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Kompensation extremer Umwelteinfliisse bei Balanus 
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ABSTRACT: Compensation for extreme environmental conditions in Balanus balanus as 
adaptation to the sessile mode of life. In the sessile barnacle Balanus baIanus L. the relation- 
ship between stimulus duration and reaction intensity varies conslderably. Investigations on 
the light reactions (increased cirral activity per unit time) and shadow reactions (decreased 
cirral activity per unit time) showed that increase of stimulus duration at a temporal range 
of 1-5 min and 30-360 mln causes an increased response intensity, whereas, at a range of 
5-30 min, the response intensity decreases. Two adaptive systems are assumed to be responsible 
for this behaviour. The peculiarities of the light and shadow reactions are interpreted as a 
result of interactions of central and peripheral components, but the unusual relationship 
between stimulus duration and reaction intensity is probably based on a greater influence of 
central components. The biological significance of the light and shadow reactions is discussed 
in relation to the larval and adult life: By means of the central variation of stimulus threshold 
in the described protective shadow responses B. baIanus seems to compensate for extreme 
environmental conditions. The light responses observed in the adults are considered as resul- 
ting from metamorphosis of larval swimming activity. 

E I N L E I T U N G  

Ftir die Orientierung freibeweglicher Tiere ist in marinen Biotopen die Wechsel- 
wirkung zwischen hydrostatischem Druck, Licht und Temperatur ausschlaggebend. Das 
gilt vor  allem flir das Pelagial des offenen Wassers und des Kfistenbereichs. In der 
llchtlosen und weitgehend temperaturkonstanten Tiefsee ist dagegen die Pr~iferenz fiir 
be stimmte Tiefenbereiche offensichtllch nur yon der Druckst~irke abh~ingig (vgl. 
MacDonald, 1975). Fiir die vertikale Gliederung mariner Lebensr~iume hat der hydro- 
statlsche Druck wahrschelnlich die glelche Bedeutung wie die Temperatur far  die hori- 
zontale Gliederung im Oberfl~ichenbereich der Ozeane in Pol-Aquator-Richtung 
(Schlieper, 1963). 

In der vorliegenden Arbeit werden einige physiologische Wirkungen des Faktors 
Licht bei dem Cirripedier Balanus balanus L. beschrieben. Dabei wird versucht, durch 
die Verwendung dieser sessilen Art  zwei grunds~itzliche Probleme zu l~Ssen: (1) Die 
Analyse fotokinetischer Reaktionen wird immer durch das gleichzeitige Auttreten 
fototaktischer Reaktionen erschwert (Fraenkel & Gunn, 1961). Diese Schwierigkeit 
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wird umgangen, wenn Versuchstiere ohne fototaktische Reaktionen, also sessile Tiere, 
benutzt werden. (2) Freibewegliche Tiere kSnnen stSrende Umwelteinfliisse mit loko- 
motorischer Aktivit~it kompensieren: Sie suchen optimale Regionen auf. Sessile Tiere 
miissen zur Kompensation stSrender Einfl[isse andere Verhaltensweisen entwickeln, 
well sie ihren Aufenthaltsort nicht wechseln kSnnen. Ein Beispiel daf[ir wird hier 
mitgeteilt. 

Die Versuchstiere wurden verschiedenen Licht-Dunkel-Wechseln mit jeweils glei- 
cher Hinge der alternierenden LD-Zeiten ausgesetzt (LD 1:1 min bis LD 
360:360 min). Ihr Verhalten unter der Einwirkung verschiedener Druek-Reizmuster 
soll in einer folgenden Arbeit beschrieben werden. 

MATERIAL UND METHODE 

Die untersuchten Exemplare yon Balanus balanus L. stammten aus dem Fangge- 
biet "Tiefe Rinne " bei der Insel Helgoland. Die Experimente wurden im Wechsel zwi- 
schen vollstiindiger Dunkelheit und 1000 lx Belichtungsst~,irke durchgefiihrt. Die Ver- 
suchstiere lebten unter konstanten Bedingungen in Nordseewasser bei st~indiger StrS- 
mung (3,5 cm.s'l;  Wassertemperatur 15 ~ Salzgehalt: 34%o; Sauerstoffgehalt: 
7,8 %o; pH: 7,9; Wassertiefe: 25 cm; Rauminhalt eines Versuchsaquariums: 2,5 1; um- 
laufende Wassermenge in den f[inf parallel geschalteten Aquarien und der Filter- 
anlage: 37,5 l). 

Das Prinzip der zur Aktivit~itsregistrierung bei Seepocken entwickelten Methode 
ist an anderer Stelle bereits verSffentlicht worden (Sommer, 1967, 1972 a). Das 
sessile Versuchstier ist dabei mit senkrechter Bodenplatte (zusammen mit dem aus- 
ges~igten St[ick des Substrates, das es mit seinem eigenen Geh~iuse bedeckt) in einer 
Aktivit~itsschaukel befestigt und schl~gt mit seinen Zirren von unten nach oben (vgl. 
Sommer, 1977). Durdi die bei jedem Zirrensddag auftretenden Bewegungsimpulse 
wird die Schaukel jeweils ausgelenkt ( <  1 o), und ein an ihr befestigter Zeiger unter- 
bricht mit seinem Ende den Strahlengang einer Lichtschranke. Die dadurch ausge- 
lSsten Impulse werden verst~irkt, registriert und gez~ihlt (vgl. Abb. 6). 

Als Maf~ fiir die Reaktionsstiirke wurde die Zahl der Zirrenschl~ige pro Zeitein- 
heit gew~ihlt. Zur grafischen Darstellung der Reaktionsst~irke dient der Quotient aus 
der Differenz zweier Mei~werte zu ihrer Summe: (a-b)/(a+b). a ist die Aktivit~its- 
menge innerhalb einer beliebig langen Zeit nach einem Reiz, b ist die Aktivitiitsmenge 
vor dem Reiz in einer gleich langen Zeit. Fiir a = 0 ist (a-b)/(a+b) = -1; fiir 
b = 0 ist (a-b)/(a+b) = +1. Damit kSnnen alle Mei~werte im Bereich zwischen 
+ 1 und -1 dargestellt werden (vgl. Sommer, 1978 a). 

ERGEBNISSE 

Die bei dem sessilen Krebs Balanus balanus L. nachgewiesene Belichtungsreaktion 
ist als Steigerung der motorischen Aktivit~it nach Steigerung der Belichtungsst~irke 
met~bar, die Beschattungsreaktion als Hemmung der motorischen Aktivit~it nach Sen- 

kung der Belichtungsst~irke. Die Belichtungsreaktion tritt in zwei Formen auf (Som- 
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mer, 1977): ( i)  Wenn ein aktives Tier gereizt wird, steigert es die Frequenz des 
Zirrenschlages (Belichtungsreaktion I); (2) Wenn ein inaktives Tier gereizt wird, 
~Sffnet es kurze Zeit nach dem Reiz sein Geh~iuse und beginnt mit dem Zirrenschlag 
(Belichtungsreaktion II).  Nach v. Buddenbrock (1931) solhe die St~irke der Beschat- 
tungsreaktion ("Schattenreflex") nur yon der Reizst~irke, nicht aber yon der Reiz- 
dauer abh~ingig sein. Die hier mitgeteihen Ergebnisse best~itigen die Abh~ingigkeit 
sowohl der Beschattungsreaktion als auch d e r v .  Buddenbrock unbekannten Belich- 
tungsreaktion yon der Reizdauer. 

A b h ~ i n g i g k e i t  de r  R e a k t i o n s s t ~ i r k e  v o n  de r  R e i z d a u e r  

Wird die Reizdauer von 30 min ausgehend verHingert, nimmt auch die Reak- 
tionsst~irke zu (Sommer, 1978 b), wird die Reizdauer yon 30 min ausgehend ver- 
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Abb. 1: Die Abh~.ngigkeit fotokinetischer Reaktionen sessiler Krebse (Balanus balanus) von 
der Reizdauer bei raschem Wechsel der LD-Zeiten. Abszissen: Reizdauer (= Adaptations- 
dauer; min in iogarithmischem Maf~stab); Ordinaten: Reaktionsst~irke (gro~e oder kleine 
Aktivit~itsmengen in den Hell- oder Dunkelzeiten, gepriiflc nach 5 rain, 4 rain, 3 rain, 2 min 
und 1 rain und berechnet mit dem Quotienten (a-b)/(a+b). Liegen die Meflwerte im Bereich 
ilber der Nullinie, ist die Aktivit~.tsmenge in der Zeiteinheit nach dem Reiz gr~Js als in einer 
gleich langen Zeit vor dem Reiz; liegen sie im Bereich unter der Nullinie, ist es umgekehrt. 
A: Beschattungsreaktlon (Aktivit~itspause); B: Belichtungsreaktion I (akfive Tiere werden 
gereizt; Steigerung der Schlagfrequenz); C: Belichtungsreaktion II (die Tiere werden 1 min 
nach Beginn einer spontanen Aktivit~itspause yore Reiz getroffen). I, II, III :  Drei Versuchs- 
tiere. Die Abweichung der Einzelwerte yon den dargestelhen Mittelwertkurven ist als Scan- 
dardabweichung s~ bei jedem Kurvenpunkt eingetragen. Versuchsdauer: 17 d mit LD-Zeiten 

yon jeweils 5 min (5 d), 4 min (4 d), 3 min (3 d), 2 min (3 d) und 1 min (2 d) Dauer 
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kiirzt, nimmt die Reaktionsst~irke entgegen aller Erwartung ebenfalls zu (Sommer, 
1978 a). Bei einer kiirzeren Reizdauer als 5 rain nimmt die Reaktionsst~irke allerdings 
wieder ab (Abb. 1). 

Die Abhiingigkeit der Reaktionsst~irke yon der Reizdauer ist als schematische 
Obersicht in Abbildung 2 dargestellt. Sie zeigt die Zu- und Abnahme der Reaktions- 
st~irke mit zunehmender Reizdauer, doch ist festzuhalten, daft im Experiment die 
Reizdauer nicht yon 1 min aus zunahm (LD 1:1 rain bis LD 360:360 rain), sondern 
yon 30 rain ausgehend nach rechts verl~ingert, nach links verkiirzt wurde. 
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Abb. 2: Die Belichtungs- und Beschattungsreaktionen bei Balanus balanus. Die Abh~ingigkeit 
der Reaktionsst~irke yon der Reizdauer (schematische Darstellung). Abszisse: Reizdauer 
(= Adaptionsdauer; rain in logarithmischem Mafgstab); Ordinate: Reaktionsstg.rke (gepriJ~ 
llach 1-5 min (Abb. 1), 5-30 min (Sommer, 1978 a), 30-360 min (Sommer, 1978 b). Auf der 
Ordinate ist im Bereich yon 0 bis +1 die Stiirke der Belichtungsreaktion, im Bereich yon 

0 bis -1 die St~irke der Beschattungsreaktion dargestellt 

Zur Bestimmung der Reaktionsst~irke mit dem Quotienten (a-b)/(a+b) wurden 
in raschen LD-Wechseln (LD 1:1 rain bis LD 10:10 min) die Aktivit~itsmengen a und 
b in den jeweils gesamten L- und D-Zeiten herangezogen, in langsameren LD-Wech- 
seln (LD 10:10 min bis LD 360:360 min) die Aktivit~itsmengen a und b in jeweils 
10 rain vor und nach dem Wechsel der Belichtungsbedingungen. Die schematische 
Darstellung in Abbildung 2 erm6glicht folgende Formulierung des Ergebnisses: Mit 
zunehmender Reizdauer nimmt im Bereich yon 1 min bis 5 rain die Reaktionsst~irke 
zu, im Bereich yon 5 min bis 30 min ab, im Bereich yon 30 rain bis 360 min wieder 
ZH. 

A b h ~ i n g i g k e i t  d e r  A k t i v i t ~ i t s v e r t e i l u n g  y o n  d e r  L~inge 
d e r  L D - Z e i t e n  

Der ungew~Shnlidle AdaptionsverIauf bei Balanus halanus L. (Abb. 2) fiihrt zu 
der Frage, wie die beschriebenen Reaktionsweisen in die Aktivit~it aut~erhalb des 
schiitzenden Geh~iuses einbeZogen sind. Die Verteilung der Aktivit[its~iuferungen auf 
die Dunkel- und Hellzeiten w~ihrend verschiedener LD-Wechsel ist in den Abbildun- 
gen 3, 4 und 5 dargestellt. 

Die Abb. 3 zeigt, daf in langsamen LD-Wechseln (LD 12:12 h bis LD 1:1 h) 
Dunkelaktivit~it bevorzugt wird, jedoch bei einer Beschleunigung des LD-Wechsels 
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i~ber LD 30:30 rain hinaus Obergang zur Hellaktivit~it erfolgt (die auf den Abszissen 
erfas Zeit ist nur ein kurzer Abschnitt l~inger dauernder Versuche). In Abbildung 
4 ist ein Beispiel f~ir Hellaktivit~it eines Tieres im LD-Wechsel yon LD 10:10 rain zu 
sehen; Abbildung 5 zeigt die Aktivit~itsverteilung in LD-Wechseln yon LD 4:4 min 
bis LD 1:1 min. 
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Abb. 3: Die Abh~ingigkeit der Aktivit~itsverteilung eines Versuchstieres (Balanus balanus) yon 
der L~nge alternierender LD-Zeiten. Abszissen: Zeit in Tagen (d; a, b), Stunden (h; c, d), 
Minuten (rain; e, f) bei einer L~inge der LD-Zeiten yon LD 12:12 h (a), 6:6 h (b), 1:1 h 
(c), 30:30 rain (d), 10:10 rain (e) und 5:5 rain (f); Ordinaten: Aktivit~itsmenge (n; Zahl der 
Zirrenschl~ige) in der Zeiteinheit. Die Aktividitsmenge in der jeweils gesamten D- (schraffiert) 

oder L-Zeit (leer) ist als S~iule eingetragen 

Die Abbildungen 3 und 5 enthalten als direkte Umsetzung eines Protokolls yon 
der Aktivit~it eines Einzeltieres die in Abbildung 2 zusammenfassend dargestellten 
Beziehungen zwischen Reaktionssdirke und L~inge der LD-Zeiten (vgl. Abb. 7): In 
LD-Wechseln yon LD 1:1 min und LD 30:30 min ergibt die Auswertung mit dem 
Quotienten (a-b)/(a+b) Werte, die sich Null n~ihern (vgl. Abb. 1), d. h. in LD-Wech- 

seln yon LD 1:1 rain gleichen sich die Unterschiede zwischen den Aktividit~mengen a 
und b in den LD-Zeiten aus, und in LD-Wechseln yon LD 30:30 min stimmen die 
Aktividitsmengen a und b sowohl 10 min vor und 10 min nach dem Umschalten als 
auch in den gesamten LD-Zeiten nahezu iiberein. 

Beim Vergleich der Abbildung 6 mit den Aktivit;itsmustern in Abbildung 5 e und 
f, die unmittelbar nach Abschlu~ der Versuche mit raschen LD-Wechseln registriert 
wurden, zeigt sich ein Nachlassen der Irritation, wenn die Tiere in Dauerlicht leben. 
Wiirde die in Abbildung 6 gezeigte Aktivit~it in den Koordinatensystemen der 
Abbildung 5 e und f dargestellt, erg~ibe sich eine gerade Linie in H6he des Ordinaten- 
wertes 35 (Zirrenschl~ige in der Minute). 
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Abb. 4: Die motorische Aktivit~.t einer Seepob.ke (Balanus balanus) im LD-Wechsel von 
LD 10:10 min (Foto eines Protokolls). Dargestellte Versuchsdauer: 10 h. Der Registrierstreifen 
ist in Minutenabst~inden geteilt, jeder Ausschlag des Ereignisschreibers entspricht 10 Zirren- 
schl~.gen des Versuchstieres. Die Umschaltpunkte der Belichtungsbedingungen sind unter der 

Registrierspur aufgezeichnet. Das Tier ist hellaktiv 
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Abb. 5: Die Abh~ingigkeit der Aktivit~itsverteilung eines Versuchstieres (Balanus balanus) yon 
der L~inge alternierender LD-Zeiten. Abszissen: Zeit in rain bei einer L~inge der LD-Zeiten 
von LD 4:4 rain (a), 3:3 rain (b), 2:2 rain (c), 1:1 rain (d) und in Dauerbedingungen LL (e), 
DD (f); Ordinaten: Aktivit~itsmenge (n; Zahl der Zirrenschl~ige) in der Zeiteinheit. Als S~iule 
ist die Aktivit~itsmenge in der jeweils gesamten D- (schraffiert) oder L-Zeit (leer) eingetragen. 
Die Teilabbildung (e) zeigt das Aktivit~itsmuster unmittelbar nach dem LD-Wechsel yon 
LD 1:1 rain, die Teilabbildung (f) das Aktivit~itsmuster 60 min sp~iter. Die Unregelm~it~igkeit 
des Aktivit~itsmusters ist wahrscheinlich auf Irritation des Versuehstieres durch Oberreizung 

zuriickzuftihren (vgl. Abb. 6) 
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Abb. 6: Die Aktivit~it eines Versuchstieres (Balanus balanus) in Dauerlicht vier Tage nach 
Abschluf~ der Versuche mit raschen LD-Wechseln (max. LD 1:1 rain). Foto eines Protokolls. 
Der Registrierstreifen ist in Minutenabst~inden geteilt. Jeder Ausschlag des Ereignisschreibers 
entspricht auf der oberen Spur 100, auf der mittleren Spur 10 und auf der unteren Spur 
einzelnen Zirrenschl~igen des Versuchstieres. Die obere Leerspur dient zur Registrierung der 

Umschaltpunkte eines LD-Wechsels (vgl. Abb. 5 e u. f) 

Beziehungen  zwischen den L D - R e a k t i o n e n  und der 
LD-Aktivi t~i t  

Wie Abbildung 3 zeigt, sind Balaniden in LD-Cyclen yon LD 12:12 h bis 
LD 1:1 h dunkelaktiv, d. h. die Individuen verlegen bis zu 80 % ihrer Gesamtaktivi- 
t~it in die Dunkelzeiten. In den Dunkelzeiten nimmt also die Aktivit~itsmenge in der 
Zeiteinheit zu, in den Hellzeiten ab. 
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Abb. 7: Die Aktivit~itsmenge eines Versuchstieres (Balanus balanus) 10 rain (a) und 60 rain (b) 
nach dem Wechsel der Belichtungsbedingungen in einem LD-Wechsel yon LD 12:12 h. Abszis- 
sen: Versuchsdauer in Tagen (d) nach drei Wochen Aufenthalt in Dauerdunkel; Ordinaten: 
Aktivit~itsmenge in der Zeiteinheit (geprii~ nach 10 min (a) und 60 min (b), berechnet mit 
dem Quotienten (a-b)/(a+b). Dargestellt ist die Ver~inderung der Aktivit~tsmenge 10 rain (a) 
und 60 rain (b) nach dem Wechsel der Belichtungsbedingungen im Dunkeln (durchgezogene 
Linien) und im Licht (unterbrochene Linien; in a die Belichtungsreaktion II). Die Hemmung! 
Stimulierung der Aktivit~it durch Beschattung/Belichtung (a) wird nach l~ingerer Reizdauer 
(6o rain in b) aufgehoben, so dal3 6o rain nach dem Wechsel der Belidatungsbedingungen Dun- 

kelaktivit~it ausgepr~igt ist (vgl. Abb. 3 c) 
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Demnach verringert anhaltende Dunkelheit die durch plStzliche Intensit~itsminde- 
rung der Belichtung ausgelSste Hemmung der Aktivit~it, anhaltende Belichtung die 
durch plStzliche Intensit~itssteigerung ausgelSste Stimulierung der Aktivit~it. Eine 
Reizdauer yon 1 h bei konstanter Reizst~irke reicht aus, um diese Wirkung zu erzie- 
len. Je l~inger ein LD-Wechsel dauert, um so deutlicher ist schon nach 1 h eindeutige 
LD-Aktivit~it ausgepr~igt (ansteigende und abfallende Kurven in Abb. 7). 

Nach den in Abbildung 7 dargestellten Ergebnissen haben konstante Belichtungs- 
und Beschattungsreize die umgekehrte Wirkung plStzlicher Anderungen der Reiz- 
st~irke. PlStzlich einsetzende LD-Reize stimulieren/hemmen die Aktivit~it, anhaltende 
LD-Reize hemmen/stimulieren die Aktivitat der Versuchstiere. 

DISKUSSION 

Fiir die Entscheidung, den sessilen Krebs Balanus balanus zu untersuchen, waren 
folgende Uberlegungen ausschlaggebend: Die Wechselwirkungen zwischen den durch 
Licht und durch Druck ausgelSsten physiologischen Vorg,ingen sind bei freibeweg- 
lichen Tieren wichtig fiir die Einhaltung einer jeweils optimalen Tiefenlage im Biotop 
(Rice, 1964). Auch die sessilen Tiere sind der Einwirkung yon Druck und Licht aus- 
gesetzt. Fiir die Analyse fotokinetischer Reaktionen sind sic besonders gut geeignet, 
weil sic keine fototaktischen Reaktionen zeigen, und fiir die Analyse yon Druck- 
Reizwirkungen sind sic besonders gut geeignet, weil sic keine lokomotorische Aktivi- 
t~it haben. Sic kSnnen unter der Einwirkung konstanten Drucks untersucht werden. 
Konstante Versuchsbedingungen (und damit die Adaptation mariner Tiere) in ver- 
schiedenen Wassertiefen (Druckst~irken) bei iibereinstimmend konstanten Versuchsbe- 
dingungen waren bisher nicht mSglich (vgl. Kinne, 1972; Fliigel, 1972; MacDonald, 
1975). Die Forderung, alle Versuchsbedingungen in verschiedenen Wassertiefen kon- 
stant zu halten, schliel3t die Verwendung yon freibeweglichen Versuchstieren aus. Sic 
k~Snnen durch lokomotorische Aktivit~it ihren Aufenthaltsort und damit auch die 
Druckbedingungen wechseln, denn der hydrostatische Druck im Schwerefeld hiingt yon 
der HShe der Wassers~iule iiber dem Versuchstier ab. Die Aktivit~it der Versuchs- 
tiere, der regelm~it~ige Zirrenschlag (vgl. Crisp & Southward, 1961), ermSglicht die 
quantitative Erfassung der Reizwirkungen. Die sessile Lebensweise l~il3t vermuten, 
dai~ die Tiere besondere Anpassungen entwickelt haben, um extreme Umwelteinfliisse 
zu kompensieren (vgl. Einleitung); diese Vermutung wird durch die Ergebnisse der 
Analyse fotokinetischer Reaktionen bei Balanus balanus best~itigt. 

Das in Abbildung 7 dargestellte Ergebnis besagt, daig konstante LD-Reize die 
umgekehrte Wirkung plStzlicher ~nderungen der Reizst~irke haben. P15tzlich ein- 
setzende LD-Reize stimulieren/hemmen die Aktivit~it der Versuchstiere, konstante 
LD-Reize hemmen/stimulieren ihre Aktividit. Die Einwirkung konstanter LD-Reize 
w~ihrend langsamer LD-Wechsel flihrt zu ausgepr~igter Dunkelaktivit~,it. Wahrschein- 
lich ~iui~ert sich darin auch bei Balanus balanus die Abneigung vieler Wasser- und 
Bodentiere gegen helles Licht (Aschoff, 1964; Miiller, 1964). Dieser Aspekt ist fiir 
Balanus balanus in einer friiheren Arbeit (Sommer, 1971) diskutiert worden. 

Die St~irke der Belichtungs- und Beschattungsreaktionen ist nach plStzlichen ~n- 
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derungen der Reizst~irke bei Balanus balanus nicht nur vonder  Reizst~irke, sondern 
auch yon der Reizdauer abh~ingig. Die Reaktionsst~irke ~indert sich jedoch mit zuneh- 
mender Reizdauer in unvorhergesehener Weise: Im Bereich yon 1 min bis 5 min 
Reizdauer nimmt die Reaktionsst~irke zu (Abb. 1), im Bereich yon 5 rain bis 30 rain 
nimmt sie ab (Abb. 2; Sommer, 1978 a), und bei einer Verl~ingerung der Reizdauer 
~iber 30 min hinaus nimmt sie wieder zu (Abb. 2; Sommer, 1978 b). Im Bereich yon 
5 min bis 30 rain Reizdauer wider~spricht der beobachtete Zusammenhang yon 
Reizdauer und Reaktionssdirke bisher bekannten Ergebnissen, nach denen zuneh- 
mende Reizdauer zunehmende Adaptation ermSglicht und damit bei einem Wechsel 
der Reizst~irke auch zunehmende Reaktionsst~irke bedingt. 

Das auf den ersten Blick widersprtichliche Verhalten der Versuchstiere beruht 
vermutlich auf dem anteiligen Zusammenwirken yon zwei Adaptationsvorg~ingen: 
Einem langsam ablaufenden (Langzeltadaptation) und einem schnell ablaufenden 
(Kurzzeitadaptation). Es scheint hier tats~ichlich eine spezielle Anpassung vorzuliegen. 
Sie ermSglicht es den sessilen Tieren, auch auf extreme Umwelteinfliisse (in diesem 
Fall auf rasch wechselnde Reizst~irken) sinnvoll zu reagieren: Die mit nachlassender 
Adaptation, auf Grund kiirzerer Reizdauer ebenfalls nachlassende Reaktionsbereit- 
scha~ wird yon den Versuchstieren wieder versdirkt. Der beobachtete Adaptations- 
verlauf spricht fiir einen stark endogen bedingten Anteil der gemessenen Reaktionen. 

Ein Ansatzpunkt fiJr die Interpretation der Ergebnisse ist die Frage: Welche 
physiologischen Vorg~inge sichern den Schutz des Tieres durch st~indige Reaktions- 
bereitscha~ auch unter extremen Bedingungen? Das ist die Frage nach der blologischen 
Bedeutung der Beschattungsreaktion. Eigenarten der Belichtungsreaktion werden wel- 
ter unten diskutiert. 

Das Verhalten der sessilen Versuchstiere kann zwischen zwei Polen eingeordnet 
werden: Aktivit~it aut~erhalb und Inaktivitiit innerhalb des schiitzenden Geh~iuses. 
Die Aktivit~it auf~erhalb des Geh~iuses dient einerseits zur Befriedigung der Stoff- 
wechselbediirfnisse (Herbeistrudeln yon Atemwasser und Zuriickhalten fester Nah- 
rung), macht abet andererseits das sessile Tier schutzlos. 

Jeder potentielle Feind kann einen Schatten werfen, auf den das sessile Tier reagie- 
ren solhe. Wenn mit abnehmender Reizdauer, also zunehmender Belastung durch 
alternierende Reize, die Reaktionsstiirke auf Grund unzureichender Adaptation immer 
mehr nachliei~e, w~ire das sessile Tier bald nicht mehr geschiitzt. Nach den in Abbil- 
dung 2 zusammengefai~ten Ergebnissen mui~ folgendes angenommen werden. Mit 
nachlassender Reizdauer wird die Schwelle zur AuslSsung der Beschattungs-(Schutz-) 
reaktion immer hSher. Der bei grol~er Reizbelastung lebenswichtige Schutz des Tieres 
wird dann in einem Zwischenbereich (30 min bis 5 rain Reizdauer) durch eine zentral- 
nervSs bedingte Schwellenerniedrigung sichergestelh. Der anschlief~end bei noch 
schnellerer Folge der LD-Reize und dadurch verkiirzter Adaptationsdauer registrierte 
Schwellenanstieg entspricht dann wieder dem Adaptationsverlanf, wie er bei ande- 
ren Lichtsinnesorganen bekannt ist. 

Einen vergleichbaren Vorgang beschrieb v. Buddenbrock (1931) bei Balanus (vgl. 
Sommer, 1977): Unmittelbar nach plStzlicher Belichtung steigt die Schwelle zur Aus- 
15sung des "Schattenreflexes" stark an und sinkt dann nach l~ingerer Belichtungszeit 
auf einen station~iren Wert ab. Dieser Verlauf ist dem Adaptationsverlauf bei ande- 
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ren Lichtsinnesorganen entgegengesetzt. Dort steigt die Empfindlichkeitsschwelle bei 
der Helladaptation in der Regel langsam bis zum Endwert an, wie im menschlichen 
Auge, das bei der Adaptation Dunke!-Hell eine kontinuierliche Abnahme seiner 
Empfindlichkeit zeigt, bis es den Zustand der Helladaptation erreicht hat (Trendelen- 
burg, 1961). Weii bei den Versuchstieren eine physikalis&e Minderung der Reizst~irke 
nicht mSglich ist (vgl. Kontraktion der Iris im Wirbeltlerauge), finder bei ihnen un- 
mittelbar had1 der Belichtung eine zentrale Schwellenerh/Shung statt. 

Die Annahme yon langsam und schnell ablaufenden Adaptationsvorg~ingen l~is 
es allerdings often, welcher Vorgang peripher (in den Rezeptoren) und welcher zen- 
tral (neuronal) zu lokalisieren ist, doch wird die Bedeutung der neuronalen Basis 
durch Eigenarten der licht-elektrisdlen Energiewandlung in den Augen yon Balanus 
gestiitzt (Krischer, 1973): Das mediane Auge reagiert deutlich schneller als die beiden 
lateralen Augen. Entstehung und Verarbeitung der Signale laufen bei Balanus r~ium- 
lich voneinander getrennt ab, denn die Rezeptoren senden ihre elektrischen Signale 
fiber Nerven, die mehrere Millimeter fang sind, an das einfach gebaute Gehirn (im 
Wirbeltierauge erfolgt ein Tell der Signalverarbeitung bereits in der Netzhaut). Weil 
die Zellen des "schnellen" Auges wesentlich kleiner sind als die des "langsamen" 
Auges, h~ingt die Reaktionszeit offenbar auch yon der Gr613e des Reaktionsvolumens 
ab. Nach Krischer (1972) ist die Geschwindigkeit der licht-elektrischen Energiewand- 
lung, bezogen auf die Volumeneinheit der Rezeptorzellen, eine im Tierreich kon- 
stante Gr6t~e. Durch diese Uberlegung wird die Annahme einer vorwiegend neuronal 
bedingten Grundlage der schnellen und langsamen Adaptationsvorg~inge bei Balanus 
balanus wieder relativiert. Auch der diffuse Hautlichtsinn (Millot, 1957) erm~Sglicht 
vielen marinen Tieren wie Balanus (v. Buddenbrock, 1931) eindeutige Reaktionen auf 
Anderungen der Belichtungsst~rke. 

Es kann hier nicht entschieden werden, an welchen Often langsame und schnelle 
Vorg~inge ablaufen. Es kann nur gesagt werden: Wenn angenommen wird, dab je 
nach der L~inge der Dunkel- und Hellzeiten ein Langzeit- oder ein Kurzzeitadapta- 
tionssystem mehr oder weniger beansprucht wird, dann kommt bei mittlerer Ge- 
schwindigkeit der LD-Wechsel (LD 30:30 rain) oftensichtlich ein Punkt, an dem beide 
Systeme gleich stark beansprucht werden, d. h. ihre Anteile lassen sich in den Reak- 
tionen der Tiere nicht trennen. 

Fiir den raschen LD-Wedlsel yon LD 1:1 rain mii~te die gleiche I[lberlegung 
gelten, doch entspricht unter diesen Bedingungen das Verhalten der Tiere dem be- 
kannten Zusammenhang yon Reizdauer und Reaktionsst~irke: Kurze Reiz(Adapta- 
tions-)dauer ermSglicht nur noch schwache Reaktionen, l~ingere Reiz(Adaptions-)dauer 
ermSglicht st~irkere Reaktionen. Unter dem Aspekt der biologischen Bedeutung liege 
sich sagen, dat~ die Reaktionen auf Reize, die in rascher Folge und in gleicher St~irke 
wirken, fiir das Tier sinnlos w~re. Hier bewirkt demnach die iibliche Beziehung zwi- 
schen Reizdauer und Reaktionsst~irke, dat~ ein Tier davor gesch[itzt wird, mechanisch 
auf jeden Reiz zu reagieren. 

Immerhin ist der Gedanke an eine Trennung zentral und peripher bedingter 
Anteile am Zustandekommen der beobachteten Reaktionen berechtigt, denn vergleich- 
bare Vorg~inge, bei denen an der Bereichseinstellung lichtempfindlicher Rezeptoren 
zwei verschieden schnell adaptierende Systeme beteiligt sind, gibt es in den Netzh~iu- 
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ten der Wirbeltiere. Eingehende Untersuchungen zeigten (vgl. Trendelenburg, 1961), 
daft bei der Adaptation an schnell wechselnde Beliehtungsbedingungen in Wirbehier- 
augen ein schnell reagierendes System wirksam sein mug: Bei raschen LD-Wechseln 
kann der Belichtungsreiz als StSrung der begonnenen Dunkeladaptation und der Ver- 
dunkelungsreiz als St6rung der Helladaptation aufgefatgt werden. Beim Menschen 
verschlechtern Zwischenbelichtungen w~ihrend der Dunkeladaptation (z. B. dutch 
kurzes Einschalten der Beleu&tung im Versuchsraum) den Adaptationszustand nur 
wenig, wenn sie nur einige Sekunden dauern. Das ist nach Schober (1948) darauf 
zurii&zufiihren, dag die kurze Zwischenbelichtung nerviSse Steuerungsvorg~inge aus- 
15st, die den Ubergang yon einem Adaptationszustand in einen anderen iiberbrticken, 
niimlich Anderungen der Pupillenweite und die yon Schouten & Ornstein (1939) un- 
tersuchte a-Adaption, eine ungef~ihr 0,05 sec dauernde, sofort einsetzende Emp- 
findlichkeits~inderung der gesamten Netzhaut. Auf diese Weise wird durch die 
a-Adaptation eine Neueinstellung des Adaptationsniveaus, d. h. eine l~ir, ger dauernde 
Anderung des Adaptationszustandes, vermieden. Die langsam ablaufende/%Adapta- 
tion beruht auf dem Konzentrationsverh~,ihnis der Sehfarbstoffe zu ihren durch die 
Belichtung entstehenden Zerfallsprodukten (Schulze, 1968). 

Die biologische Bedeutung der bei Balanus balanus festgestellten Belichtungs- 
reaktion ist ni&t so unmittelbar zu erkennen wie bei der Beschattungsreaktion, mit 
der sich das Tier dutch Riickzug ins Geh~iuse schfltzt. Die Aussage, das Tier verst~irke 
seine Aktivit~it ha& Belichtung, well die Beschattung und damit eine Gefahr voriiber 
ist, befriedigt hierbei genau so wenig wie die Aussage, das Tier babe an der Beant- 
wortung st~indig wiederkehrender Reize ohne gefiihrliche Folgen "kein Interesse". 
Aussagekr~iPdger kann die folgende Interpretation sein: Die Beli&tungsreaktion ist 
eine Metamorphose larvaler Schwimmaktivit~it. Diese Interpretation wird durch 
einige Uberlegungen gestiitzt: Viele marine Tiere verbringen einen Teil ihres Lebens 
in der euphotis&en Zone. Wenn ni&t passiver Auftrieb den Aufenthalt direkt unter 
der Oberfl~iche erzwingt (wie z. B. bei den Siphonophoren), erfolgt die Korrektur 
der jeweils optimalen Tiefenlage aktiv. Larven yon Balanus reagieren auf Steigerung 
der Belichtungsstiirke mit gesteigerter Schwimmaktivitiit negativ fotoaktisch (Bous- 
fled, 1955). Negative Fototaxis wird bei Larven yon Bctlanus balanoides auch dutch 
Senken des hydrostatischen Drucks stimuliert (Reaktionstyp 3 b nach Rice, 1964). In 
den natiirlichen Verhiilmissen des Biotops entsprechen diese Verhaltensweisen der 
Kompensation passiven Aufsteigens an die Oberfl~iche. Abnehmende Belichtungsstiirke 
und zunehmender hydrostatischer Druck kSnnen das Gegenteil bewirken: Positive 
Fototaxis als Kompensation passiven Absinkens (vgl. Diskussion bei Sommer, 1977). 
Die freibeweglichen Larven reagieren demnach mit gesteigerter Schwimmaktivit~it auf 
einen Anstieg der Reizst~irke und korrigieren dadurch ihre Tiefenlage. Die biologische 
Bedeutung dieses Verhahens ist eindeutig. Das ist bei den sessilen Adulten nicht der 
Fall, obwohl sie auf einen Anstieg der Reizst~irke ebenfalls mit gesteigerter Aktivit~it 
antworten. Deshalb bietet sich die Deutung an, die Belichtungsreaktion der sessilen 
Adulten sei elne Metamorphose larvaler Schwimmaktivit~it. Sollte die Interpretation 
zutreffen, dann wiire bei adulten Wirbellosen eine Verhaltensweise nachgewiesen, die 
den tiefgreifenden Wandel des gesamten Organismus w~ihrend der Metamorphose 
iiberstanden hiitte. Augerdem ist mit der Belichtungsreaktion eine Verhaltensweise 
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beschrieben, die eine Alternative zu den bisher bekannten Schutzreaktionen (v. Bud- 
denbro&, 1952; Sommer, 1977) ist. Belichtungs- und Beschattungsreaktionen zusam- 
men sind zwei zueinander antagonistische Verhaltensweisen (stimulierte/gehemmte 
Aktividit), die dem Antagonismus der ausl/Ssenden Reize (Belichtung/Beschattung) ent- 
sprechen. Dieser Antagonismus ist bei bodenbewohnenden marinen Wirbellosen nicht 
selbstverst~indlich. Das hiiufigste Schutzverhahen ist Inaktivierung bis hin zur Bewe- 
gungsstarre. Die Tiere reagieren dabei auf Abnahme der Belichtungsst~irke (Beschat- 
tung) oder/und auf Zunahme der Beli&tungsst~irke (Belichtung). Well hier qualitativ 
verschiedene Reize (Beschattung und Belichtung) qualitativ gleichartige Reaktionen 
(Schalenschlufl, Bewegungsstarre) auslSsen, f[ihrt die konsequente Bezeichnung der 
Reaktionen nach der I-Ierkunf~ der Reize zu Widerspriichen, denn in der Regel 15sen 
im Tierreich qualitativ verschiedene Reize auch qualitativ verschiedene Reaktionen 
aus (z. B. Aktivierung und Inaktivierung bei tag- oder nachtaktiven Tieren). Auch 
bei bodenbewohnenden marinen Wirbellosen sind als Alternative zur Inaktivierung 
dutch Beschattung und Belichtung Aktivierungsreaktionen auf ~nderungen der Reiz- 
st~irke denkbar. Dafiir ist als ein Beispiel die Belichtungsreaktion yon Balanus balanus 
beschrieben worden (Sommer, 1977). Der Antagonismus der Belichtungs- und Beschat- 
tungsreaktion ist die Grundlage der hier vorliegenden Ergebnisse. 

Sinnvolle Aussagen iiber das Verhalten der Tiere im Biotop sind erst m/Sglich, 
wenn ihr Verhahen auch unter der Einwirkung von Druck-Reizmustern bekannt ist. 
Die getrennte Untersuchung von Licht- und Druck-Reizwirkungen kann dabei nut 
der Anfang sein, denn bei der Kopplung yon Ergebnissen, die dadurch gewonnen 
werden, ist gegeni~ber der Faktorengesamtheit im natiMichen Biotop eine Aussage 
fiber ihr Zusammenwirken schwierig. Datum mug versucht werden, die zun~chst 
getrennt verwendeten Reize (vgl. Sommer, 1967-1978) auch schon unter Laborbedin- 
gungen zu koppeln. Dadurch kSnnte ein Beitrag zur Kl~irung physiologischer Grund- 
lagen der vertikalen Gliederung mariner Lebensr~iume geleistet werden.* 
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