehemmtes Wachstum, daB 10-20 cm dicke Algenteppiche viele Quadratkilometer
bedeckten (E.Parusel, Biologische Anstalt Helgoland, Litoralstation Sylt, persdnliche
Mitteilung). Auch wenn jegliche Untersuchung fehit, so kann man doch davon ausgehen, daB
beim Absterben dieser gewaltigen Biomasse riesige Mengen an DMSP und DMS freigesetzt
werden (HOLLIGAN und KIRST, 1989).

Allgemein sollte der DMS-FEintrag in die Atmosphire, bedingt durch die DMSP-Produktion
der Makroalgen, zumindest regional nicht unterschitzt werden. Andererseits ist natiirlich klar,
daB global gesehen das marine Phytoplankton der quantitativ wichtigste Verursacher fiir
DMS-Emissionen ist. Trotzdem sollte man aber gerade Makroalgen, die hohe DMSP-
Konzentrationen enthalten, als gut geeignete Test-Organismen betrachten, an denen man die
Langzeiteffekte von abiotischen Parametern auf den DMSP-Metabolismus studieren kann.
Makroalgen sind im Gegensatz zum Phytoplankton in der Regel ohne groBen Aufwand zu
kultivieren und zu handhaben. Auch lassen sich physiologische Experimente relativ einfach an
ihnen durchfiihren.

Die in dieser Arbeit an Makroalgen erzielten Daten zum DMSP-Stoffwechsel haben
hinsichtlich der BeeinfluBung durch abiotische Faktoren eine hohe Gkologische Signifikanz,
welche noch weiter ansteigt, wenn entsprechende Versuche am Phytoplankton, dem
Hauptproduzenten von DMS, durchgefiihrt werden. Viele Spekulationen in der Diskussion

rufen férmlich nach weiteren Untersuchungen.
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