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ABSTRACT: Studies on the physiology of pressure perception in sessile crustaceans (Balanus
balanus and Balanus improvisus) of the sublittoral and eulittoral. The mechanism of pressure per-
ception in animals without gasfilled 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. Sertlement and metamorphosis are critical events in the life cycles of marine
invertebrates. Nevertheless, adults of the barnacles Balanus balanus L. and B. improvisus Dar-
wiN 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 stimulus-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 CaCOQj) to
rapid reactions of sessile adults; (b) ability for distinguishing increase and decrease in hydro-
static pressure as stimuli with different signs; (¢) stimulus-specific central nervous fatigue.

EINLEITUNG

Experimentelle Untersuchungen zur Wirkung hohen hydrostatischen Drucks auf
tierische Organismen (Zusammenfassungen bei CATTELL 1936, SCHLIEPER 1963, FLiJGEL
1972) zeigten oft tiefgreifende, vielfach letale Wirkungen. Durch weitere Beobachtun-
gen (z. B. HArRDY & BamsrIDGE 1951, KnreHT-JoNEs & Quasmm 1955, BAYNE 1963)

* Begonnen im Rahmen eines Stipendiums der Deutschen Forschungsgemeinschaft (So
78/1 a und b) am 1. Zoologischen Institut der Universitdt Gbttingen.



Untersuchungen zur Physiologie der Druckwahrnehmung 353

wurden bei pelagischen und benthonischen Tieren auch Reaktionen auf minimale Druck-
dnderungen nachgewiesen. Die Reaktionen sessiler Tiere auf Druckiinderungen wurden
jedoch bisher nicht gepriift.

Die Reaktionen der planktonischen Larven von Balanus auf Druckinderungen
gehBren nach Rice (1964) zu dem von ihm definierten Reaktionstyp 3. Er enthilt
Arten, die bei verstirktem Drudk stets zum Licht hinschwimmen, gleichgiiltig, aus wel-
cher Richtung das Licht kommt, bei vermindertem Druck dagegen entweder passiv
absinken (z.B. I. Stadium der Zoea vieler Krebse wie Pagurus, Carcinus) oder aktiv
vom Licht wegschwimmen (z. B. Balanus). Harpy & BamnsripeE (nach Harpy 1953)
fanden fiir die Wanderungsgeschwindigkeit der Larven von Balanus etwa 16 m X h™%

Die gesamte Physiologie der Druckwahrnehmung bei Tieren ohne gasgefiilite
Hohlriume ist unbekannt (Diskussion bei KnicHT-JoNES & Morean 1966). Auch die
adulten sessilen Seepocken reagieren mit Hilfe unbekannter Vorginge auf Anderungen
des hydrostatischen Drucks. Thr Reaktionstyp wird in der vorliegenden Arbeit beschrie-
ben.

In den Biotopen der Seepocken sind Anderungen der Belichtungsstirke und des
Wasserdrucks die hiufigsten Reize. Belichtungsschwankungen wirken auf ihre motori-
sche Aktivitit hemmend (v. Bubpenerock 1931) oder fordernd (SoMMER 1971), unab-
hingig von den Schwankungen der Aktivititsmenge im Verlauf langer Versuchszeiten
(Sommer 1972).

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

MATERIAL UND METHODE

Die Versuchstiere der Art Balanus balanns L. stammten vom Grund der Nordsee
bei der Insel Helgoland, aus 30-35 m Wassertiefe und waren ausnahmslos auf Gehiu-
sen der Wellhornschnecke Buccinum undatum L. gewachsen. Im Laboratorium wurden
sie 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 einer Beleuchtungsstirke von 100 Ix und einer Wassertemperatur von 20° C
durchgefijhrt.

Bei der Anwendung von Wasserdruckreizen miissen fiinf Parameter beriicksichtigt
werden, von denen jeder die Reaktionen der Versuchstiere beeinflussen kann: (1) der
Druckanstieg (+), (2) der Druckabfall (—), (3) die Reizdauer, (4) die Reizstirke und
(5) die Geschwindigkeit der Reizstirkendinderung. Eine funktionsfihige Apparatur
muflte die genaue Bestimmung dieser fiinf Parameter erméglichen.

Die Apparatur zur Anwendung von Wasserdruckreizen ist schematisch in der Ab-
bildung 1 dargestellt. In der Apparatur ist die Mechanik ruhender und bewegter Fliis-
sigkeiten genutzt, und es kdnnen Druckreize von definierter Stirke (in den Experimen-
ten auf die Druckdifferenz von 10 m Seewassersiule begrenzt) und definierter Dauer
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Abb. 1: Schematische Darstellung der Apparatur zur Untersuchung von Druckreizwirkungen.
Das Seewasser fliefit vom Filter (1) durch einen Schlauch zum Versuchsgefifl (3) aus Hart-PVC
(85 X 85 X 70 mm; Wandstirke: 10 mm; Glasstarke: 4 mm), das mit einer Lichtquelle (2) von
oben beleuchtet wird. Aus dem Versuchsgefifl fliefit das Seewasser zum Uberlaufgefi 1 und
weiter in ein unteres Sammelgefifl. Wenn das Uberlaufgefidfl in gleicher Hohe mit den Ver-
suchstieren steht, dann sind sie bei strémendem Seewasser an Normaldruck (0,0 m Wassertiefe)
adaptiert, wird es hochgezogen, dann passen sie sich bei strémendem Seewasser an Wassertiefen
zwischen 0 m und 10 m an. Die Strémungsgeschwindigkeit wird durch Regulierung des Wasser-
zuflusses eingestellt. Mit den Seewassersiulen in den Gefiflen I und III werden die Druckreize
gegeben. Die hoher als das Uberlaufgefifi I stehende Seewassersiule liefert den Drudsanstieg,
die niedriger stehende den Druckabfall. Alle Gefifle werden in Hohe des Uberlaufgefifies I
gefillt und nach Bedarf hochgezogen oder gesenkt. Der Wasserdurchlauf kann am Versuchs-
gefafl mit Glasschlifthdhnen in allen Richtungen versperrt werden
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gegeben werden. Sie ermdglicht Untersuchungen an Tieren, die bei strémendem
W asser an verschiedene Wassertiefen adaptiert sind (vgl. dagegen Rice 1964). Die
Geschwindighkeit der Druckdinderung kann in einem weiten Bereich variiert werden,
doch war fiir die beschriebenen Experimente ein méglichst rascher Anstieg der Reiz-
stirke erforderlich.

Diese Reize wurden durch die mit Hilfe einer ,,Springschlauchklemme® (Abb. 2)
pldtzlich freigegebene Last verschieden hoher Seewassersiulen gegeben. Beim Offnen
der Springschlauchklemme liegt sofort die volle Last der Wassersiule auf dem Ver-
suchsgefif, so dafl die Geschwindigkeit im Anstieg der Reizstirke (0 bis max.) von der
Offnungsgeschwindigkeit abhingt. Sie liegt im Bereich weniger Millisekunden,
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Abb. 2: Eine Springschlauchklemme im Lingsschnite (Schema). Ein federndes Widerlager (5)
hile den Hebel (1), der den Schlauch (2) zusammenpreflt, in seiner Lage. Beim Abbiegen des
Widerlagers zieht die Spiralfeder (3), die an dem Galgen (4) befestigt ist, den Hebel nach oben.
Der Druck der Seewassersiule wird schlagartig freigegeben und wirkt als Reiz. Bei der Kom-
bination von Druckreizen mit Dunkelreizen (in der vorliegenden Arbeit nicht dargestellr) wird
beim Hochschnellen des Hebels der Stromkreis einer Niedervoltleuchte (6) unterbrochen

Fiir die Umrechnung der jeweils genannten Reizstirke (Drudkdifferenz in m und
cm Seewassersidule) auf die Mafleinheit dyn X cm™ (= y bar) entsprechen 10 m See-
wassersdule (bei 35%00 Salzgehalt und 20°C) 1004,965 dyn X em™® X 10% (= m bar)
(nach Werten aus D’Ans-Lax 1967). Die tatsdchliche Belastung der Versuchstiere bei
Adaptationsvorgingen ergibt sich, wenn der Normaldruck am Versuchsort addiert wird
(760 Torr £ 1013,249 dyn X cm™2 X 10%). Die Reaktionen der Tiere wurden jedoch
immer mit Druck differenzen gepriift.
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ERGEBNISSE

Die Druckreaktionen

In gleichmifigem Wasserstrom hat der rhythmische Schlag der Rankenfiiffe bei
Seepocken stets den gleichen Verlauf (Crise & Soutawarp 1961). Wird ein aktives
Tier von Beschattungsreizen getroffen (v. Bubpensrock 1931), so verschliefit es nach
iiberschwelligen Reizen (oder nach Summation unterschwelliger Reize) sein Gehiduse
und bleibt eine Zeitlang inaktiv (aktivititssteigernde Belichtungsreize, vgl. Sommer
1971). Dabei reagieren die Versuchstiere in jeder Bewegungsphase auf den Reiz. Es ist
gleichgiiltig, ob sie gerade mit einem Schlag beginnen, die Rankenfiiffle ganz ausge-
streckt haben oder mitten im Schlag sind.

Die Reaktionen anf Druckanstieg

Nach plétzlicher Drucksteigerung schlieflen die Versuchstiere ihr Gehduse. Abbil-
dung 3 zeigt die Aktivitit eines Tieres vor und nach Druckanstieg.
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Abb. 3: Die Reaktion eines Tieres auf Druckanstieg. Der Registrierstreifen ist in Abstinden

von vier Sekunden geteilt. Jeder registrierte Strich entspricht einem Schlag der Rankenfiifle

(Foto eines Originalprotokolls). Das Versuchstier war an 2 m Wassertiefe adaptiert. Reizstirke:
1,50 m Seewassersiule Druckdifferenz

Die Reaktionen anf Druckabfall

Nach plotzlichem Drudkabfall schlieflen die Versuchstiere ihr Gehiuse ebenfalls
(Abb. 4). Die Druckreize wurden hier und in allen anderen Experimenten jeweils zu
Beginn eines Aktivitdtsschubs nach dem zehnten Schlag der Rankenfiifle gegeben. Die
Reizantwort ist jedesmal eine Aktivititspause, deren Linge zweckmifig als ,Retrak-
tionsdauer® (WaLDEs 1939) bezeichnet wird. Sie hat, wie die Reaktionen der meisten
marinen Wirbellosen (v. BuppENBROCK 1952), zweifellos eine Schutzfunktion.
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Abb. 4: Die Reaktion eines Tieres auf Druckabfall (alle Daten wie unter Abb. 3)
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Die Retraktionsdauer nach dem Reiz ist eine der Meflgrofien fiir die Reizwirkung
und den physiologischen Zustand der Versuchstiere. Sie ist von vielen Faktoren abhin-
gig: von der Grofle der Tiere und damit von der Schlagfrequenz sowie vom Reiz-
abstand, von der Reizstirke und von der Temperatur. Kleine Individuen schlagen
schneller als grofle.

Die Abhingigkeit der Druckreaktionen vom Reizabstand,
von der Reizstirke und von der Temperatur

Die Druckreaktionen nach Reizen in verschiedenem Abstand

Vor der Anwendung von Wasserdruckreizen mufl gekldrt sein, wie rasch die
Adaptationsvorginge im Drucksinn der Seepocken ablaufen. Wenn die Mefiwerte un-
verfilscht sein sollen, ist es vor allem wichtig, zu erfahren, ob bei den Druckreaktionen
die Retraktionszeit (-dauer) mit der Adaptationszeit identisch ist, ob also beim Aktivi-
tdtsbeginn nach der reizbedingten Pause das Tier schon an die neue Wassertiefe adap-
tiert ist oder nicht. Fiir die Reaktionen auf Druckabfall beantwortet der nachfolgend
beschriebene Versuch diese Frage.

Ein Versuchstier adaptiert wihrend 30 min an eine Wassertiefe von 5 m (= Dy);
dann wird durch langsames Hochzichen eines Druckgefifles ein groferer Drudk ge-
geben, der auch bei beliebiger Grofle keine Reaktion ausldst, weil dieser Reiz sich ein-
schleicht (= Dy + Dy). Nach weiteren 30 min wird durch einen plétzlichen Druck-
abfall von (D + Ds) auf (D) festgestellt, ob das Tier eine Reaktion zeigt oder nicht.
Durch mehrfaches Wiederholen dieses Verfahrens mit stindig steigendem Druck
(D1 + Dg) wird die minimale Druckinderung festgestellt, die bei diesem Tier gerade
eine Reaktion ausl6st (0,6 m Seewassersiule Druckdifferenz). Danach adaptiert das
Versuchstier 30 min lang an einen Druck, der grofler ist als (Dy + Ds), an (Dy + Dy
+ D3) = 7 m Wassertiefe. Wenn dann der Druck von (D; -+ Dy + Ds) auf (D; + Dy)
abfillt, so reagiert das Versuchstier und verschwindet im Gehiuse, kommt aber nach
kurzer Zeit wieder hervor. Wire es in diesem Augenblick schon wieder reaktionsbereit,
also an die Wassertiefe (Dy 4+ Dg) adaptiert, dann miifite es sich bei weiterem Druck-
abfall von (Dy + Dg) auf (Dy) erneut zuriickziehen. Das tut es jedoch nicht. Dasselbe
gilt umgekehrt fiir die Reaktionen auf Drudkanstieg.

Die Wiederherstellung der Reaktionsbereitschaft in neuen Druckverhiltnissen er-
fordert demnach eine lingere Zeit als die Retraktionsdauer. Wie lang diese Zeit sein
mufl, kann genau gepriift werden.

In den folgenden Experimenten wurden die Reaktionen auf Druckanstieg und
Druckabfall mit alternierenden Reizen in jeweils gleichem Abstand voneinander ge-
priift: Einer Druckdifferenz von 10 m Seewassersiule (Druckanstieg) als erstem Reiz
folgte z. B. nach 15 sec ein gleich grofier Reiz in entgegengesetzter Richtung (Druck-
abfall). Nach 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
Drudk sich dndert. In der Abbildung 5 bedeutet ein Ordinatenwert von 100 Prozent,
dafl die Tiere auf jeden Reiz einer Serie reagieren, da die Summe aller Reize gleich
100 Prozent gesetzt ist; d. h. die Versuchstiere sind dann beim Druckanstieg vollstin-
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dig an den geringeren Druck vor dem Reiz adaptiert und beim Druckabfall vollstindig
an den hoheren Druck vor dem Reiz. Die Abweichung der Einzelwerte von der dar-
gestellten Mittelwertkarve ist als Standardabweichung sz bei jedem Kurvenpunks ein-
getragen. Das gilt auch fiir alle folgenden Abbildungen.
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Abb. 5: Die Abhidngigkeit der Reaktionsbereitschaft auf Wasserdrudkreize von der Stirke und

dem Abstand der vorhergehenden Reize bei drei Individuen, Reaktionen auf Druckanstieg und

Drudkabfall. Ordinate: Prozentualer Anteil der beobachteten Reaktionen an der Gesamtzahl

der gegebenen Druckreize. Abszisse: Abstand der Druckreize voneinander in logarithmischem

Mafistab. Reizstirke (Druckdifferenz): £ 10 m Seewassersiule; ———— 2 3 m See-
wassersiule

Abbildung 5 zeigt, dafl die Versuchstiere bei einem Reizabstand von 15 sec auf
weniger als 20 Prozent aller Reize reagieren. Dieser Anteil nimmt jedoch zu, wenn die
Reize langsamer aufeinander folgen. Dasselbe gilt fiir die Druckdifferenz von 3 m See-
wassersiule, doch erlischt die Reaktionsbereitschaft nach diesen schwicheren Reizen mit
abnehmendem Reizabstand schneller als nach den starken.

Auch ein Reizabstand von 120 sec reicht nicht aus, um die Reaktionsbereitschaft
der Versuchstiere bei jedem Reiz und damit unverfilschte Mefwerte sicherzustellen.
Bei allen Versuchen haben sich 30 min als optimaler Reizabstand erwiesen.

Bei diesem Reizabstand und somit ausreichender Adaptation an die Druckstirke
(Wassertiefe) vor einem Reiz reagieren die Tiere auf jeden Reiz. Thr Verhalten kann
jedoch mit dem Begriff , Adaptation® nicht ausreichend beschrieben werden: Bei kiir-
zeren Pausen zwischen den Reizen wird die Reizbeantwortung zunichst unvollstindig.
Dabei tritt ein alternierender Wechsel zwischen Reagieren und Nichtreagieren auf
(Tab. 1).

Wenn die Pausen zwischen den Reizen einer Serie sehr kurz sind, so erlischt schon
nach dem ersten Reiz die Reaktionsbercitschaft fiir den Rest dieser Reizserie. Dabei
bewirken allerdings in einer Reizserie Druckanstieg und Druckabfall je eine erste
Reaktion, bevor fiir diese Reizqualititen die Reaktionsbereitschaft erlischt (Tab. 2).

Das weist darauf hin, dafl Druckanstieg und Druckabfall von den Versuchstieren
als Reize mit verschiedenen Vorzeichen wahrgenommen werden kénnen.

Adaptation bedeutet immer eine Anderung in der Hohe der Reizschwelle. Es ist
noch unklar, was wihrend des alternierenden Wechsels zwischen Reagieren und Nicht-
reagieren bei kiirzeren Reizabstinden mit der Reizschwelle geschieht. Das wichtigste
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Tabelle 1

Die Abhingigkeit der Reaktionsbereitschaft auf Wasserdruckreize vom Reizabstand (60 sec).
Reizstirke: 3 m Seewassersiule Druckdifferenz. + & Drudkanstieg; — £ Drudkabfall. 1 &
Reaktion; 0 & keine Reaktion. — in der Mefirethe & Tier inaktiv

3+ 10000000010000010110000000000
P 111100101101 -1110010011000010

Tabelle 2

Die Abhidngigkeit der Reaktionsbereitschaft auf Wasserdruckreize vom Reizabstand (15 sec).
Alle Daten wie unter Tabelle 1

3'!‘ 1000000000C00C0Q0CO0O0COO0ODODO0CCOO00O0DOODOO
f 10000000006 000C00000C00C0CO0CO0CO0CO0C00O00O0

Ergebnis ist jedoch: Es miissen bei den Experimenten mit Wasserdruckreizen zwischen
den Finzelreizen ausreichend lange Pausen liegen, um entscheiden zu kbnnen, ob ein
Nichtreagieren zufillig ist oder nicht.

Da Druckreize den gesamten Organismus komprimieren oder dekomprimieren,
wurde gepriift, ob die hdufigen Druckreize die Ausldsung der Schalenschlufreaktion
nur {iber den Drucksinn beeintrichtigen oder auch {iber andere Sinne. In Tabelle 3
ist ein Versuch dargestellt, in dem nach dem Erldschen der Druckreaktionen das licht-
empfindliche Reaktionssystem auf seine Reaktionsbereitschaft gepriift wurde.

Tabelle 3

Reizspezifische zentrale Ermiidung der Schalenschlufireaktion. Reizabstand: 15 sec; Reiz-
stirke: 10 m und 3 m Seewassersiule Druckdifferenz, 90%/6 und 10 % von 500 Ix. Die iibrigen
Daten wie unter Tabelle 1. (Erlduterungen im Texr)

+ 100000C0000¢0
10m 111111111101110
— 110000000000

+ 10000000000 §

Im 100000000000000 0
— 10000000000 i

Offenbar liegt hier eine reizspezifische zentrale Ermiidung der Schalenschluf-
reaktion vor, da bei vollstindiger Unerregbarkeit durch Druckreize das Versuchstier
auf neu einsetzende Beschattungsreize sofort mit dem Schalenschluf} antwortet. Auch im
lichtempfindlichen Reaktionssystem beeintrichtigen schwache Reize die Reaktions-
bereitschaft eher als starke (vgl. v. BubpENBROCK 1931). Demnach ist eine Ermiidung
im motorischen Bereich ausgeschlossen.

Die Druckreaktionen nach Reizen von verschiedener Stirke

Die Beriicksichtigung des Reizabstandes ist besonders fiir solche Versuche unerlzf-
lich, bei denen die Retraktionsdauer als Mafl fiir die Wahrnehmung verschiedener
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Reizstirken benutzt wird. Die in der Abbildung 6 dargestellten Reaktionen auf Druck-
reize von verschiedener Stirke zeigen, dafl die Bezichung zwischen Retraktionsdauer

und Drudkreizstirke nicht linear ist.
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Abb. 6: Die Abhingigkeit der Retraktionsdauer (Ordinaten) von der Stdrke der Druckreize

(Abszissen) bei einem Individuum. 2 Bei Druckanstieg (Versuchstier an 0 m Wassertiefe adap-

tiert). b Bei Druckabfall (Versuchstier an 10 m Wassertiefe adaptiert). n = 5. Schlagzahl: 46 X
min~. Mit zunehmender Reizstirke nimme die Retraktionsdauer zu
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Abb. 7: Die Abhingigkeit der Schlagfrequenz (Ordinate: Schlagzahl X min™) von der Tem-
peratur (Abszisse) bei vier Individuen gleicher Grfle. Die Schlagfrequenz steigt mit der Tem-
peratur (vgl. SoUTHWARD 1964)
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Die Druckreaktionen bei verschiedener Temperatur

Abbildung 7 zeigt ein Beispiel fiir die Abhingigkeit der Schlagfrequenz von der
Temperatur. Die Retraktionsdauer wird im Gegensatz zur Schlagfrequenz mit stei-
gender Temperatur sowohl nach Druckanstieg als auch nach Druckabfall verringert

(Abb. 8).
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Abb. 8: Die Abhingigkeit der Retraktionsdauer (Ordinaten) von der Temperatur (Abszissen)
bei Druckanstieg () und Druckabfall (b) bei einem Individuum. Das Versuchstier war an 5 m
‘Wassertiefe adaptiert. Reizstirke: 2 m Seewassersiule Druckdifferenz. n = 5

DISKUSSION

Die fiir Untersuchungen am druckempfindlichen Reaktionssystem der Seepocken
entwickelte Methode erlaubt sowohl eine genaue Dosierung von Wasserdruckreizen,
die iiber beliebige Zeit konstant bleiben, als auch Adaptation an beliebige Wassertiefen
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bei strdmendem Wasser. Die Eindeutigkeit der Druckreaktionen erleichtert bei See-
pocken die Analyse des druckempfindlichen Reaktionssystems, denn in gleichfsrmigen
Bedingungen einer Apparatur zeigen sie im Experiment nur die Alternativreaktionen
Aktivitit oder Inaktivitit.

Der zur Herstellung vollstindiger Reaktionsbereitschaft erforderliche optimale
Reizabstand von 30 min kann mehrere Ursachen haben:

(a) Die sessile Lebensweise. Die auf leblosem Substrat in tiefem Wasser siedelnden
Individuen haben sich auf die gleichférmigen Bedingungen ihres Biotops eingestellt.
Deshalb braucht der langsame Verlauf der Adaptation an verschiedene Wassertiefen
und die dadurch bedingte langsame Wiederherstellung der Reaktionsbereitschaft kein
Sicherheitsrisiko zu sein. Wenn dieses Risiko bei Individuen, die auf Gehiusen und
Panzern freibeweglicher Tiere leben, dennoch zu hoch sein sollte, so kann die Tatsache,
dafl schwache Druckreize die Reaktionsbereitschaft der Seepocken eher beeintrichtigen
als starke Druckreize (Abb. 5), ein Ausgleich sein und die Sicherheit des Individuums
garantieren; es wird auf starke und deshalb in der Regel bedrohliche Reize immer
reagieren.

(b) Die Qualitit der Druckreize. Die primire Folge von Druckreizen ist Kom-
pression oder Dekompression des gesamten Organismus und nicht nur die Erregung der
Rezeptoren eines einzigen Sinnes mit den zugeordneten nervésen Strukturen. Durch
Druckzunahme wird die Dissoziationskonstante des HoCOjs erhdht und damit die Los-
lichkeit des CaCOjy verindert. Das bedeutet eine Beeinflussung stoffwechselphysiologi-
scher Vorginge, die ein Grund fiir die lange Adaptationszeit sein konnte.

Das Ubergewicht zentralnerviser Anteile am Zustandekommen der Schalenschiufi-
reaktion gegeniiber peripheren Vorgingen in den Sinnesorganen ist sehr deutlich, da
die Reaktionsbereitschaft nach schwachen Reizen eher nachldfit als nach starken (Abb. 5).
Der biologische Sinn dieser stirkeren Wirkung schwacher Druckreize auf die Reaktions-
bereitschaft liegt darin, daf} die Beantwortung stindig wiederkehrender schwacher
Reize fiir eine Seepocke (und andere Tiere) sinnlos ist. Dasselbe gilt fiir stindig wieder-
holte starke Reize, die sich als ungefdhrlich erweisen.

Durch die reizspezifische zentrale Ermiidung der Schalenschlufireaktion ist es den
sessilen Seepocken méglich, auch auf rasch wechselnde, qualitativ verschiedene Reize
aus ihrer Umwelt zu reagieren. Eine Ermiidung im motorischen Bereich ist bei ihnen
ausgeschlossen.

Die mit steigender Temperatur auftretende Beschleunigung der Schlagfrequenz
(Abb. 7) und Verkiirzung der Retraktionsdauer (Abb. 8) kann auf die dabei beschleu-
nigten Stoffwechselvorginge und auf den im Anschlufl daran erhShten Sauerstoffver-
brauch zuriickgefithrt werden. Dariiber hinaus potenziert sich der Sauerstoffmangel,
weil mit steigender Temperatur der Sauerstoffgehalt des Seewassers abnimmt (vgl.
KinNE 1963). Jede Aktivititspause bedeutet weniger Atemwasser, das durch den Schlag
der Rankenfiifle herbeigeschafft wird und erhdht das Sauerstoffdefizit. Daher ist es fiir
Seepocken sinnvoll, mit steigender Temperatur und sinkendem Sauerstoffgehalt des
Seewassers die Schlagfrequenz zu steigern und die Retraktionsdaver zu verkiirzen.
Zwischen 20°C und 30°C liegt bei den meisten Rankenfiiflern das Maximum der
Schlagfrequenz (vgl. z. B. SouTHWARD 1964). Jede weitere Temperatursteigerung
wirkt aktivititshemmend.
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Bei marinen Wirbellosen ist die Schutzfunktion der Reaktionen auf Verminderung
oder auch Zunahme der Stirke verschiedenster Reize auffallend (fiir den Lichtsinn
vgl. v. BunpENBROCK 1952, MILLOTT 1957, STEVEN 1963, SoMmmER 1971). Die grofie
dkologische Bedeutung des Wasserdrucks wird auch daran deutlich, dafl die sessilen
Seepocken auf Verminderung und Steigerung des hydrostatischen Drucks mit der glei-
chen Reaktion (Schalenschlufl) antworten, wihrend iiber den Lichtsinn eine Intensitdts-
minderung der Belichtung die Aktivitit hemmt, eine Intensitdtssteigerung der Belich-
tung die Aktivitit férdert (vgl. Kapitel ,Einleitung®). Allerdings konnen sie Druck-
anstieg und Druckabfall als Reize mit verschiedenen Vorzeichen voneinander unter-
scheiden (Tab. 2). Auch freibewegliche Tiere (z. B. Elritzen) empfinden Drucksteigerung
und Drudisenkung als verschiedene Sinnesqualititen (DijrGraAF 1941).

Da Wasser und also auch die Korperfliissigkeiten nur in geringem Mafle kompri-
mierbar sind, werden Organismen ohne gasgefiillte Hohlrdume bei Anderungen des
hydrostatischen Drucks kaum deformiert. Sind andererseits gasgefiillte Hohlriume
vorhanden, so verindert jede Druckschwankung das Volumen und damit auch das
Gewicht eines Organismus. Mit Hilfe dieser Vorgénge haben Seetiere zur Registrierung
von Drudkinderungen verschiedene Moglichkeiten (MorxREs 1940), die aber den
planktonischen Larven der Seepocken fehlen, weil sie keine gasgefilllten Hohlriume
umschlieRen. Thre Reaktionen sind aber in jedem Fall eindeutig und biologisch sinnvoll
(RicE 1964), jedoch sehr langsam. Adulte Seepocken zeigen dagegen die beschriebenen
sehr schnellen Reaktionen, die beim Individuum quantitativ leicht zu erfassen sind.

Aber auch bei den adulten Individuen sind die strukturellen Grundlagen fiir die
Wahrnehmung von Anderungen des hydrostatischen Drucks unbekannt (Diskussion der
im allgemeinen zur Druckwahrnehmung moglichen Mechanismen bei KniGhT-JoNES
& MoRrcan 1966). Fiir die Existenz von spezifischen Druckrezeptoren bei den unter-
suchten Seepocken sprechen allerdings drei Griinde: (1) Der in der Metamorphose voll-
zogene, bereits genannte Wechsel von der langsamen Reaktionsweise der Larven zur
schnellen Reaktionsweise der adulten Tiere, fiir die langsame stoffwechselphysiologische
Vorginge (z. B. Loslichkeitsinderungen des CaCO;) als vermittelnde Ausldser un-
wahrscheinlich sind. (2) Die Fihigkeit, Druckanstieg und Druckabfall als Reize mit
verschiedenen Vorzeichen voneinander zu unterscheiden (Tab. 2). (3) Die reizspezifische
zentrale Ermiidung der Reaktionen auf Druckreize (Tab. 3).

ZUSAMMENFASSUNG

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

2. Auf schwache Druckreize reagieren Seepocken mit kurzer, auf starke Druckreize mit
lingerer Aktivititspause. Diese Retraktionsdauer ist nicht identisch mit der fiir ver-
schiedene Wassertiefen nétigen Adaptationsdauer. Sie wird mit steigender Tempe-
ratur des Seewassers verkiirzt.

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