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ABSTRACT: The light responses of sessile crustaceans (Balanus balanus) as alternative to the
protective responses of bottom-dwelling marine invertebrates. Shadow responses, including
reactions to both increase (“on®) and decrease (“off“) in light intensity have been hitherto
described in the adults of various bottom-dwelling marine invertebrates. These reactions as
expressed by decrease in activity are assumed to be protective (withdrawal responses, kinetic
rigidity after v. Buddenbrock, 1952). By contrast, the free-swimming larvae of these species
normally show increase in activity to both increase and decrease in light intensity as expressed
by negative or positive photoresponses. In the sessile barnacle Balanus balanus L. reactions to
increase in light intensity are demonstrated which, contrary to the withdrawal responses or
kinetic rigidity, result in an increase of cirral activity. The shadow responses of the barnacles
(“off responses®) are described as withdrawal responses. The light responses are expressed by
two different modes of behaviour: (a) If an active barnacle is stimulated by increase in light
intensity, the frequency of cirral activity increases; (b) if an inactive barnacle is stimulated by
increase in light intensity, the cirral activity arises a short time later. The light responses
observed are interpreted as a metamorphosis of larval swimming activity.

EINLEITUNG

Die Reaktionen freibeweglicher Larven bodenbewohnender Tiere (neritisches Pela-
gial) auf endogene und exogene Reize dienen zur Sicherung ihres Aufenthaltes in
oberflichennaher optimaler Wassertiefe. Eine Abnahme der Beleuchtungsstirke (Be-
schattung) fithre bei ihnen in der Regel zu fotopositivem Verhalten, eine Zunahme der
Beleuchtungsstirke (Belichtung) zu fotonegativem Verhalten (Thorson, 1964; Banse,
1964). Am Zustandekommen dieser Reaktionen sind auch die beim Absinken und
Aufsteigen jeweils verinderten Umweltfaktoren Temperatur, Salzgehalt und hydro-
statischer Druck beteiligt (Modifikationen bei Rice, 1964; vgl. Diskussion). Bei Sti-
rungen suchen demnach die freibeweglichen Tiere durch Zunahme der Aktivitits-
menge pro Zeiteinheit optimale Regionen auf.
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Nach der Metamorphose wird dagegen bei den adulten bodenbewohnenden Indi-
viduen als Antwort auf Abnahme und Zunahme der Reizstirke die Aktivititsmenge
pro Zeiteinheit einheitlich verringert (Millot, 1957; Steven, 1963, mit eingehender
Diskussion und umfangreichem Literaturverzeichnis). Die bei adulten bodenbewoh-
nenden Tieren bisher beschriebenen Reaktionen auf Beschattung und Belichtung ent-
sprechen einem Schutzverhalten (v. Buddenbrock, 1952), das die Tiere inaktiviert und
bis zur Bewegungsstarre fiihrt. Belichtung fithrt z. B. bei Diadema (Echinoidea) stets
zu Hemmung der spontanen Bewegung aller Stacheln (Bewegungsstarre), Beschattung
zu Ausrichten der Stacheln auf die StBrungsquelle und anschliefender Bewegungs-
starre (Millot, 1966; Yoshida, 1966). Pinna (Bivalvia) reagiert auf Belichtung und
Beschattung mit Schalenschlufl (Braun, 1954).

Die nach der Metamorphose verinderten Verhaltensweisen fithren zu der Frage,
ob beim Schritt von der Larve zum Adulttier die Fihigkeit, auf Anderungen der
Reizstirke mit Aktivierungsreaktionen zu antworten, vollstindig verlorengeht oder
ob diese Fihigkeit im Verhaltensinventar adulter Tiere grundsitzlich noch vorhanden
ist. Der experimentelle Nachweis von Aktivierungsreaktionen auf Belichtungsreize
bei adulten bodenbewohnenden Tieren kdnnte bedeuten, dafl eine larvale Verhaltens-
weise die tiefgreifende Umgestaltung des gesamten Organismus im Verlauf der Meta-
morphose iibersteht.

Die zur Beantwortung ndtige Analyse fotokinetischer Reaktionen wird erschwert
durch das gleichzeitige Auftreten fototaktischer Reaktionen im selben Organismus
(Fraenkel & Gunn, 1961). Fotokinetische Reaktionen sind einer Analyse zuginglicher,
wenn es moglich ist, Versuchstiere einzusetzen, denen fototaktische Reaktionen fehlen.
Das ist bei sessilen Tieren wie Balanus balanus L. (Cirripedia) der Fall.

In der vorliegenden Arbeit soll versucht werden, ein Beispiel fiir Alternativen zu
den bei adulten bodenbewohnenden Tieren bisher beschriebenen Inaktivierungsreak-
tionen auf Belichtung und Beschattung darzustellen: Bei einer sessilen Art des marinen
Benthos (Balanus balanus 1.) werden fotokinetische Reaktionen einerseits als Inakti-
vierungsreaktionen (Aktivititshemmung) auf Beschattung, andererseits als Aktivie-
rungsreaktionen (Aktivititssteigerung) auf Belichtung beschrieben.

MATERIAL UND METHODE

Die fiir Versuche benutzten Individuen stammten aus dem Fanggebiet “Tiefe
Rinne® bei der Insel Helgoland (max. Tiefe: 53 m) und waren auf Gehiusen der
Wellhornschnecke Buccinum undatum und der Groflen Miesmuschel Modiolus mo-
destus gewachsen. Die zur Aktivitdtsregistrierung bei den sessilen Seepocken ent-
wickelte Methode mit der stindig weiterentwickelten zugehbrigen Apparatur ist an
anderer Stelle bereits verdffentlicht worden (Sommer, 1967, 1972). Das Versuchstier
ist dabei mit senkrechter Bodenplatte (zusammen mit dem ausgesigten Stiick des
Substrates, das es mit seinem eigenen Gehduse bedeckt) in einer Aktivititsschaukel
befestigt und schligt mit seinen Zirren von unten nach oben. Die bei jedem Schlag
auftretenden Bewegungsimpulse teilen sich der Schaukel und einem starr mit ihr ver-
bundenen Zeiger mit, dessen Ende bei jedem Schlag den Strahlengang einer Licht-
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schranke unterbricht. Die dadurch ausgeldsten Impulse werden verstirkt, registriert
und gezdhlt. Mit der auf diese Weise erfafiten Aktivitdtsmenge pro Zeiteinheit wird
der Reizerfolg bestimmt. Die Experimente wurden im Wechsel zwischen vollstindiger
Dunkelheit und 1000 lx Beleuchtungsstirke durchgefithrt. Die Tiere lebten in Ori-
ginal-Nordseewasser bei stindiger Stromung. Wassertemperatur: 15° C; Salzgehals:
34 8/gg; Sauerstoffgehalt: 7,8 %uo; pg: 7,9; Wassertiefe: 25 cm; Rauminhalt eines Ver-
suchsaquariums: 2,5 |; umlaufende Wassermenge in fiinf parallel geschalteten Aqua-
rien: 37,5 L.

Obwoh! keine feste Nahrung angeboten wurde, war der Gesundheitszustand der
Versuchstiere immer gut. Die physiologische Grundlage dafiir ist wahrscheinlich die
Aufnahme geldster organischer Substanzen aus dem Original-Nordseewasser. Zu-
sammenfassende Darstellungen zur Bedeutung gelSster organischer Substanzen fiir
marine Wirbellose haben z. B. Duursma (1965) und Sepers (1977) gegeben.

ERGEBNISSE

In der Dunkelheit nimmt die Aktivititsmenge, die Zahl der Zirrenschlige pro
Zeiteinheit, zu, in der Hellzeit verringert sie sich (Abb. 2a). Dabei scheinen sich die
wichtigsten Verdnderungen in der jeweils ersten Stunde nach dem Beleuchtungswechsel
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Abb. 2: Die Aktivitit ciner Seepocke (Tier Nr. 2 aus Tab. 1) im 12/12 h L/D-Wechsel. Die in

2 und b jeweils identische Aktivititsmenge pro Zeiteinheit ist in 12/12 h Intervallen (a) und

in Stundenintervallen (b) dargestellt. Kennzeichnend sind Dunkelaktivitit und ausgeprigte

Zu- und Abnahme der Aktivititsmenge pro Zeiteinheit nach den Umschaltpunkten von Hell zu

Dunkel und umgekehrt (b). Ordinate: Zahl der Zirrenschlige/Zeiteinheit (a: 12h; b: h).
Abszisse: Zeiteinheir (a: 12h; b: b)

abzuspielen: Die Aktivititsmenge pro Zeiteinheit steigt bei Seepocken in der ersten
Stunde der Dunkelzeiten rasch an und fillt in der ersten Stunde der Hellzeiten ebenso
rasch wieder ab (Abb. 2b). Der prozentuale Anteil der Dunkelaktivitdc an der Ge-
samtaktivitit ist in Tabelle 1 genannt.

Die in Abbildung 2 und Tabelle 1 erkennbare Abneigung gegen helles Licht
haben die Seepocken mit vielen Wasser- und Bodentieren gemeinsam (Miiller, 1964).
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Tabelle 1

Der prozentuale Anteil der Dunkelaktivitit (D) an der Gesamtaktivitdt wihrend einer Ver-
suchszeit von 30 Tagen

Tier Nr. 1 2 3
Aktivititsanteile (%/o) 67,01 84,39 69,27
DvonD + L

Bei der Analyse dieses Verhaltens zeigen sich in den vollautomatischen Registrierun-
gen der Akrtivitdt an den Ubergidngen von Dunkel zu Hell und umgekehrt Belichtungs-
und Beschattungsreaktionen, die einander als Alternativen gegeniiberstehen.

Die Beschattungsreaktion

Der durch v. Buddenbrock (1931) untersuchte “Schattenreflex wurde als Be-
schattungsreaktion erfaflt. Diese Reaktion ist durch eine Aktivititspause
nach einem Beschattungsreiz und anschliefende Zunahme der Aktivitdtsmenge pro
Zeiteinheit im weiteren Verlauf der Dunkelzeit gekennzeichnet. Abbildung 3 zeigt
einige Beispiele fiir die Beschattungsreaktion.
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Abb. 3: Die Beschattungsreaktionen von zwei Tieren (a und b) in Fotos vollautomatisch regi-

strierter Originalprotokolle (6/6 h L/D-Wechsel). Die Umschaltpunkte von Hell zu Dunkel

sind unter den Registrierspuren aufgezeichnet. Die Registrierstreifen sind in Minutenabstinden

geteilt, und jeder Ausschlag des Schreibers entspricht 10 Zirrenschiigen eines Versuchstieres.

Grofle Aktivititsmenge pro Zeiteinheit und Retraktionsdauer sind einander umgekehrt pro-
portional

Die Linge der Akuvitdtspause (Retraktionsdauer) bis zum Wiederbeginn der
Aktivitdt ist bei der Beschattungsreaktion nicht nur abhingig von der Reizstirke,
sondern auch von der Dauer der Vorbelichtung (Sommer, 1968). Das bedeutet: Die

Reaktionsstirke ist auch abhingig von der Adaptation, was v. Buddenbrock (1931)
verneinte.
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Die Belichtungsreaktion

Als Alternative zur Beschattungsreaktion erscheint in den Registrierungen ein bei
bodenbewohnenden marinen Wirbellosen bisher nicht beschriebener Licht-An-Effekt,
der Belichtungsreaktion genannt wurde. Die Belichtungsreaktion ist durch
einen Aktivititsschub nach dem Finschalten des Lichtes und anschliefende Abnahme
der Aktivititsmenge pro Zeiteinheit im weiteren Verlauf der Hellzeit gekennzeichner.
Abbildung 4 zeigt einige Beispiele fiir die Belichtungsreaktion.
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Abb. 4: Die Belichtungsreaktionen von drei Tieren (a, b und ¢) in Fotos vollautomatisch regi-
strierter Originalprotokolle (6/6 h L/D-Wechsel; Modifikation I: Die Tiere sind bei Reizbeginn
aktiv). Die Umschaltpunkte von Dunkel zu Hell sind unter den Registrierspuren aufgezeichnet.
(). Der Registrierstreifen ist in Sekundenabstinden geteilt, jeder Ausschlag des Schreibers
entspricht einem Zirrenschlag. Nach dem Umschalten nimmt die Schlagfrequenz zu. (b) und (c).
Die Registrierstreifen sind in Minutenabstinden geteilt, jeder Ausschlag des Schreibers ent-
spricht 10 Zirrenschligen. Auch in den geraffren Registrierungen b und ¢ ist die Zunahme der
Schlagfrequenz nach dem Umschalten sichtbar
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Abb. 5: Die Belichtungsreaktionen von drei Tieren (simultan registriert) in Fotos vollautoma-
tisch registrierter Originalprotokolle (6/6 h L/D-Wedhsel; Modifikation II: Die Tiere sind bei
Reizbeginn inaktiv). Der Registrierstreifen ist in Sekundenabstinden geteilt, jeder Ausschlag
des Schreibers entspricht einem Zirrenschlag. Nach dem Einschalten des Lichtes (jeweils iiber
den Registrierspuren aufgezeichnet) vergehen mehrere Sekunden bis zum Aktivitdtsbeginn

— g
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Von der Belichtungsreaktion gibt es allerdings zwei Modifikationen: (a) Wenn
der Belichtungsreiz ein bereits aktives Tier (Abb. 4) trifft, so steigert es als Reaktion
auf den Anstieg der Reizstirke seine Schlagfrequenz (Modifikation I); (b) Wenn der
Belichtungsreiz ein inaktives Tier (Abb. 5) trifft, so 6ffnet es nach kurzer Zeit sein
Gehiuse und beginnt mit dem Zirrenschlag (Modifikation I11).

Eine Darstellung der Abhingigkeit beider Modifikationen vom Adaptations-
zustand der Versuchstiere wird vorbereitet (Sommer, 1977).

DISKUSSION

Uber 80%/y von annihernd 140 000 Arten bodenbewohnender mariner Wirbel-
loser leben in durchlichteten Tiefenbereichen des Meeres. Aus vielen Untersuchungen
im Labor und im Freiwasser (Literatur u. a. bei Thorson, 1950) ist bekannt, daf}
wiederum ungefihr 809 dieser Arten pelagische Larven haben. Die {iberwiegende
Mehrheit dieser Larven beginnt ihr Leben damit, zum Licht, also zur Wasserober-
fliche zu schwimmen (Thorson, 1964). Dieses anfinglich fotopositive Verhalten kann
von extrem kurzer Dauer (h) sein, wenn die pelagische Phase nur einige Tage oder
Stunden dauert, es kann aber auch eine Woche oder linger anhalten, wenn die pela-
gische Phase lang ist {(Scheltema, 1968).

Bei vielen bisher untersuchten Arten hingt der Wechsel von fotopositivem zu
fotonegativem Verhalten vom Lebensalter ab. Die am Ende des Larvallebens auf-
tretende Fotonegativitit fithrt die Tiere zum Boden und damit in die fiir Anheftung
und Metamorphose optimale Umgebung. Bei anderen hiingt dieser Wechsel zusitzlich
auch vom Wechsel der Umgebungsbedingungen ab. Die wichtigsten Reize sind Licht-
intensitit, Temperatur, Salzgehalt und hydrostatischer Druck. Der biologische Sinn
dieser exogen bestimmten fotopositiven oder fotonegativen Reaktionen wird klar,
wenn bedacht wird, daf die Larven in einer oberflichennahen Wasserschicht optimale
Lebensbedingungen (Nahrung, Licht, Temperatur, Salzgehalt, Druck) antreffen und
bei diesen Arten jede Abweichung nach oben oder unten durch aktive Schwimm-
bewegungen kompensiert wird (Rice, 1964): Die Zunahme der Lichtintensitit, der
Temperatur und die Abnahme des Salzgehaltes (durch Regenwasseranteil besonders
im Kistenbereich) und des hydrostatischen Drucks entsprechen im Biotop dem (pas-
siven) Aufsteigen an die Oberfliche; es wird durch fotonegative Reaktionen kompen-
siert. Die Abnahme der Lichtintensitit, der Temperatur und die Zunahme des Salz-
gehaltes und des hydrostatischen Drucks entsprechen im Biotop dem (passiven) Ab-
sinken in die Tiefe; es wird durch fotopositive Reaktionen kompensiert. Diese Re-
aktionen sind im Labor reproduzierbar. Eine Beschreibung méglicher Modifikationen
hat Rice (1964) vorgenommen.

Die iiberwiegende Mehrzahl der Larven zeigt demnach den altersabhingigen
(endogen bestimmten) Wechsel von fotopositiven zu fotonegativen Reaktionen und
eine grofle Zahl dariiber hinaus zusitzlich den reizstirkeabhingigen (exogen be-
stimmten) Wechsel von fotopositiven zu fotonegativen Reaktionen und umgekehrt.
Sowohl die endogene als auch die exogene Umstimmung fiihrt bei den Larven zu ver-
stirkter Schwimmaktivitit (drei Reaktionstypen nach Rice, 1964).
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Demgegeniiber wird bei den bodenbewohnenden Adulten als Antwort auf Zu-
oder Abnahme der Reizstirke die Aktivitit einheitlich gehemmt. Die bei den Adulten
bisher beschriebenen Beschattungs- und Belichtungsreaktionen entsprechen einem
Schutzverhalten (v. Buddenbrods, 1952), das zur Inaktivierung der Tiere bis zur
Bewegungsstarre fiihrt.

Die Beschattungsreaktionen bodenbewohnender mariner Tiere (Inaktivierung)
bestehen z. B. bei den Chitonina im Anpressen an den Untergrund, bei den Bivalvia,
Polychaeta, Cirripedia und Tunicata in schnellem Zuriickziehen exponierter Korper-
teile, das bel den Bivalvia und Cirripedia schon bei Reizen mittlerer Intensitit bis
zum Schalenschluff geht. Bei den Echinoidea bestehen sie in der Bewegung der Stacheln,
die auf den Reiz hin ausgerichtet werden. Alle diese adulten marinen Wirbellosen
reagieren auf Intensititsminderung der Beleuchtung (= Beschattung). Auf Intensi-
titssteigerung der Beleuchtung (= Belichtung) reagieren unter anderen die Klaff-
muschel Mya arenaria (Hecht, 1934), der Réhrenwurm Hydroides uncinatus (v. Bud-
denbrodk, 1931), die Seeigel Diadema antillarum (Millot, 1954) und Diadema seto-
sum (Yoshida, 1962) mit Schalenschluf oder Bewegungsstarre. Mya arenaria hat ves-
schiedene Rezeptoren fiir Beschattung und Belichtung und zieht als Antwort auf einen
Reiz ihren Sipho ein; die bis zu 80 cm lange Steckmuschel Pinna nobilis reagiert etwas
stirker auf Belichtung als auf Beschattung (Braun, 1954).

Anheftung und Metamorphose sind im Leben bodenbewohnender mariner Wir-
belloser extrem kritische Ereignisse (Daniel, 1957; Dybern, 1963; Bayne, 1964; Thor-
son, 1964; Callame, 1965). Die entscheidend verinderte Lebensweise nach der Meta-
morphose bedingt zweifellos den ebenso auffilligen Wechsel von Aktivierungsreak-
tionen zu Inaktivierungsreaktionen auf Anderungen der Reizstirke.

Wegen grundsitzlicher Uberlegungen ist ‘die Wahrscheinlichkeit, bei sessilen See-
pocken nach der Metamorphose fotokinetische Reaktionen zu finden, die sich auf
larvale Schwimmaktivitdt zuriickfithren lassen, besonders hoch: Thre fotokinetischen
Reaktionen werden nicht durch fototaktische Reaktionen modifiziert, und sie haben
in threr motorischen Aktivitit, dem regelmiRigen Zirrenschlag, einen Parameter, der
als Aktivititsmenge pro Zeiteinheit gut zur quantitativen Erfassung von Versuchs-
ergebnissen geeignet ist.

Ein Beispiel fiir Besonderheiten, die auf Anatomie und Lebensweise der See-
pocken zuriickzufiihren sind, beschrieb v. Buddenbrodk (1931): Unmittelbar nach
plorzlicher Belichtung steigt bei Seepocken die Schwelle zur Ausldsung des Schatten-
reflexes stark an und sinkt dann nach lingerer Belichtungszeit langsam auf einen
stationdren Wert ab. Dieser Verlauf ist dem Adaptationsverlauf bei anderen Licht-
sinnesorganen entgegengesetzt. Dort steigt die Empfindlichkeitsschwelle in der Regel
bei der Helladaptation langsam bis zum Endwert an.

Wenn dieser Vorgang bei Seepocken mit der Kontraktion der Iris im Wirbeltier-
auge verglichen wird, dann bietet sich folgende Deutung an: Da bei Seepocken eine
physikalische Minderung der Reizstirke nicht méglich ist, findet bei ihnen unmittelbar
nach der Belichtung zuerst eine zentrale Schwellenerhthung statt, die allmihlich, zu-
sammen mit der ansteigenden Reizschwelle der Sinneszellen, wieder abgebaut wird.
Man kann den Vorgang als eine Bereichseinstellung auffassen, die eine gute Aus-
nutzung der Rezeptoreigenschaften iiber einen weiten Arbeitsbereich ermoglicht. Da-
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durch wird das Verhalten des sessilen Tieres auch in wechselnden Umweltbedingungen
sinnvoll gesteuert (Sommer, 1971). Eine Darstellung der Abhingigkeit der beschrie-
benen Reaktionen vom Adaptationszustand des Versuchstieres wird vorbereitet
(Sommer, 1977).

Das als Belichtungsreaktion in zwei Modifikationen beschriebene Verhalten ist
wahrscheinlich die iiber die Metamorphose hinaus in das Adultstadium iibernommene
Fahigkeit, auf Intensitdtssteigerung der Beleuchtung mit einer Steigerung der Aktivi-
titsmenge pro Zeiteinheit zu reagieren, wie sie z. B. die Nauplien von Balanus be-
sitzen (Rice, 1964).

Der biologische Sinn der Bewegungsstarre oder des Schalenschlusses als Antwort
auf einen Beschattungsreiz ist leicht einzusehen, weil auch potentielle Feinde einen
Schatten werfen. Die Frage nach dem biologischen Sinn einer Steigerung der Aktivi-
titsmenge pro Zeiteinheit als Antwort auf einen Belichtungsreiz bei den sessilen
Adulten kann noch nicht beantwortet werden. Dieses fotokinetische Verhalten lific
sich aber gerade bei ihnen wegen der sessilen Lebensweise und des dadurch bedingten
Fehlens fototaktischer Reaktionen nachweisen. Es entspricht larvaler Schwimmaktivi-
tdt, die wihrend der Metamorphose freibeweglicher Larven zum sessilen Adulttier
von lokomotorischer Aktivitdt zu rein motorischer Aktivitit umgewandelt wird.
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