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ABSTRACT: Studies on the physiology of pressure perception in sessile crustaceans (Balanus 
balanus and Balanus improvises) of the sublittoral and eulittoraL The mechanism of pressure per- 
ception in animals without gas filled spaces is still obscure. Larvae of numerous species of marine 
invertebrates respond to pressure changes; but the nature and direction of this response, and its 
relationship to light, vary considerably in different species or in different developmental stages 
of the same species. Settlement and metamorphosis are critical events in the life cycles of marine 
invertebrates. Nevertheless, adults of the barnacles Balanus batanus L. and B. improvises Dax- 
XVtN respond to pressure changes as they did during their larval stages. However, the nature of 
these responses changes: from slow reactions of larvae (vertical migration and positioning) to 
rapid reactions of sessile adults (closure of shell valves). The interruption of activity is shorter 
if caused by a weak pressure stimulus, than by a strong pressure stimulus. It is not identical 
with the time span required to adapt to changes in water depth. Inactive periods decrease with 
rising water temperature. At a given stimulation frequency, reactivity is inhibited sooner by 
weak than by strong pressure stimuli. Inhibited reactivity is caused by stlmulus-specific central 
nervous fatigue. Indirectly, three results indicate that specific pressure receptors exist: (a) 
metamorphosis of slow larval reactions to changes in hydrostatic pressure (probably caused by 
intracellular and extracellular physiological mechanisms, e. g. varying solubility of CaCO3) to 
rapid reactions of sessile adults; (b) ability for distinguishing increase and decrease in hydro- 
static pressure as stimuli with different signs; (c) stimulus-specific central nervous fatigue. 

E I N L E I T U N G  

Experimentelle Untersu&ungen zur Wirkung hohen hydrostatisdaen Dru&s auf 
tierische Organismen (Zusammenfassungen bei CATT~LL 1936, SCttLIEPEI~ 1963, FLOO~L 
1972) zeigten oR tiefgreifende, vielfach letale Wirkungen. Durch weitere Beobachtun- 
gen (z. B. HARDY & BAINBRIDGE 1951, KNIGHT-JoNEs & QUASlM 1955, BAYNE 1963) 

* Begonnen im Rahmen eines Stipendiums der Deutschen Forschungsgemeinscha~ (So 
78/1 a und b) am I. Zoologischen Institut der Universit2it G8ttingen. 
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wurden bei pelagischen und benthonischen Tieren auch Reaktionen auf minimale Dru&- 
~inderungen nachgewiesen. Die Reaktionen sessiler Tiere auf Dru&~inderungen wurden 
5edo& bisher ni&t geprtil~. 

Die Reaktionen der planktonis&en Larveri yon Balanus auf Dru&~inderungen 
gehiSren na& RICE (1964) zu dem yon ihm definierten Reaktionstyp 3. Er enth~ilt 
Arten, die bei verst~irktem Dru& stets zum Licht hinschwimmen, glei&gtiltig, aus wel- 
&er Ri&tung das Licht kommt, bei vermindertem Dru& dagegen entweder passiv 
absinken (z. B. I. Stadium der Zoea vieler Krebse wie Pagurus, Carcinus) oder aktiv 
vom Li&t wegschwimmen (z. B. Balanus). HARDY & BAINBRIDGE (ha& HARDY 1953) 
fanden ftir die Wanderungsges&windigkeit der Larven yon Balanus etwa 16 m ?< h -1. 

Die gesamte Physiologie der Druckwahrnehmung bei Tieren ohne gasgeftillte 
Hohlr~iume ist unbekannt (Diskussion bei KNmHT-JoNrS & MORGAN 1966). Auch die 
adulten sessilen Seepo&en reagieren mit Hilfe unbekannter Vorg~inge auf Anderungen 
des hydrostatischen Dru&s. Ihr Reaktionstyp wird in der vorliegenden Arbeit beschrie- 
bell. 

In den Biotopen der Seepocken sind Anderungen der Betichtungsst~irke und des 
Wasserdrucks die h~iufigsten Reize. Belichtungsschwankungen wirken auf ihre motori- 
sche Aktivit~it hemmend (v. BUDDENBROCK 1931) oder f/Srdernd (SoMMrR 1971), unab- 
h~ingig yon den Schwankungen der Aktivit~/tsmenge im Verlauf langer Versuchszeiten 
(SoMMER 1972). 

Die Untersuchungen am Drucksinn sessiler Tiere erforderten neue Methoden, tiber 
die im folgenden berichtet wird. 

MATERIAL UND METHODE 

Die Versuchstiere der Art Balanus balanus L. stammten yore Grund der Nordsee 
bei der Insel Helgoland, aus 30-35 m Wassertiefe und waren ausnahmslos auf Geh~iu- 
sen der Wellhornschnecke Buccinum undatum L. gewachsen. Im Laboratorium wurden 
fie bei 15°C in 25 cm Wassertiefe und Dauerdunkel gehalten. Zu Vergleichszwecken 
dienten Individuen der Art Balanus improvisus DARWIn, die auf Klappenschalen der 
Miesmuschel Mytilus edulis L. gewachsen waren und auch in der Gezeitenzone vor- 
kommen. Sie wurden unter den gleichen Bedingungen gehalten. Die Experimente wur- 
den bei elner Beleuchtungsst~irke yon 100 lx und einer Wassertemperatur yon 20 ° C 
durchgefiihrt. 

Bei der Anwendung yon Wasserdru&reizen miissen fiinf Parameter berticksichtigt 
werden, yon denen jeder die Reaktionen der Versu&stiere beeinflussen kann: (1) der 
Druckanstieg (+),  (2) der Dru&abfall (--), (3) die Reizdauer, (4) die Reizst~irke und 
(5) die Geschwindigkeit der Reizst~rken~inderung. Eine funktionsf~ihige Apparatur 
mugte die genaue Bestimmung dieser fanf Parameter erm/iglichen. 

Die Apparatur zur Anwendung yon Wasserdruckreizen ist schematisch in der Ab- 
bildung 1 dargestellt. In der Apparatur ist die Mechanik ruhender und bewegter Fliis- 
sigkeiten genutzt, und es k6nnen Druckreize yon definierter St~irke (in den Experimen- 
ten auf die Druckdifferenz yon 10 m Seewassers~iule begrenzt) und definierter Dauer 
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Abb. 1: Schematische Darstellung der Apparatur zur Untersuchung yon Druckreizwirkungen. 
Das Seewasser fliegt vom Filter (1) durch einen Schlauch zum Versu&sgef~.13 (3) aus Hart-PVC 
(85 × 85 × 70 ram; Wandst~rke: 10 ram; Glassdirke: 4 mm), das mit einer Lichtquelte (2) yon 
oben beteuchtet wird. Aus dem Versu&sgef~ig flief~t das Seewasser zum Uberlaufgef~ig I und 
welter in ein unteres Sammelgef~if~. Wenn das Oberlaufgef~il3 in glei&er H6he mit den Ver- 
su&sderen steht, dann sind sie bei str6mendem Seewasser an Normaldru& (0,0 m Wassertiefe) 
adaptiert, wird es hochgezogen, dann passen sie sich bei str6mendem Seewasser an Wassertiefen 
zwischen 0 m und 10 m an. Die Str~imungsgeschwindigkeit wird dutch Regulierung des Wasser- 
zuflusses eingesteltt. Mit den Seewassers~iulen in den Gef~it~en II und III werden die Dru&reize 
gegeben. Die h6her als das Oberlaufgef~ig I stehende SeewassersS.ute liefert den Dru&anstieg, 
die niedriger stehende den Dru&abfaI1. Alle Gef~ige werden in H6he des Uberlaufgef~il3es I 
gefiillt und nach Bedarf hochgezogen oder gesenkt. Der Wasserdurchlauf kann am Versuchs- 

gef~iIg mit Glasschliffh~ihnen in allen Richtungen versperrt werden 
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gegeben werden. Sie erm6glicht Untersuchungen an Tieren, die b e i s t r ~5 m e n d e m 
W a s s e r an versclaiedene Wassertiefen adaptiert  sind (vgl. dagegen RICE 1964). Die 
Geschwindigkeit der Druck~inderung kann in einem weiten Bereich variiert werden, 
doch war fiir die beschriebenen Experimente ein mSglichst rascher Anstieg der Reiz- 
st~irke erforderlich. 

Diese Reize wurden durch die mit Hilfe einer ,,Springschlauchklemme" (Abb. 2) 
plStzlich freigegebene Last verschieden hoher Seewassers~iulen gegeben. Beim tJffnen 
der Springschlauchklemme liegt sofort die voile Last der Wassers~iule auf dem Ver- 
suchsgef~ig, so dat~ die Geschwindigkeit im Anstieg der Reizst~irke (0 bis max.) yon der 
Uffnungsgeschwindigkeit abh~ingt. Sie Iiegt im Bereich weniger Millisekunden. 

5 

Abb. 2: Eine Springschlauchklemme im L~ingss&nitt (Schema). Ein federndes Widerlager (5) 
h~itt den Hebel (1), der den S&lauch (2) zusammenpregt, in seiner Lage. Beim Abbiegen des 
Widerlagers zieht die Spiralfeder (3), die an dem Galgen (4) befestigt ist, den Hebel nach oben. 
Der Dru& der Seewassers~iule wird schlagartig freigegeben und wirkt als Reiz. Bei der Kom- 
binatlon yon Druckreizen mit Dunkelreizen (in der vorliegenden Arbeit nicht dargestellt) wird 

belm Hochschnellen des Hebels der Stromkreis einer Niedervoltleu&te (6) unterbro&en 

Fiir die Umrechnung der jeweils genannten Reizst~irke (Druckdifferenz in m und 
cm Seewassers~iule) au£ die Mafgeinheit dyn 5< cm -2 ( ~  # bar) entsprechen 10 m See- 
wassers~iute (bei 35 °/00 Salzgehatt und 20 ° C) 1004,965 dyn × cm-~ × 103 ( ~  m bar) 
(nach Werten aus D'ANs-LAx 1967). Die tats~ichliche Belastung der Versuchstiere bei 
Adaptationsvorg~ingen ergibt sich, wenn der Normaldruck am Versuchsort addiert wird 
(760 Torr  -~ 1013,249 dyn × cm -2 × 103). Die Reaktionen der Tiere wurden jedoch 
immer mit Druck d i f f e r e n z e n geprii~. 
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ERGEBNISSE 

Die D r u c k r e a k t i o n e n  

In gleichm~it~igem Wasserstrom hat der rhythmische Schlag der Rankenfiit~e bei 
Seepo&en stets den gleichen Vertauf (CRisP & SOUT~tWaRD 196t). Wird ein aktives 
Tier yon Beschattungsreizen getroffen (v. BUDDeNm~OCK 1931), so verschliet~t es nach 
tiberschwelligen Reizen (oder na& Summation unterschwelliger Reize) sein Geh~iuse 
und bleibt eine Zeittang inaktiv (aktivit~itssteigernde Belichtungsreize, vgl. SOMM~. 
i97I). Dabei reagieren die Versuchstiere in 5eder Bewegungsphase auf den Reiz. Es ist 
gleichgiiltig, ob sie gerade mit dnem Schlag beginnen, die Rankenfiif~e ganz ausge- 
streckt haben ocler mitten im Schtag sind. 

Die Reaktionen auf Druckanstieg 

Nach pR5tzlicher Drucksteigerung s&liegen die Versuchstiere ihr Gehiiuse. Abbil- 
dung 3 zeigt die Aktivit~it eines Tieres vor und nach Druckanstieg. 

I   J:tJ! !![!tI!!L!LL]L!!L I'''t'''11' 
1 I Llllltltlltllttlilllllllllllltlltt/tt 1 

1 t g . l f l l l i l l l i i i i l i i l i l t i l g t l i l I l l l l l l i l  i 
Abb. 3: Die Reaktion eines Tieres auf Dru&anstieg. Der Registrierstreifen ist in Abstiinden 
yon vier Sekunden geteilt. Jeder registrierte Stri& entspricht einem S&lag der Rankenfiige 
(Foto eines Originalprotokolls). Das Versuchstier war an 2 m Wassertiefe adaptiert. Reizst~rke: 

1,50 m Seewassers~iule Dru&differenz 

Die Reaktionen au[ Druckabfall 

Nach pl/Stzli&em Dru&abfall s&iiegen die Versuchstiere ihr Geh~iuse ebenfalls 
(Abb. 4). Die Dru&reize wurden hier und in allen anderen Experimenten jeweils zu 
Beginn eines Aktivit~itsschubs ha& dem zehnten Schlag der Rankenfiige gegeben. Die 
Reizantwort ist jedesmal eine Aktivitgtspause, deren L~nge zwe&m~it~ig als ,,Retrak- 
tionsdauer" (WALD~S 1939) bezeichnet wird. Sie hat, wie die Reaktionen der meisten 
marinen Wirbellosen (v. BUDD~Nm~OCI~ 1952), zweifellos eine S&utz£unktion. 

Abb. 4: Die Reaktion eines Tieres auf Dru&abfalt (alle Daten wie unter Abb. 3) 
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Die Retraktionsdauer nach dem Reiz ist eine der Meflgr6flen flir die Reizwirkung 
und den physiologischen Zustand der Versu&stiere. Sie ist yon vielen Faktoren abh~n- 
gig: yon der Gr;Sge der Tiere und damit -con der Schlagfrequenz sowie vom Reiz- 
abstand, yon der Reizst~irke und yon der Temperatur. Kleine Individuen schlagen 
s&neller als grofle. 

D i e  A b h ~ i n g i g k e i t  d e r  D r u c k r e a k t i o n e n  v o m  R e i z a b s t a n d ,  
y o n  d e r  R e i z s t ~ i r k e  u n d  y o n  d e r  T e m p e r a t u r  

Die Druckrealetionen nach Reizen in verschiedenem Abstand 

Vor der Anwendung yon Wasserdru&reizen mug gekl~irt sein, wie rasch die 
Adaptationsvorg~nge im Dru&sinn der Seepo&en ablaufen. Wenn die Meflwerte un- 
verf~ilscht sein sollen, ist es vor allem wi&tig, zu erfahren, ob bei den Dru&reaktionen 
die Retraktionszeit (-dauer) mit der Adaptationszeit identisch ist, ob also beim Aktivi- 
ditsbeginn nach der reizbedingten Pause das Tier schon an die neue Wassertiefe adap- 
tiert ist oder ni&t. Fiir die Reaktionen auf Dru&abfall beantwortet der nachfolgend 
bes&riebene Versu& diese Frage. 

Ein Versu&stier adaptiert w~ihrend 30 min an eine Wassertiefe yon 5 m (=  D1); 
dann wird durch langsames Hochziehen eines Dru&gef~iges ein grN~erer Dru& ge- 
geben, der au& bei beliebiger Gr6ge keine Reaktion ausl&t, well dieser Reiz sich ein- 
s&Ieicht (=  D1 + D2). Na& weiteren 30 min wird dur& einen pI~itzli&en Druck- 
abfai1 yon (D1 + D2) auf (D1) festgestellt, ob das Tier eine Reaktion zeigt oder nicht. 
Dutch mehrfaches Wiederholen dieses Verfahrens mit sdindig steigendem Dru& 
(Dr + D~) wird die minimale Dru&~nderung festgestellt, die bei diesem Tier gerade 
eine Reaktion ausl6st (0,6 rn Seewassers~iule Dru&differenz). Dana& adaptiert das 
Versu&stier 30 min lang an einen Dru&, der grNger ist als (D1 + D2), an (D1 + D2 
+ Da) = 7 m Wassertiefe. Wenn dann der Druck yon (Dt + D~ + Da) auf (D1 + D-)) 
abf~llt, so reagiert das Versuchstier und verschwindet im Geh~use, kommt aber nach 
kurzer Zeit wieder hervor. W~ire es in diesem Augenbli& s&on wieder reaktionsbereit, 
also an die Wassertiefe (D1 + D2) adaptiert, dann miigte es si& bei weiterem Dru&- 
abfaI1 yon (D1 + D2) auf (Di) erneut zurii&ziehen. Das tut es jedoch nicht. Dassdbe 
gilt umgekehrt fiir die Reaktionen auf Dru&anstieg. 

Die Wiederherstellung der Reaktionsbereits&aflc in neuen Druckverh~ltnissen er- 
fordert demna& eine l~ingere Zeit als die Retraktionsdauer. Wie fang diese Zeit sein 
mug, kann genau gepriiR werden. 

In den folgenden Experimenten wurden die Reaktionen auf Dru&anstieg und 
Dru&abfall mit alternierenden Reizen in jeweits glei&em Abstand voneinander ge- 
prfiff: Einer Dru&differenz yon 10 m Seewassers~iule (Dru&anstieg) als erstem Reiz 
folgte z. B. nach 15 sec ein gleich grof~er Reiz in entgegengesetzter Richtung (Dru&- 
abfall). Na& weiteren 15 sec wurde wieder der erste Reiz gegeben und so fort. Zur 
Adaptation verfiigen die Versuchstiere bei diesem Reizabstand iiber 15 sec, bevor der 
Dru& si& ~indert. In der Abbildung 5 bedeutet ein Ordinatenwert yon 100 Prozent, 
dag die Tiere auf jeden Reiz einer Serie reagieren, da die Summe aller Reize glei& 
100 Prozent gesetzt ist; d. h. die Versuchstiere sind dann beim Dru&anstieg vollst~in- 
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dig an den geringeren Dru& vor dem Reiz adaptiert und beim Dru&abfall vollst~ndig 
an den hSheren Dru& vor dem Reiz. Die Abweichung der Einzelwerte yon der dar- 
gestellten Mittelwertkurve ist ais Standardabweichung s~ bei jedem Kurvenpunkt ein- 
getragen. Das gilt auch fiir alle folgenden Abbildungen. 
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Abb. 5: Die Abh~ingigkeit der ReaktionsbereitschaE auf Wasserdruckreize yon der St~irke und 
dem Abstand der vorhergehenden Reize bei drei Individuen. Reaktionen auf Dru&anstieg und 
Dru&abfalI. Ordinate: Prozentualer Anteil der beoba&teten Reaktionen an der Gesamtzahl 
der gegebenen Dru&reize. Abszisse: Abstand der Dru&rdze voneinander in Iogari~hmischem 
Maf~stab. Reizst~irke (Druckdifferenz): ~ 10 m Seewassers~iule; ~ 3 m See- 

wassers~iule 

Abbildung 5 zeigt, dai~ die Versuchstiere bei einem Reizabstand yon 15 sec auf 
weniger als 20 Prozent aller Reize reagieren. Dieser Anteil nimmt jedoch zu, wenn die 
Reize langsamer aufeinander fotgen. Dasselbe gilt ftir die Druckdifferenz von 3 m See- 
wassers~iule, doch erlischt die Reaktionsbereitscha~ nach diesen schw~icheren Reizen mit 
abnehmendem Reizabstand schneller als nach den starken. 

Auch ein Reizabstand yon 120 sec reicht nicht aus, um die ReaktionsbereitschaR 
der Versuchstiere bei jedem Reiz und damit unverf~ilschte Mef~werte si&erzustdlen. 
Bei allen Versuchen haben sich 30 min als optimaler Reizabstand erwiesen. 

Bei diesem Reizabstand und somit ausreichender Adaptation an die Druckst~irke 
(Wassertiefe) vor einem Reiz reagieren die Tiere auf jeden Reiz. Ihr Verhalten kann 
jedoch mit dem Begriff ,,Adaptation" nicht ausreichend beschrieben werden: Bei ktir- 
zeren Pausen zwis&en den Reizen wird die Reizbeantwortung zun~ichst unvollst~indig. 
Dabd tritt ein alternierender Wechsel zwis&en Reagieren und Nichtreagieren auf 
(Tab. 1). 

Wenn die Pausen zwischen den Reizen einer Serie sehr kurz sind, so erlis&t schon 
nach dem ersten Reiz die Reaktionsbereitscha~ fiir den Rest dieser Rdzserie. Dabei 
bewirken allerdings in einer Reizserie Druckanstieg und Dru&abfall je eine erste 
Reaktion, bevor fiir diese Reizqualit~iten die Reaktionsbereitschaft erlischt (Tab. 2). 

Das weist darauf hin, dag Dru&anstieg und Dru&abfall yon den Versuchstieren 
ats Reize mit verschiedenen Vorzeichen wahrgenommen werden kSnnen. 

Adaptation bedeutet immer eine ~nderung in der HShe der Reizschwetle. Es ist 
no& unklar, was w~ihrend des alternierenden Wechsels zwis&en Reagieren und Ni&t- 
reagieren bei ktlrzeren Reizabst~inden mit der Reizschwelle geschieht. Das wichtigste 
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Tabelle 1 

Die Abh~ngigkeit der Reaktionsbereitschatt auf Wasserdru&reize vom Reizabstand (60 sec). 
Reizstlirke: 3 m Seewassersiiule Dru&differenz. + ~ Dru&anstieg; - -  ~ Dru&abfatl. 1 =~ 

Reaktion; 0 ~ keine Reaktion. - -  in der Met~reihe ~ Tier inaktiv 

+ 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0  
3m 

_ _  1 1 1 1 0 0 1 0 1 1 0 1 -  1 1 1 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 0 1  

Tabelle 2 

Die Abh~ingigkeit der Reaktionsbereits&a~ auf Wasserdruckreize yore Reizabstand (15 sec). 
Alle Daten wie unter Tabelle 1 

+ 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0  
3m 
__ 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0  

Ergebnis ist 5edoch: Es mfissen bei den Experimenten mit Wasserdruckreizen zwischen 
den Einzelreizen ausreichend lange Pausen liegen, um entscheiden zu k~innen, ob ein 
Nichtreagieren zuf~illig ist oder nicht. 

Da Dru&reize den gesamten Organismus komprimieren oder dekomprimieren, 
wurde gepriiflc, ob die h~iufigen Druckreize die AusI~Ssung der Schalenschlut~reaktion 
nur fiber den Dm&sinn beeintrSchtigen oder auch fiber andere Sinne. In Tabelle 3 
ist ein Versuch dargestellt, in dem nach dem ErI/Sschen der Dru&reaktionen das Iicht- 
empfindliche Reaktionssystem auf seine Reaktionsbereitschaf~ gepriiR wurde. 

Tabelle 3 
Reizspezifische zentrale Ermfidung der Schalenschlu~reaktlon. Reizabstand: 15 sec; Reiz- 
stgrke: 10 m und 3 m Seewassers~iule Dru&differenz, 90 °/o und 10 °/o yon 500 lx. Die iibrigen 

Daten wie unter TabeI1e I. (Erl~uterungen im Text) 
m _  

+ 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0  
10m__ 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0  1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 1 1 1 0  

+ 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0  
3m 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0  I 
__ 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0  

Offenbar liegt hier eine reizspezifische zentrale Ermfidung der Schalenschlut~- 
reaktion vor, da bei vollst~indiger Unerregbarkeit durch Druckreize das Versuchstier 
auf neu einsetzende Beschattungsreize sofort mit dem Schalenschluf~ antwortet. Auch im 
lichtempfindlichen Reaktlonssystem beeintr~ichtigen schwache Reize die Reaktions- 
bereitschaf~ eher als starke (vgl. v. BUDDrNBROCK 1931). Demnach ist eine Ermtldung 
im motorischen Bereich ausgeschlossen. 

Die Druckreaktionen nach Reizen yon verschiedener Stlirke 

Die Berficksichtigung des Reizabstandes ist besonders ffir solche Versuche unerl~it~- 
lich, bei denen die Retraktionsdauer ats Maf~ filr die Wahrnehmung verschiedener 
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Reizst~rken benutzt wird. Die in der Abbildung 6 dargestellten Reaktionen auf Druck- 
reize yon verschiedener Sdirke zeigen, dab die Beziehung zwischen Retraktionsdauer 
und Druckreizst~rke nicht linear ist. 
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Abb. 6: Die Abh~ingigkelt der Retraktionsdauer (Ordinaten) yon der Sdirke der Druckreize 
(Abszissen) bei einem Individuum. a Bei Druckanstieg (Versuchstier an 0 m Wassertlefe adap- 
tiert), b Bei Dru&abfaI1 (Versuchstier an 10 m Wassertiefe adaptiert), n = 5. Schlagzahl: 46 × 

min -1. Mk zunehmender Reizsdirke nlmmt die Retraktionsdauer zu 
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Abb. 7: Die Abh~ingigkeit der SchIagffequenz (Ordinate: Schlagzahl X rain -1) yon der Tem- 
peratur (Abszisse) bei vier Individuen gleicher GrSt~e. Die Schlagfrequenz steigt mit der Tem- 

peratur (vgl. SOUTHWARD 1964) 
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Die Druclereaktionen bei verschiedener Temperatur 

Abbildung 7 zeigt ein Beispiel fiir die Abh{/ngigkeit der Schlagfrequenz yon der 
Temperatur. Die Retraktionsdauer wird im Gegensatz zur Schlagfrequenz mit stei- 
gender Temperatur sowohl nach Dru&anstieg als auch ha& Dru&abfall verringert 
(Abb. 8). 
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Abb. 8- Die Abh~ingigkeit der Retraktionsdauer (Ordinaten) yon der Temperatur (Abszissen) 
bei Dru&anstieg (a) und Dru&abfall (b) bei einem Individuum. Das Versuchst{er war an 5 m 

Wassertiefe adaptiert. Reizst{irke: 2 m Seewassers~iule Dru&differenz. n = 5 

DISKUSSION 

Die fiir Untersuchungen am dru&empfindlichen Reaktionssystem der Seepocken 
entwi&elte Methode erlaubt sowohl eine genaue Dosierung yon Wasserdru&reizen, 
die iiber beliebige Zeit konstant bMben, als au& Adaptation an beliebige Wassertiefen 
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bei strSmendem Wasser. Die Eindeutigkeit der Dru&reaktionen erleichtert bei See- 
po&en die Analyse des dru&empfindlichen Reaktionssystems, denn in gtei&fSrmigen 
Bedingungen einer Apparatur zeigen sie im Experiment nur die Alternativreaktionen 
Aktivit~t oder Inaktivit~it. 

Der zur Herstellung vollst~ndiger Reaktionsbereitschat~ erforderli&e optimale 
Reizabstand yon 30 rain kann mehrere Ursachen haben: 

(a) Die sessile Lebensweise. Die auf leblosem Substrat in tiefem Wasser siedelnden 
Individuen haben si& auf die gleichfSrmigen Bedingungen ihres Biotops eingestellt. 
Deshalb brau&t der langsame Verlauf der Adaptation an vers&iedene Wassertiefen 
und die dadur& bedingte langsame Wiederherstellung der Reaktionsbereitschaflc kein 
Sicherheitsrisiko zu sein. Wenn dieses Risiko bei Individuen, die auf Geh~iusen und 
Panzern freibeweglicher Tiere leben, denno& zu ho& sein sollte, so kann die Tatsa&e, 
dat~ s&wa&e Dru&reize die Reaktionsbereits&a~ der Seepo&en eher beeintr~ichtigen 
als starke Dru&reize (Abb. 5), ein Ausglei& sein und die Sicherheit des Individuums 
garantieren; es wird auf starke und deshalb in der Regel bedrohli&e Reize immer 
reagieren. 

(b) Die Qualit~it der Dru&reize. Die primSre Folge yon Druckreizen ist Kom- 
pression oder Dekompression des gesamten Organismus und nicht nur die Erregung der 
Rezeptoren eines einzigen Sinnes mit den zugeordneten nervSsen Strukturen. Durch 
Dru&zunahme wird die Dissoziationskonstante des HeCO~ erhSht und damit die LSs- 
lichkeit des CaCO3 ver~indert. Das bedeutet eine Beeinflussung stoffwechselphysiologi- 
s&er Vorg~inge, die ein Grund fiir die lange Adaptationszeit sein kSnnte. 

Das r3bergewicht zentralnervSser Anteile am Zustandekommen der Schalens&lul~- 
reaktion gegeniiber peripheren Vorg~ingen in den Sinnesorganen ist sehr deutli&, da 
die Reaktionsbereits&afL nach s&wa&en Reizen eher nachl~it~t als nach starken (Abb. 5). 
Der biologis&e Sinn dieser st~irkeren Wirkung schwa&er Dru&reize auf die Reaktlons- 
bereitschaflc liegt darin, dat~ die B eantwortung st~indig wiederkehrender s&wa&er 
Reize ftir eine Seepo&e (und andere Tiere) sinnlos ist. Dasselbe gilt fiir st~indig wieder- 
holte starke Reize, die si& als ungef~ihrlich erweisen. 

Dur& die reizspezifische zentrale Ermiidung der S&alens&luf~reaktion ist es den 
sessilen Seepo&en m6gli&, auch auf ras& wechselnde, qualitativ verschiedene Reize 
aus ihrer Umwelt zu reagieren. Eine Ermiidung im motoris&en Berei& ist bei ihnen 
ausges&lossen. 

Die mit steigender Temperatur auftretende Bes&leunigung der Schlagfrequenz 
(Abb. 7) und Verkiirzung der Retraktionsdauer (Abb. 8) kann auf die dabei bes&leu- 
nigten Stoffwe&selvorg~inge und auf den im Ans&lul~ daran erhShten Sauerstoffver- 
brauch zurii&gefiihrt werden. Dariiber hinaus potenziert si& der Sauerstoffmangel, 
well mit steigender Temperatur der Sauerstoffgehalt des Seewassers abnimmt (vgl. 
KINNt~ 1963). Jede Aktivit~itspause bedeutet weniger Atemwasser, das dutch den S&lag 
der Rankenfiit~e herbeiges&a~ wird und erhSht das Sauerstoffdefizit. Daher ist es £iir 
Seepo&en sinnvolI, mit steigender Temperatur und sinkendem Sauerstoffgehalt des 
Seewassers die S&lagfrequenz zu steigern und die Retraktionsdauer zu verk/irzen. 
Zwischen 20°C und 30°C Iiegt bei den meisten Rankenfilgern das Maximum der 
S&lagfrequenz (vgl. z. B. SOUTHWAI~I3 1964). Jede weitere Temperatursteigerung 
wirkt aktivit~itshemmend. 
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Bei marinen Wirbellosen ist die Schutzfunktion der Reaktionen auf Verminderung 
oder au& Zunahme der St~irke vers&iedenster Reize auffallend (far den Lichtsinn 
vgl. v. BUDDENBROCK 1952, MILLOTT 1957, STEvEN 1963, SOMMER 1971). Die groge 
5kologische Bedeutung des Wasserdrucks wlrd auch daran deutlich, dab die sessilen 
Seepocken auf Verminderung u n d Steigerung des hydrostatischen Drucks mit der glei- 
chen Reaktion (Schalenschluf~) antworten, w~hrend tiber den Lichtsinn eine Intensit~its- 
minderung der Belichtung die Aktivit~t hemmt, eine Intensitiitssteigerung der Belich- 
tung die Aktivitiit fSrdert (vgl. Kapitel ,,Einleitung"). A1]erdings kSnnen sie Druck- 
anstieg und Druckabfall als Reize mit verschiedenen Vorzeichen voneinander unter- 
scheiden (Tab. 2). Auch freibewegliche Tiere (z. B. Elritzen) empfinden Drucksteigerung 
und Drucksenkung als verschiedene Sinnesqualit~ten (DIJKGRAAF 1941). 

Da Wasser und also auch die KSrperfltissigkeiten nut in geringem Matte kompri- 
mierbar sind, werden Organismen ohne gasgefiillte Hohlr~ume bei Anderungen des 
hydrostatischen Drucks kaum deformiert. Sind andererseits gasgeftillte Hohlr~iume 
vorhanden, so ver~indert jede Druckschwankung das Volumen und damit auch das 
Gewicht eines Organismus. Hit Hilfe dieter Vorg~nge haben Seetiere zur Registrierung 
yon Druck~inderungen verschiedene MSglichkeiten (MoEHRES 1940), die aber den 
planktonischen Larven der Seepocken fehlen, well sie keine gasgefiillten Hohlr~ume 
umschlieflen. Ihre Reaktlonen sind aber in jedem Fall eindeutig und biologisch sinnvoll 
(RICE 1964), jedoch sehr langsam. Adulte Seepocken zeigen dagegen die beschriebenen 
sehr schnelten Reaktionen, die beim Indlviduum quantitativ leicht zu erfassen sin& 

Abet auch bei den adulten Individuen sind die strukturellen Grundlagen fiir die 
Wahrnehmung yon *nderungen des hydrostatischen Drucks unbekannt (Diskussion der 
im allgemeinen zur Druckwahrnehmung mSglichen Mechanismen bei KNIGHT-JoNES 
& MORGAN 1966), Fiir die Existenz yon spezifischen Druckrezeptoren bei den unter- 
suchten Seepocken sprechen allerdings drei Grtinde: (1) Der in der Metamorphose voll- 
zogene, bereits genannte Wechsel ,con der langsamen Reaktionsweise der Larven zur 
schnellen Reaktionsweise der adutten Tiere, ftir die langsame stoffwechselphysiologische 
Vorg~inge (z. B. LSslichkeits~nderungen des CaCOz) als vermittelnde AuslSser un- 
wahrscheinlich sin& (2) Die F~higkeit, Druckanstieg und Druckabfall als Reize mit 
verschiedenen Vorzeichen voneinander zu unterscheiden (Tab. 2). (3) Die reizspezifische 
zentrale Ermtidung der Reaktionen auf Druckreize (Tab. 3). 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Seepocken (Balanus balanus L. und B. improvisus DARWIN) reagieren auf plStz- 
lichen Druckanstieg oder Druckabfai1 mit der Schalenschtugreaktion. Sie kSnnen 
Druckanstieg und Druckabfall als Reize mit verschiedenen Vorzeichen unter- 
scheiden. 

2. Auf schwache Druckreize reagieren Seepocken mit kurzer, auf starke Druckreize mit 
l~ingerer Aktivit~itspause. Diese Retraktionsdauer ist nicht identisch mit der fiir ver- 
schiedene Wassertiefen nStigen Adaptationsdauer. Sie wird mit steigender Tempe- 
ratur des Seewassers verkiirzt. 

3. Bei gleichem Reizabstand erlischt die Reaktionsbereitschafi nach schwachen Druck- 
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reizen eher als nach starken. Die gehemmte ReaktionsbereitschafL beruht auf reiz- 
spezifischer zentraler Ermiidung. 
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