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Der EinfluB einer Vorbehandlung mit konstanten und wechselnden Temperaturen
auf die Hitzeresistenz von Gammarus salinus und Idotea balthica*
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Abstract

The influence of pretreatment with constant and fluctuating
temperatures on the heat resistance of Gammarus salinus and
Idotea balthica

The crustaceans Gammarus salinus SPOONER and Idotea
balthica Parvas live in brackish waters and are capable of
tolerating a variety of temperature and salinity conditions.
Thus far, the capacity for non-genetic adaptation of such
euryplastic animals has only been tested at different levels of
constant temperatures. If exposed to both constant (8°, 14°
or 20°C) and fluctuating (daily fluctuation: 8°<«>20°C)
temperatures, the tested individuals reveal significant differ-
ences in heat resistance which become apparent within 12 h.
Q. salinus and I. balthica exhibit reasonable (meaningful) heat
resistance, i.e., a positive correlation between the degree of
heat resistance and the level of adaptation temperature (AT).
Following a shift in AT (8°— 20 °C or 20° — 8 °C) the degree
of resistance changes rather fast. This leads, under fluctuating
temperature conditions, to diurnal changes in the degree of
heat resistance. I. balthica also shows an endogenous diurnal
periodicity of its heat resistance. In G. salinus, long-term
exposure (2 to 4 weeks) to fluctuating temperatures [duration
of temperature change: 2h (AT/2 h)] produces, during the
day, a mean resistance value which coincides with the value
obtained for AT 14 °C-controls. This fact results from tem-
perature-independent adaptation speeds (same after decrease
and increase of AT). However, fast temperature change
(4T/1 h) during exposure to fluctuating temperatures leads to
a significant augmentation of heat resistance, presumably due
to additional stress; such fast temperature changes are less
well tolerated than slow fluctuations (AT/2 h). In I. balthica,
low ATs are less efficient in terms of heat resistance than high
ATs (great difference between AT = 14° and 20 °C; small differ-
ence between AT = 8° and 14 °C). In males, lowering of AT
from 20° to 8 °C results, within the first 12 h, to faster loss of
heat resistance than is the case for gain in heat resistance
after AT increase from 8° to 20 °C. However, after prolonged
exposure to the new ATs, completion of readaptation is tem-
perature-independent. Under conditions of fluctuating tem-
peratures (AT/2h) resistance increases beyond the mean
value (AT = 14°C). Further increase in resistance can be
obtained through fast temperature changes (AT/1h). In
G. salinus, which occupies habitats with more extensive tem-
perature fluctuations, the responses studied are less pro-
nounced than in I. balthica.

* Meinem verehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. H.
PrecET, dem hiermit fir Gespriche und Anregungen zu
dieser Arbeit gedankt sei, zum 60. Geburtstag gewidmet.

1 Temperaturanpassungen konnen auch paradox verlaufen
oder fehlen (vgl. die Ubersicht in I. PrEoHT, 1967).

Einleitung

Die Temperatur ist ein besonders wichtiger Um-
weltfaktor, weil sie obere und untere Grenzen fiir das
Leben setzt und im normalen Bereich die Geschwin-
digkeit der Lebensprozesse beeinflult. Dariiber hinaus
kann die thermische Vorbehandlung bei poikilother-
men Tieren einen entscheidenden Einflull auf verschie-
dene Lebensprozesse haben (PrECcHT, 1964; ZUBER,
1969 ; KinNE, 1970).

Bei den meisten Versuchsobjekten, die langfristig
an verschiedene Temperaturen angepallt wurden,
dnderte sich mit der Vorbehandlungstemperatur das
Resistenzvermdgen gegen extreme Temperaturberei-
che; warmangepafite Tiere zeigen dann zumeist eine
groBere Hitzetoleranz als kaltangepaBte, diese wieder-
um eine erh6hte Widerstandsfihigkeit gegen Kilte
als warmangepalite. PRECHT (1963) spricht in solchen
Fillen von einer ,sinnvollen® Hitze- bzw. Kilte-
adaptation, allgemein von einer ,,sinnvollen Resi-
stenzadaptation!. Fiir die Untersuchung derartiger
Abhéngigkeiten wurden die Versuchstiere meist einer
konstanten Vorbehandlungstemperatur (Anpassungs-,
Adaptations-, Akklimatisationstemperatur, AT) aus-
gesetzt, wenn auch ein mehr oder minder starker
Tag-Nachtwechsel fiir die natirlichen Bedingungen
typisch ist.

Bei adaptierenden Organismen wird ein Tempera-
turwechsel mit einer Resistenzédnderung beantwortet.
Ein stindiger Temperaturwechsel miilite zu einer sich
periodisch dndernden Toleranz gegen extreme Tem-
peraturbereiche fithren, je nachdem wie stark und
schnell der Organismus beféhigt ist, auf die neuen Ver-
hiltnisse mit einer Resistenzénderung zu antworten.
Oft verlduft die Resistenzadaptation langsam und
trigt den Charakter einer Anpassung an langfristige
Temperaturdnderungen und nicht an die Tages-
schwankungen (PrecHT et al., 1966). Es mufl dann
nach geniigender Einwirkzeit zur Erreichung eines
mittleren Resistenzmafles kommen, das unabhingig
vom Temperaturwechsel ist.

Russische Forscher fanden bei Pflanzen nach kurz-
fristigem Uberfithren in hohe Temperaturen eine
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signifikante voriibergehende Steigerung der Hitze-
resistenz gegeniiber unbehandelten Kontrollen (vgl.
TrosuIn, 1967; ALExANDROV et al., 1970). Dieser
Effekt, den ALEXANDROV (1964) und seine Mitarbeiter
“heat hardening’ nannten, ist dann besonders ausge-
prigt, wenn die Versuchstemperatur moglichst hoch
(subletal) ist, kurzfristig einwirkt und die Resistenz-
bestimmung kurz nach dieser Behandlung vorgenom-
men wird. So findet Yarwoop (1961) bei Bohnen-
bliattern, welche mehrmals hintereinander fiir 20 sec
in ein Hitzebad von 50 °C getaucht wurden, eine deut-
liche Erhohng der Hitzeresistenz gegeniiber unbehan-
delten Blittern; nach ALEXANDRoOV und Frrpman
(1958) ist bei Blattepidermiszellen von Tradescantia
fluminescens dieser resistenzsteigernde Effekt um so
groBer, je mehr sich die hohen Temperaturen dem
letalen Bereich ndhern. Die Autoren stellen dieses
heat hardening dem “‘adjustment” (Resistenzadapta-
tion) nach léngerer Vorbehandlung mit Temperaturen
des normalen Bereichs gegeniiber, weil eine Hitze-
adaptation bei ihren Objekten nicht nachweisbar war;
bei anderen Pflanzen kommt sie jedoch vor (vgl. z. B.
LaXGE 4n: TrosHIN, 1967).

Ahnliche Steigerungen der Hitzeresistenz durch
Einwirkung tiberoptimaler Temperaturen lassen sich
auch bei Tieren finden (vgl. BasEpow, 1969). Es ge-
Jang BasEDpow jedoch nicht, allein mit Hilfe von Tem-
peraturexperimenten ein heat hardening einwandfrei
von einer bei den hohen Temperaturen erwartungs-
gemal schnell verlaufenden Hitzeadaptation zu tren-
nen; allerdings schlossen seine Versuche die Existenz
eines gesonderten hardenings auch nicht aus. Oft
hinterlafit ein Stress Schiden, die der Organismus
dann zu beseitigen sucht. Ein Stress, wie er beim heat
hardening gesetzt wird, konnte aber auch als Abwehr-
maBnahme niitzliche Folgen in Form einer raschen
Resistenzverdnderung haben. So haben PrREcHT et al.
(1966) versucht, dashardening (soweit dessen Trennung
von der Resistenzadaptation sich als notwendig er-
weist) als ,,Schockanpassung® zu deuten, oft verbun-
den mit einer Resistenzzunahme gegeniiber verschie-
denen Stressoren.

Als Schockfolgen kann man ferner Anderungen der
gemessenen Leistungswerte ansehen, die nicht un-
mittelbar nach einem Wechsel der Versuchstemperatur
eintreten, sondern erst spiter (z. B. in den nichsten
Tagen; vgl. PrECHT, 1968, p. 507). Neuerdings fand
Ranpzio (unveroffentlicht) deutliche Verdanderungen
des Sauerstoffverbrauchs von Blaberus craniifer nach
einem Wechsel der AT (VT? stets 27 °C), obwohl dieses
Tier keine Leistungsadaptation zeigt (vgl. auch Wis-
SER, 1965).

So muBl das Stressproblem bei Untersuchungen
itber den Einfluf von Temperaturdnderungen beriick-
sichtigt werden, und zwar besonders bei Versuchen mit
ATs, die im stérkeren Mafle im Tag-Nacht-Rhythmus

2 VT: Versuchstemperatur.

K. Furca: Hitzeresistenz von Gammarus und Idotea 13

wechseln. Natiirlich ist dabei zu beachten, inwieweit
die untersuchte Art auch in der Natur einem solchen
Wechsel unterliegt. Schon Kmnye (Diskussionsbeitrag
zu SCHLIEPER, 1966) wies darauf hin, dafB eine Tem-
peraturdnderung im normalen Bereich als Stressor
wirken kann und zwar besonders dann, wenn der
Wechsel schnell erfolgt (vgl. auch Brauw et al., 1970;
KONNEMANN et al., 1970). Besonders interessant in
diesem Zusammenhang ist die Tatsache, daf sich bei
einigen Versuchsobjekten durch Einwirkung alter-
nierender ATs die Hitzeresistenz iiber den Wert von
Tieren, die bei konstanten mittleren ATs gehalten
wurden, hinaus steigern lief (LLoEB und WASTENEYS,
1912; Svmn~ER und Doupororr, 1938; HraTH, 1963;
EpxnEY, 1964 ; BrRATTSTROM und REGAL, 1965; BERK-
HoLZ, 1966; Friepricm, 1967; fir Pflanzen vgl.
Brepr und MazEr, 1969).

Es soll in dieser Arbeit an zwei Krebsarten unter-
sucht werden, ob man dabei die Erscheinung der
Hitzeadaptation von anderen Phénomenen trennen
kann, die man eventuell als Stresseffekte deuten muB.

Material und Methoden

Tiermaterial

Untersucht wurden zwei Crustaceen, die Klappen-
assel Idotea balthica Parras (Isopoda) und der Floh-
krebs Gammarus salinus SPOONER (Amphipoda). Alle
Versuchstiere stammten aus der Ostsee (Niedrig-
wasserzone der Kieler Forde, Fundort zwischen Alt-
Biilk und Strande). Gammarus salinus wurde aus einer
Tiefe zwischen 2 und 10 em (freischwimmend oder an
Fucus sitzend), Idotea balthica aus einer Tiefe zwsichen
30 und 50 cm (ebenfalls an Fucus) gesammelt. Be-
sonders bei geringem Seegang waren Gammariden in
einer Vielzahl in den Pfiitzen des Spiilsaums zu finden.

Unter den fiinf in der Kieler Férde vorkommen-
den Gammarus-Arten: G. locusta, @. oceanicus, G.
salinus, Q. zaddacht und G. duebeni wurden die beiden
héufigsten, G. oceanicus und G. salinus, ehemals unter
der Spezies G. locuste bzw. G. zaddachi zusammen-
gefalt (Kinng, 1954, 1960; VooEL, 1966). Die Tren-
nung der Arten erfolgte 1954 (KivnE). Kleine Indivi-
duen sind fiir die Messungen nicht verwendet worden,
da eine Unterscheidung nur moglich ist, wenn die
Gammariden eine MindestgréBe von 5 mm nicht unter-
schreiten (ScHUTZ und KIinnEe, 1955).

Fitterung

Es wurde einmal wochentlich zerkleinertes Mies-
muschelfleisch oder Tubificiden gegeben, zusétzlich
einige Thalluslappen von Fucus und Enteromorpha.
Auf reichliche Futtergabe wurde geachtet, um den
Kannibalismus einzuschrinken und um einen még-
lichst einheitlichen physiologischen Zustand der Ver-
suchstiere zu erreichen.
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Gammarus salinus war schwerer zu kultivieren als
Idotea balthica; in einer Zeit von 2 bis 3 Wochen be-
trug die Sterberate in hohen ATs etwa 40%. KinyNg
(1960) machte beim gleichen Versuchstier &hnliche
Beobachtungen und wies darauf hin, daB auch in der
freien Natur die Sterberate relativ hoch sei (vgl. auch
Bromxrama, 1941; Kinxg, 1953b).

Salzgehalt

Das Resistenzverhalten gegeniiber extremen Tem-
peraturen brackwasserlebender Tiere hingt in starkem
MaBe vom Salzgehalt ab (vgl. ScHLIEPER, 1955, 1960;
Kinve, 1956, 1963, 1971; Draner, 1960; VocEsr,
1966; Kimrer, 1970). Aus diesem Grunde wurde der
Salzgehalt refraktometrisch kontrolliert und jeweils
auf den Sollwert von 16 + 0,29%, eingestellt.

Temperaturadaptation

Wihrend der Vorbehandlungszeit wurden die Ver-
suchstiere an folgende konstante Temperaturen an-
gepalt: 8°, 14° und 20 °C. Die Tiere befanden sich zu
mehreren in Brackwasserbehiiltern, welche mit Sand,
Steinen und Fucus bzw. Enteromorpha ausgestattet
waren und wurden bei ausreichender Beliftung ge-
halten. Einmal wochentlich wurde das Brackwasser
durch frisches gleicher Temperatur ersetzt. Im Falle
der warmadaptierten Idotea balthica geschah dies
ofter, weil infolge der Nahrungsreste durch vermehr-
ten Pflanzenfrall das Wasser schon innerhalb weniger
Tage verunreinigt war.

Photoperiode

Die Photoperiode wurde tiber eine elektrische Uhr
auf einen 12-Stundentag eingestellt. Die Beleuchtungs-
stirke schwankte zwischen 350 und 500 Lux (Leucht-
stoffrohre Osram, weill). Ein 12-Stundentag hat gegen-
iitber Kurz- oder Langtagsbedingungen zwei Vorteile:
(1) Um einen moglichen Einflul der Tageslinge auf
die Versuchsergebnisse auszuschlieBen (vgl. PrEcHT
et al., 1955; AscHoFF, 1958; RoBErTs, 1960, 1964 ;
Bvans et al., 1962; WaitrorD and Hurcaison, 1965;
PrecHT et al., 1966; VoGEL, 1966; KasBouM, 1967;
SEGAL, 1970), éndert man im allgemeinen eine einmal
festgesetzte Photoperiode nicht mehr. Bei Versuchen,
die sich iiber einen Jahreszyklus oder mehr erstrek-
ken, miissen sich aber fiir mehrere Jahreszeiten un-
natiirliche ,,Photoadaptationsbedingungen ergeben.
(2) Fir die inkonstante Vorbehandiung sollten die
Versuchstiere téglich in gleichem MaBe an 8° und
20 °C angepal8t werden. Wenn man dabei unbiolo-
gische Bedingungen wie Tageswirme wihrend der
Dunkelheit (Kurztag) oder Abkihlung wihrend der
Lichtphase {(Langtag) vermeiden will, mufl man den
12-Stundentag wihlen, welcher dann auch fir Parallel-
adaptationen an 8°, 14° und 20 °C sinnvoll ist.

Mar. Biol.

Die Anppassung an inkonstante Temperaturen
(8°«>»20°C in zwolfstindigem Wechsel) wurde fol-
gendermaflen ermdglicht (Abb. 1): In einem Licht-
kasten (10) befindet sich eine Wanne mit SiiBwasser
{8), in welche 6 brackwassergefiillte Plastikkisten (7)
mit jeweils 10 bis 15 Tieren einer Art eingehéngt sind.
Dag Brackwasser wird ausreichend beliiftet (6) und
einmal wochentlich erneuert. Um ein Verdunsten von
Wasser und die damit verbundene Erhshung des Salz-
gehaltes zu vermeiden, sind die Késten mit Plastik-
deckeln verschlossen und, dem Biotop der Tiere ent-
sprechend, mit Sand, Steinen und Fucus bzw. Entero-
morpha ausgestattet. Zwei Stabheizer (4) von insge-
samt 400 W und der Wérmeaustauscher eines Tauch-

Abb. 1. Apparatur fiir Anpassung an inkonstante Tempera-

turen (8° «» 20 °C; AT/2 h). 1: elektrische Zeituhr; 2: Doppel-

schaltrelais; 3: Leuchtstoffréhre; 4: Kontaktthermometer

und Heizung; 5: Kontaktthermometer; 6: Umwalzpumpe;

7: AdaptationsgefaB; 8: Sillwasserbecken; 9: Kiithlmaschine;
10: Lichtkasten

kithlers (9) bringen das Wasser auf die Solltemperatu-
ren von 20° oder 8 °C. Geregelt und gesteuert werden
die Temperaturen durch zwei Kontaktthermometer
und die dazugehdérigen Relais (4, 5). Ein iibergeord-
netes Relais (2) und eine elektrische Zeituhr (1)
schalten folgendes Programm: Alternierend 12 Std
Licht, 12 Std Dunkelheit. Beginnend mit der Licht-
phase (8.00 hrs) wird eine Temperatur von 20 °C,
beginnend mit der Dunkelphase (20.00 hrs) eine Tem-
peratur von 8°C eingeschaltet. Die Aufheiz- bzw.
Abkiithlungsdauer betriagt gleichermaBen 120 min. Die
an verschiedenen Stellen einstromende Druckluft (6)
gewihrleistet eine ausreichende Wasserumwélzung.

Abb. 2 illustriert eine weitere Apparatur zur Adap-
tation an wechselnde Temperaturen. Auch hier sind
die brackwassergefiillten Plastikkéisten (10) mit den
Versuchstieren in eine Wanne mit Silwasser einge-
hingt (9), weleche von einem Lichtkasten (15) um-
schlossen ist. Wesentliche Unterschiede zur vorherigen
Apparatur (Abb. 1) finden sich im Kiihlsystem; mit
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Hilfe einer Kiihlmaschine {14) wird tber eine Sonder-
schaltung (Doppelschaltrelais, 3) eine Vorkiithlung
der Kiihifliissigkeit auf—36° bis—38 °C erreicht, die
bei Nachtbeginn (20.00 hrs) mittels einer Pumpe (11)
durch einen Wirmeaustauscher, im Siillwasser liegend,
geleitet wird. Um 21.00 hrs setzt die Hauptkiihlung
aus, die Kihlfliissigkeit wird numehr iiber einen Kon-
takt (12) auf 4 °C gebracht und weiterhin durch das
System gepumpt, wihrend eine Gegenheizung (6) fiir
die Konstanthaltung der Temperatur von 8°C im
SiiBwasser sorgt. Mit Hilfe dieses Kithlsystems 148t
sich eine Abkiihlung in 60 min erreichen. Die Erwir-
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iiberleben den Test. Belaft man sie aber solange in der
hohen Temperatur, bis das anschlieBende Pleopoden-
zucken kaum noch wahrzunehmen ist, tritt der Tod ein;
das Nachlassen des Zuckens erweist sich somit als
geeignetes Kriterium fiir die Bestimmung des Letal-
punktes.

Bei Gammarus solinus werden zwei Methoden fiir
die Bestimmung der Hitzeresistenz angewendet:
(1) Ausgehend von 20 °C, wird die Versuchstemperatur
kontinuierlich (0,2 C°/min) erh6ht. In einer Glas-
kiivette (Fassungsvermogen ca. 10 1, gefillt mit Brack-
wasser von 16%, S) tauchen der Arm eines elektri-
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Abb. 2. Apparatur fir Anpassung an inkonstante Temperaturen (8%« 20°C; AT/1 h). A: Schaltkreis I; B: Schaltkreis II;

1: elektrische Schaltuhr; 2 und 3: Doppelschaltrelais; 4: Leuchtstoffréhre; 5 und 6: Kontaktthermometer und Heizung;

7 und 8: Umwilzpumpe; 9: SiBwasserbecken; 10: Adaptationsgefifi; 11: Umwilzpumpe fir Kahlfliissigkeit; 12: Kiihl-
thermometer; 13: Kithlaggregat; 14: Kithlmaschine; 15: Lichtkasten

mung auf die Tagessolltemperatur von 20 °C nimmt
die gleiche Zeitspanne in Anspruch (6 Stabheizer von
insgesamt 900 W, 5). Mit Hilfe zweier Pumpsysteme
{7, 8) wird die Umwilzung des Stilwassers sowie die
Beluftung des Brackwassers bewerkstelligt.

Bestimmung der Hitzeresistenz

Bei Idotea balthica besteht die erste Methode darin,
die Versuchstiere aus einem normalen Temperatur-
bereich (20 °C, gegebenenfalls Zimmertemperatur) in
eine konstante hohe Temperatur zu tberfithren. Es
wird die Zeit gestoppt, die bis zum Eintritt der Todes-
kriterien [Aussetzen des Pleopodenschlages; Pleo-
podenzucken, begleitet von gedéffneten Klappen (Uro-
pod); Riickenlage und leichte ventrale Korperkriim-
mung ; Abwinkelung der zweiten Antennen und krampf-
artiges Kriimmen der Paraeopoden] verstreicht. Indi-
viduen, die sofort nach Aufhoren des Pleopodenschla-
ges in zimmertemperiertes Wasser tberfithrt werden,

schen Riihrers (Wasserumwilzung) und zwei Stab-
heizer (je 150 W). Sechs zweiseitig mit Perlongaze ver-
sehene Plastikkdsten mit je 6 bis 8 Individuen werden
in das Brackwasser getaucht, sobald eine Temperatur
von 20 °C erreicht ist, sodann im Bereich letaler Tem-
peraturen nacheinander in einem Abstand von 0,2 C°
herausgenommen und in zimmertemperiertes Brack-
wasser lberfithrt. Als Letaltemperatur wird diejeni-
ge bezeichnet, die 509, der Versuchstiere nach Ver-
suchsende und einem 24-stindigen Aufenthalt bei
Zimmertemperatur nicht tberlebt haben (LD-50-
Temperatur). (2) 13 Gruppen von je 15 bis 20 Indivi-
duen werden fiir jeweils 120 sec in ein konstant tem-
periertes Hitzebad tberfihrt und anschlieBend fiir
24 Std bei Zimmertemperatur belassen. Beginnend mit
32,8°C werden die Testtemperaturen fiir jede neue
Gruppe um 0,2 C° erh6ht. Die prozentuale Mortalitést
wird in Abhingigkeit von der Testtemperatur ermittelt,
und als Letaltemperatur wird diejenige festgesetzt,
bei der eine Mortalitit von 509% vorliegt.
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Ergebnisse

Versuche nach langfristiger Anpassung
an verschiedene Temperaturen

Hitzeresistenz in Abhéngigkeit von der
Adaptationstemperatur

Gammarus salinus. Um die Auswirkung unterschied-
licher ATs auf die Hitzeresistenz zu untersuchen,
wurden die Gammariden ca. 3 Wochen lang konstant
an 8° 14° und 20 °C und in zwolstiindigem Wechsel
an 8° « 20 °C angepaBt (bei dieser inkonstanten Vor-
bebandlung betrigt die Dauer der Temperaturdnde-
rung jeweils 2 Std: AT/2 h). Die Messung der Hitze-
resistenz erfolgte nach der ersten Methode (lang-
sames Aufheizen; die Versuchstiere sind hierbei ca.
18td lang steigenden Temperaturen ausgesetzt).
Untersucht wurden minnliche Gammariden mit ei-
nem Durchschnittsgewicht von ca. 25 mg.

Aus Tabelle 1 und Abb. 3 ist zu ersehen, dafl warm-
angepaBte Versuchstiere extrem hohe Temperaturen
linger ertragen als kaltadaptierte (sinnvolle Hitze-
adaptation). Nach Anpassung an die mittlere Tempe-
ratur von 14 °C, nimmt die Hitzeresistenz eine Mittel-
lage ein, die von der errechneten Mitte nur um 0,15 C°
abweicht. Hieraus ergibt sich eine fast lineare Abhén-
gigkeit zwischen AT und Letaltemperatur. Inkonstant
vorbehandelte Gammariden (8° «»20°C; AT/2 h) er-

Tabelle 1. Gammarus salinus (33). Die Abhdngigheit der
Hitzeresistenz von der Adaptationstemperatur (AT); Versuchs-
zeit: 14.00 hrs. In dieser und den folgenden Tabellen sind
angegeben: mittlere Fehler der Einzelmessungen, Anzahl der
Versuche (in Klammern), P-Werte (nach Pitav, 1943)

Mar. Biol.

rer Zeitgeber als die Temperatur ist (vgl. KIRBERGER,
1953; Dickre, 1958; Hoar und RoBERTSON, 1959).
Auf Grund dieser Befunde lieBe sich vermuten, daf
bei einem 12-Stundentag kaltadaptierte Tiere relativ
hitzeresistent sind und warmadaptierte eine vermin-
derte Hitzetoleranz aufweisen, wodurch sich die Ent-
fernung der MeBpunkte verringern wiirde.
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Abb. 3. Gammarus salinus (33); Abhingigkeit der Hitze-

resistenz von der Adaptationstemperatur (AT). Pfeil: MeB-

punkt fir inkonstant vorbehandelte Versuchstiere (AT =

8°+«> 20°C; AT/2h). Senkrechte Bereiche: mittlerer Fehler
der Einzelmessungen

Tabelle 2. Idotea balthica (33). Abhingigkeit der Uberlebens-

zeit in hohen Temperaturen von der Adaptationstemperatur

(AT); Versuchszeit: 16.00 hrs; Versuchstemperatur = 34,5°C.
Siehe auch Legende zu Tabelle 1

AT (°C)  Letaltemperatur Differenz P-Wert AT (°0)  Uberlebenszeit Differenz P-Wert
(°C) (C°) (sec) (sec)
4 Bmsomay 08 <0002 § G do mo. <000
820 33,53+ 0,15 (12) 0’03 Soboos 820 793105 (11) 1598 < 00002
20 34,46 + 0,15 (11) i ? 20 2781 & 318 (9) ’

reichen ein MaB an Hitzeresistenz, das denen der an
14 °C adaptierten annihernd gleichkommt; der Un-
terschied ist statistisch nicht gesichert.

Der Abstand der MeSpunkte fir warm- und kalt-
adaptierte Tiere ist relativ gering, er betrigt weniger
als 2 C°, wahrend hiufig in der Literatur fiir andere
Arten groBere Differenzen angegeben werden (vgl.
McLEESE und WiLpgRr, 1958; Topp und DEHNEL,
1960 ; TsURTUDA, 1960). Allgemein ist zumeist wihrend
der warmen Jahreszeit die Hitzeresistenz, wahrend
der kalten die Kiltetoleranz am groften {vgl. Hoag,
1955; VoeEL, 1966; DREGOLSKAYA, 1967, in: TRo-
SHIN, 1967), wobei die Tageslinge offenbar ein besse-

Idotea balthice. Die Idoteen waren langfristig
(mindestens 3 Wochen) an die verschiedenen Vorbe-
handlungstemperaturen 8°, 14°, 20° und 8° « 20 °C,
AT2 h) angepaBt. Nach Uberfithrung jeweils eines
Individuums in das Hitzebad (VT = 34,5 °C) wird die
Zeit gestoppt, die bis zum Einstellen des Pleopoden-
schlages verstreicht (Uberlebenszeit).

Die Hitzeresistenz steigt mit zunehmender AT
(Tabelle 2, Abb. 4): auch hier liegt fiir hohe Tempera-
turen eine sinnvolle Resistenzadaptation vor. Der
Resistenzgrad der an 14 °C angepafiten Tiere nimmt
zwar eine Mittellage ein, ist jedoch von der rechne-
rischen Mitte weit entfernt. Das Adaptationsausmafl
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ist somit fiir die verschiedenen AT-Bereiche unter-
schiedlich.

Zu dhnlichen Ergebnissen wie bei Idotea balthica
gelangten Dickie (1958), Tsukupa (1960), EpNEY
(1964), BrarrsTroM und Rucan (1965) und VogEL
(1966). Nach Dounororr (1942) zeigen jedoch an 12°,
20° und 28 °C adaptierte Fische (Girella nigricans) nur
einen deutlichen Unterschied in den Letaltemperaturen
nach der Adaptation an 12° und 20 °C, nicht aber
zwischen 20° und 28 °C. Allerdings gelten diese An-
gaben nur fir die Hitzeresistenz (vgl. McLEESE, 1956).
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Abb. 4. Idotea balthica (33). Abhingigkeit der Hitzeresistenz

von der Adaptationstemperatur (AT). Versuchszeit: 16.00 hrs;

Versuchstemperatur (VT) = 34,5 °C. Pfeil: MeBpunkt fir in-

konstant vorbehandelte Versuchstiere (AT = 8%+« 20°C;
AT/2 b)

Idoteen, die an wechselnde Temperaturen adap-
tiert werden, zeigen gegeniiber denen der mittleren
AT von 14°C eine deutlich erhohte Hitzeresistenz
(tber 100%). EpNry (1964) fand, wie erwihnt, eine
gleichgerichtete Resistenzverschiebung bei terrestri-
schen Asseln, HratH (1963) und BErkHOLZ (1966)
wiesen sie bei Fischen nach.

EinfluB des Geschlechts auf die Hitzeresistenz

Gammarus salinus. Eine Unterscheidung des Ge-
schlechts war nur in seltenen Fillen am lebenden
Objekt moglich, da der Geschlechtsdimorphismus bei
Gammarus-Arten wenig ausgeprigt ist und sich makro-
skopisch auf relative Merkmale beschriinkt: geringere
Grofle, dunklere Firbung und gedrungenere Korper-
form der weiblichen Gammariden im Vergleich zu
ménnlichen (vgl. Kimnxg, 1954). Die Geschlechts-
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bestimmung wurde deshalb nach dem Versuch an den
abgetoteten Tieren vorgenommen.

Bei einem Vergleich des Resistenzverhaltens ménn-
licher und weiblicher Individuen lassen sich keine sig-
nifikanten Unterschiede feststellen. In manchen Fillen
war bei Weibchen nach der Oviposition eine erhohte
Resistenz gegentiber hohen Temperaturen zu beobach-
ten, doch lieB sich dieser Befund nicht absichern.

Es sei noch hinzugefiigt, daf an weiblichen Gam-
mariden nur in wenigen Féllen vollausgebildete Ooste-
gite zu finden waren; besonders trat dies bei solchen

Tabelle 3. Idotea balthica (Q%). Abhdngigkeit der Hitze-

resistenz von der Adaptationstemperatur (AT ); Versuchszeit:

16.00 hrs; Versuchstemperatur = 34,5 °C. Siehe auch Legende
zu, Tabelle 1

AT (°C)  Uberlebenszeit Differenz =~ P-Wert
(sec) (sec)
8 255+ 69 (9)
14 637+ 62 (10) o < 00002
820 1217 + 121 (12) 9336 - 0’0002
20 3553 + 278 (8) ?

in Erscheinung, die wihrend der Sommermonate an
8 °C angepalit waren. Die Frage, ob es sich hierbei um
eine temperaturabhingige Reduktion des Oostegit-
borsten handelt, muB offenbleiben, da die Vermehrung
der Gammariden nicht an warme Temperaturen ge-
bunden ist. Nach KinNE (1954) erstreckt sich die Fort-
pflanzungszeit von Gammarus salinus uber das ganze
Jahr, moéglicherweise mit einer Unterbrechung im
November und Dezember (vgl. KiNxg, 1953a).

Idotea balthica. Das Verhiltnis der Geschlechter
im Biotop war nicht einheitlich und betrug im Durch-
schnitt 33:922=4:3 (1968). Zuweilen waren die
Proportionen weit zugunsten der ménnlichen Tiere
verschoben (Spatherbst bis zu 809%).

Neben einer sinnvollen Resistenzadaptation fiir
beide Geschlechter zeigen weibliche Idoteen eine gro-
Bere Resistenz gegen hohe Temperaturen als ménn-
liche, und zwar gilt dies fiir simtliche AT-Bereiche
(vgl. Tabelle 2 und 3, Abb. 5). Ein groBerer Effekt bei
29 findet sich auch bei der Resistenzverschiebung
nach inkonstanter Vorbehandlung. Die Unterschiede
gegeniiber den konstant bei 14 °C gehaltenen 33 und
2¢ sind mit P < 0,0002 signifikant.

In vielen Arbeiten ist der Einfluf des Geschlechts
auf temperaturabhingige Reaktionen untersucht wor-
den (z.B. Kixxg, 1953b; Seoor, 1955; DickIE,
1958; Hoar, 1959, in: GorBMAN, 1959; Topp und
DeaxEL, 1960; Tsurupa, 1960; EpNey, 1964); nur
in wenigen Fillen war eine Abhingigkeit nachweisbar:
Tsurupa fand bei Versuchen mit Guppys erhohte
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Resistenzbetrige fiir weibliche Tiere, sowohl bei der
Hitze- als auch bei der Kiltetoleranz.

Eine Sonderstellung im Resistenzverhalten nah-
men die wenigen @9 ein, deren Oostegite nicht in
voller Grofie ausgebildet waren. In bezug auf alle
Anpassungstemperaturen waren sie nicht nur weniger
hitzeresistent als @@ mit normal ausgebildeten Ooste-
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Abb. 5. Idotea balthica. Abhingigkeit der Hitzeresistenz von

der Adaptationstemperatur (AT). Versuchszeit: 16.00 hrs;

Versuchstemperatur = 34,5°C; a: 29; b: 33. Pfeile: MeB-

punkte fiir inkonstant vorbehandelte Versuchstiere (AT =
8%« 20°C; AT/2 h)

giten, sondern in einigen Fillen sogar hitzeempfind-
licher als g&. Sie wurden fiir weitere Versuche nicht
verwendet.

EinfluB des Gewichts auf die Hitzeresistenz

Gammarus salinus. Untersucht wurden Gammari-
den, die ca. 3 Wochen an 8° «» 20 °C in zwolfstiindigem
Wechsel (AT/2 h) angepaB3t waren und deren Gewicht
von 7 bis 38 mg variierte (sehr kleine Individuen
< Tmg wurden vom Versuch ausgeschlossen). Fir
die Bestimmung der Hitzeresistenz wurden beide fiir
Gammarus beschriebenen Methoden (Methode 1: lang-
sames Aufheizen, Methode 2: abruptes Umsetzen fiir
120 sec in extrem hohe Temperaturen) angewendet.

Die Abhingigkeit der Hitzeresistenz vom Gewicht
ist Dbei simtlichen Gewichtsklassen dentlich (vgl
Abb. 6): groBere Individuen sind weniger resistent
als kleinere (Methode 1). Auch KinnE (1958) fand bei
Gammarus duebent mit steigendem Alter [und Spra-
GUE (1963) bei Gammarus fasciatus mit steigendem
Gewicht] eine zunehmende Hitzeempfindlichkeit.

Wendet man Methode 2 an (abruptes Umsetzen in
hohe Temperaturen), so erhilt man dhnliche Resultate

Mar. Biol.

(vgl. Abb. 7). Zudem wird deutlich, dal mit einer Ver-
minderung der Hitzeresistenz eine Abnahme des tole-
rierten Bereichs extremer Temperaturen einhergeht:
die letale Temperaturspanne, d. h. die Differenz zwi-
schen 100 und 09% Uberlebensrate, ist fiir kleinere
Individuen sehr grofi: 1,6 C° (vgl. Abb. 7e¢), fiir grofie
hingegen gering: 0,4 C° (vgl. Abb. 7a).
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Abb. 6. Gammarus salinus. EinfluB des Gewichts auf die
Hitzeresistenz. Versuchszeit: 14.00 hrs; Methode 1. Jeder MeS-
punkt setzt sich aus 5 bis 6 Einzelmessungen zusammen
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Abb. 7. Gammarus salinus. Abhingigkeit der Letaltemperatur
vom Gewicht. a: 37,5 mg; b: 24,6 mg; c: 10,5 mg Durch-
schnittsgewicht. Versuchszeit: 14.00 hrs; Methode 2. Jeder
MeBpunkt setzt sich aus 5 bis 7 Einzelmessungen zusammen

Die beiden Methoden erbringen zwar eine in der
Tendenz iibereinstimmende Abhéngigkeit zwischen
Gewicht und Hitzetoleranz, die absoluten Letal-
temperaturen fiir die gleichen Gewichtsklassen sind
aber nicht identisch: abruptes Umsetzen in hohe
Temperaturen fuhrt za einer groBeren Hitzeresistenz,
als dies durch langsames Erwéirmen bis zum Erreichen
der Letaltemperaturen méglich ist. Verschiedentlich
ist darauf aufmerksam gemacht worden, daf sowohl
Dauer, Geschwindigkeit und Konstanz der Erwdrmung
als auch die Dauer des Verbleibs in letalen Tempera-
turen das Resistenzverhalten beeinflussen kann. Ks
ergibt sich die Frage, ob eine rasch verlaufende
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Resistenzadaptation an hohe Temperaturen wihrend
des Versuches stattfindet, die zu einer Hitzeresistenz-
steigerung fithren miilite. So zeigt z. B. Paramaecium
caudatum bereits nach einer Stunde einen deutlichen
Adaptationseffekt (Porransky, 1957; vgl. auch Fry
et al., 1946; FrRAENKEL, 1968). Jedoch scheint eine
Korrelation zwischen sinnvoller Hitzeadaptation und
dem geschilderten Phénomen nicht immer gegeben zu
sein: bei Zoothwmnium hiketes 1af3t sich die Hitze-
resistenz durch langsames Heranfithren an letale Tem-
peraturen nicht steigern (Vocrrn, 1966; vgl. auch
Basupow, 1969). Tsurvupa und Oasawa (1958) stell-
ten sogar bei Versuchen mit Guppys Lebistes reticulo-
tus fest, daB sich die Temperatur fiir den Eintritt des
Hitzekomas in dem Mafe senkt, wie sich die Ge-
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Abb. 8. Idotea balthice (2%). Einflul des Gewichts auf die
Hitzeresistenz. Versuchstemperatur = 34,5 °C; Versuchszeit:
16.00hrs; Adaptationstemperatur = 8° <> 20°C; AT/2 h. Jeder
MeBpunkt setzt sich aus 5 bis 7 Einzelmessungen zusammen

schwindigkeit der Temperaturdnderung vermindert;
also gerade dort wird die Hitzeresistenz gesenkt, wo
eine Adaptation an die VT eher moglich gewesen wire
(vgl. CooriNe, 1957; Dicxir, 1958; PrECHT et al.,
1966). Einen entsprechenden Effekt zeigt Gammarus,
so dall sich bei kurzfristigem oder plotzlichem Ein-
wirken hoher Temperaturen eher ein anderer Mechanis-
mus vermuten laBt, der zu einer adaptationsunab-
héngigen Resistenzsteigerung fiihrt.

Idotea balthica. Das Gewicht der gefangenen Ido-
teen schwankte zwischen 15 und 208 mg fiir Méinn-
chen und 12 und 106 mg fiir Weibchen, wobei das
Maximum der Haufigkeit (2 Q) zwischen 20 und 40 mg
lag; untersucht wurden nur 29 (AT = 8"« 20°C;
AT/2 h; Gewichtsbereich: 14 bis 38 mg). Selbst inner-
halb dieser kleinen Gewichtsspanne lassen sich Unter-
schiede im Resistenzverhalten beobachten (Abb. 8).
Die Resistenz gegen eine hohe Temperatur nimmt mit
steigendem Gewicht ab; signifikante Unterschiede
zeigen sich allerdings nur zwischen den Gewichtsklas-
sen 16,5 und 36 mg.
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GroBe, Gewicht und Alter der Versuchstiere sind
Faktoren, deren Einflul auf physiologische Reak-
tionen (z. B. Leistungs- und Resistenzadaptationen)
vielfach untersucht wurden (SUMNER und DOUDOROFF,
1938; Syrrm, 1940; Erpexey, 1951; Spoor, 1955;
ELrexney und Evawns, 1956; Dickir, 1958; Sraas,
1959; EpNEY, 1964 ; BErKHOLZ, 1966). In den meisten
Fillen ist eine Abhingigkeit erwdhnt, jedoch mit
unterschiedlichen Resultaten. BerkmoLz fand zum
Beispiel beim Sauerstoffverbrauch der Nerflinge eine
Abhingigkeit vom Gewicht, nicht aber bei der Hitze-
resistenz, nach SumNER und DoupororF sind grofe
Fische (Gillichthys mirabilis) hitzeresistenter als kleine.

Periodische Anderungen der Hitzeresistenz

In zahlreichen Fallen fand man sowohl bei Pflanzen
als auch bei Tieren tages- und jahresperiodische
Empfindlichkeitsschwankungen fir AuBenfaktoren
(z. B. Temperatur, Licht, Gifte; vgl. BUxnNinG, 1963).
Als wichtiger Zeitgeber fir die Jahresrhythmik,
welche eine endogene Periodizitdt mehr oder weniger
beeinflussen kann, hat sich neben der Temperatur
ganz begonders die Tagesldnge erwiesen: nach Adapta-
tionen an eine konstante Temperatur ist hiufig im
Sommer (Langtag) die Hitzeresistenz, im Winter
(Kurztag) die Kalteresistenz am gréften (Kuiz, 1953;
ScuriePER und Brisive, 1953; Hoar, 1955; Hoar
und RopERTSON, 1959; RoBERTS, 1960, 1964 ; VocxL,
1966; Kosm und Hurcmisow, 1968); Temperatur-
dnderungen dagegen vermogen die Periodik gar nicht
oder nur voriibergehend zu beeinflussen (AscHoFF,
1958 ; HorrMANN, 1957; TurrLE, 1968).

Tabelle 4 und Abb. 9 zeigen, daB Empfindlichkeits-
schwankungen fir hohe Temperaturen auch nach
konstanter Photoperiode méglich sind: Idoteen,
welche langfristig an 20 °C und einen 12-Stundentag
angepalt waren, zeigen im Winter eine deutlich ver-
minderte Hitzeresistenz. Es 148t sich vermuten, daB
hier eine von Temperatur und Tageslinge unabhin-
gige Jahresperiodizitdt vorliegt.

Auch die im Tagesverlauf auftretenden Schwan-
kungen der Hitzeresistenz wéhrend der 12-stiindigen
Lichtphase (Abb. 9) weisen auf eine endogene Rhyth-
mik hin; das Auftreten zweier Maxima unterschied-
licher Intensitdt (,,Bigeminus®) ist nach AscHorr
(1955) fiir die Mehrzahl tagesperiodischer Funktionen
typisch (BErHE, 1941; DiNeLE, 1968).

Die TUntersuchung einer endogenen Resistenz-
anderung nach konstanter Photoperiode und Tempera-
turvorbehandlung ist deshalb von besonderer Wichtig-
keit, weil das AusmaB einer Resistenzinderung, indu-
ziert durch die AT, exakt von einer méglichen endo-
genen Resistenzverschiebung getrennt werden muB.
Abb. 9 macht deutlich, daf sich Idoteen am Beginn
und Ende einer Lichtperiode nur unwesentlich in ihrer
Resistenz unterscheiden; daraus muB gefolgert wer-
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Tabelle 4. Idofea balthica -(33). Endogene Tagesperiodizitit der Hitzeresistenz im Som-
mer (Juli) und im Winter (Februar); Adaptationstemperatur: 20 °C; Versuchstemperatur:
34,6 °C. Siehe auch Légende zu Tabelle 1

Uhrzeit P-Wert Sommer Winter P-Wert
(brs)

8.00 1971 x 250 (11) 171+ 92 (5

9.00 <0002 — 1301 = 259 (s; T~ 0,0002
10.00 2968 + 920 (1) 1788 £ 176 ()—
11.00 <0,002___ — 1621 + 284 (9)
12,00 ~ 1924 + 276 (15) — S~
13.00 — 1426+ 174 () < 0,0002
14.00 < 0,0002 2107 + 281 (7) — /
15.00 — 1858 + 170 (9)
16.00 2788 + 318 (9) 1849 = 301 (B) — =< 0,0002
o 0,000: 2139 + 258 (10 198 = 105 o1

. < 0,0002 139 + 258 (10) 1228 = 195 (7) < 0,0002

20,00 <1902 198 (9) 1102 = 104 26) —_—

den, daB zu verschiedenen Tageszeiten lediglich die
8.00 hrs- und 20.00 hrs-Werte, ansonsten nur Werte
gleicher Tageszeit, unmittelbar miteinander vergleich-
bar sind.

Gammarus. Unter gleichen Bedingungen (AT =
20°C, 12-Stundentag) zeigten Gammariden keine
nennenswerten Schwankungen der Hitzeresistenz wéh-
rend des Tages, so daf} hier auf die Wiedergabe der
erhaltenen Werte verzichtet werden kann. Es liefl sich
in orientierenden Versuchen ebenfalls beobachten,
daB die Widerstandsfihigkeit gegen hohe Tempera-
turen in den Wintermonaten herabgesetzt war.
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Abb. 9. Idotea balthica (33). Abhingigkeit der Hitzeresistenz
von der Tageszeit. a: im Sommer (Juli); b: im Winter
(Februar); Adaptationstemperatur ~ 20 °C; Versuchstempera-
tur = 34,5 °C; Lichtperiode stets Hell:Dunkel = 12:12 Std

Zeitlicher Verlauf der Resistenzinderung nach ein-
oder mehrmaligem Temperaturwechsel

Untersuchungen an Gammarus salinus

Anderung der Hitzeresistenz nach Umadaptation.
Fiir die Untersuchung eines Adaptationsprozesses und
dessen zeitlicher Abhéngigkeit von der Richtung der
Temperaturinderung, wurden langfristic an 8 °C an-
gepafite Gammariden in 20 °C, an 20 °C angepaBte in
8°C uberfithrt. Die Anderungsgeschwindigkeit der
Temperatur betrug gleichermaflen ca. 1 C°/Std, alle
anderen Daten blieben konstant (12-Std-Tag, 16%, S
ete.). Taglich wird fiir beide Gruppen die Hitzeresi-
stenz bestimmt (Methode 1: langsames Aufheizen;
Versuchszeit: 14.00 hrs).

In den ersten Tagen nach der Umsetzung ist die
Geschwindigkeit der sinnvollen Resistenzénderung
sehr grofl (Tabelle 5 und Abb. 10) und verringert sich
in dem MaBe, wie sich die Resistenz dem Endwert
nihert. Nach 12 bis 13 Tagen ist die Umadaptation
fiir beide Gruppen abgeschlossen (Pfeile in Abb. 10).
Hieraus geht hervor, daB die Dauer des Adaptations-
prozesses nicht durch die Richtung der Temperatur-
inderung beeinflult wird; das héufig beobachtete
Phénomen einer temperaturabhingigen Adaptation
— welche sich meist darin duBert, daB eine Adaptation
an hohe Temperaturen schneller erfolgt als an tiefe
(z. B. Douvporo¥¥, 1942; BRETT, 1946; PRECHT et al.,
1955; Srpoor, 1955 und PrECHT et al., 1966) — ist
somit bei Gammarus salinus nicht nachweisbar.

Es ist bemerkenswert, daBl nach VoerL (1966)
auch bei einem Epizoon der marinen Gammariden
(Zoothammnium hiketes) der Adaptationsmechanismus
unabhingig von der Temperatur verliuft.

BerkHOLz (1966) hatte die schon einleitend er-
wahnte und auch fiir Idotea balthica zutreffende
(Abb. 16) Verschiebung der Letaltemperaturen nach
inkonstanter Vorbehandlung im wesentlichen auf die
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Tabelle 5. Gammarus salinus; Anderung der Hitzeresistenz nach einem Wechsel
der Amnpassungstemperatur; Versuchszeit: 14.00 hrs. AT: Adaptationstemperatur.
Siehe auch Legende zu Tabelle 1

Adaptations- AT = 20°—8°C P-Wert AT =8°—-20°C
dauer (Tage) (Letaltemperatur °C) (Letaltemperatur °C)
1 33,61 £ 0,11 (9) — 33,65 + 0,10 (12)
2 33,50 £ 0,43 (8) < 0,0002 33,93 £ 0,43 (8)
3 33,33 4 0,09 (12) < 0,0002 34,08 + 0,08 (12)
4 33,20 + 0,10 (12) < 0,0002 34,19 + 0,10 (9)
5 3348 + 0,08 (12) < 0,0002 34,30 = 011 (6)
6 33,12 £ 0,08 (13) < 0,0002 34,30 + 0,09 (12)
7 32,97 + 0,11 (12) < 0,0002 34,27 + 0,09 (12)
8 32,99 + 0,09 (12) < 0,0002 34,37 4+ 0,08 (12)
9 32,92 & 0,07 (13) < 0,0002 34,40 + 0,07 (12)
10 32,92 + 0,42 (12) < 0,0002 34,41 + 0,08 (13)
11 32,91 £ 0,12 (9) < 0,0002 34,41 4 0,08 (13)
12 32,85 + 0,09 (12) < 0,0002 34,44 + 0,11 (12)
13 32,80 + 0,10 (12) < 0,0002 34,48 4+ 0,10 (12)
14 32,79 + 0,08 (13) < 0,0002 34,47 + 0,09 (12)
15 32,81 + 0,13 (12) < 0,0002 34,44 2 0,08 (12)
16 32,84 + 0,10 (12) < 0,0002 34,45 + 0,10 (12)
17 —

32,83 + 0,10 (12)

oft zu beobachtende Temperaturabhingigkeit des
Adaptationsmechanismus zuriickgefithrt. Man muf
allerdings bei einem 12-Std-Rhythmus nicht die End-
stadien bei Umadaptationsversuchen betrachten, son-
dern die Wirkung der ersten 12 Std. Auch unter
diesen Gesichtspunkten zeigt sich in Abb. 10 keine
Temperaturabhéngigkeit des Adaptationsmechanis-
mus, so dafl die mittlere Lage des Letalpunktes nach
inkonstanter Vorbehandlung in Abb. 3 verstindlich
wird.
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Abb.10. Gammarus salinus. Anderung der Hitzeresistenz bei der

Umadaptation von Adaptationstemperatur (AT) = 8°—20°C

(2) und von AT = 20°— 8°C (b). Die Pfeile zeigen jeweils

das Ende eines Adaptationsvorganges an. Versuchszeit:
14.00 hrs

Zeitlicher Verlauf der Hitzeresistenz nach Uberfiih-
rung in wechselnde Temperaturen. Ein einmaliger Tem-
peraturwechsel wird von Gammarus salinus mit einer
Resistenzénderung beantwortet; unabhingig davon,
ob die Temperatur erhoht oder gesenkt wird, ver-
sndert sich die Hitzeresistenz mit gleicher Geschwin-
digkeit. Es stellt sich die Frage, ob dieser Adapta-
tionsmechanismus sich auch bei Einwirkung tages-
periodisch schwankender Temperaturen auswirkt und
ob eine Verkiirzung der Dauer fir den Temperatur-
wechsel von AT/2h auf AT/1h einen EinfluB darauf
hat.

Zwei Gruppen kaltadaptierter Gammariden wur-
den in wechselnde Temperaturen iiberfithrt (8° und
20 °C in zwolfsttindigem Rhythmus). Fir Gruppe 1
vollzieht sich der Temperaturwechsel jeweils in 2 Std
(AT/2 h), fiar Gruppe 2 in 1 Std (AT/4h). Der zeit-
liche Verlauf der Resistenzéinderung wurde fiir beide
Gruppen anfangs téglich, spiter in Abstinden von
2 bis 4 Tagen gemessen (Versuchszeit: 14.00 hrs).

Nach Ablauf weniger Tage ist die Hitzeresistenz
der ersten Gruppe (AT/2 h) auf ein mittleres MaB an-
gestiegen, welches bis zum Knde der Versuchsserie
{nach ca. 3 Wochen) beibehalten wird (Tabelle 6 und
Abb. 11b). Gruppe 2 (AT/1 h) dagegen reagiert auf die
Wechseltemperaturen mit einer signifikanten Resi-
stenzsteigerung weit iiber das MittelmaB hinaus (Abb.
11a); nach gut 10 Tagen hat sich die Hitzeresistenz
soweit erhoht, daB sie beinahe der fiir warmadaptierte
Gammariden gleichkommt. Eine eventuell spater ein-
setzende Angleichung an die untere Kurve ist auszu-
schliefen, da bereits nach 20 Tagen infolge der Tem-
peratureinwirkung iiber 909, dieser Versuchstiere tot
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Tabelle 6. Gummarus salinus. Anderung der Hitzeresistenz (Letaltemperatur °C)
nach Uberfithrung von Adoptationstemperatur (AT) = 8 -in AT = 8« 20°C;
Versuchszeit: 14.00 hrs. Siehe auch Legende zu Tabelle 1

Tagein AT = AT/ h P-Wert AT/2h
8°«>20°C
1 33,16 + 0,10 (7) — 33,33 - 0,19 (29)
2 33,40 + 018 (8) — 33.44 1 0,15 (26)
3 33,70 = 0,20 (9) < 0,0002 33,52 + 014 (10)
4 — — 33,55 + 0,43 (9)
5 33,85 + 0,12 (6) — —
6 33.91 + 0,17 (14) < 0,0002 33,55 = 0,41 (9)
8 34,00 £ 0,12 (6) < 0,0002 33,58 + 0,10 (22)
10 34,31 + 0,21 (10) < 0,0002 33,52 4 0,15 (11)
13 34,38 £ 0,24 (7) < 0,0002 33,54 + 0,25 (12)
15 34,19 + 0,26 (10) — —
19 34,09 4: 0,20 (6) — —
21 — — 33,50 £ 0,21 (7)

sind, der Resistenzverlust somit wohl eher als Folge
einer allgemeinen Schwichung aufzufassen ist.

Fir das Resistenzverhalten nach Einwirkung pe-
riodisch wechselnder Temperaturen ergibt sich fol-
gendes Bild: eine von der Richtung der Temperatur-
anderung unabhingige Adaptation (Abb. 10) fiihrt
nach inkonstanter Vorbehandlung (AT/2 h) zur Ein-
stellung eines mittleren Resistenzwertes (wie er fiir
14 °C-adaptierte Gammariden typisch ist, Abb. 11b
und Abb. 3), so dal hier die Erklirung von BERK-
HOLZ (1966) zutrifft. Ein schneller Temperaturwech-
sel (AT/1h) fiuhrt zu einer Resistenzsteigerung
(Kurve @), wahrscheinlich durch eine starke zusétz-

34.8
................................. TAT-ZOC
3442
I/'\
i/l —
— o [ ] L ]
S 3.0 171
5 "1
% e T
3 33.69 1.7 o
g' ........ /..—.-..—:—.Itf.'ml‘.-.-,-,-.-. S D ATEIC
-— L J
3 7
A 3329 _/
32.8%)
et e et e s et eraeee AT=87C
32.40— T T T . r
0 5 10 18 20 25

Tage in AT 820°C

Abb. 11, Gammarus salinus. Anderung der Hitzeresistenz nach
einer Umsetzung von Adaptationstemperatur (AT) = 8° in
AT = 8%« 20°C. a: AT/1 h; b: AT/2 h. Versuchszeit: 14.00 hrs

liche Stresswirkung, die von den Tieren viel schlechter
vertragen wird als ein Wechsel von AT/2 h.

Tagesverlauf der Hitzeresistenz nach inkonstanter
Vorbehandlung. Das ermittelte Resistenzverhalten nach
Aufenthalt in periodisch schwankenden Temperaturen
(Abb. 4) kann jedoch keinen AufschluBl dariber geben,
ob die Hitzeresistenz auch im Tagesverlauf unverdn-
dert bleibt. Es wird daher gepriift, inwieweit sie von
der inkonstanten Vorbehandlung beeinflut wird (wie
erwahnt fehlt bei Qammarus eine endogene Tages-
rhythmik weitgehend).

Tabelle 7 und Abb. 12 zeigen, dafl die Hitze-
resistenz im Laufe des Tages (20 °C-Phase) stark an-
steigt. Somit folgt jedem Wechsel der Temperatur ein
Wechsel der Hitzeresistenz (bei 20 °C tagsiiber Er-
hohung, bei 8 °C nachts Senkung der Resistenz) und
zwar auch dann noch, wenn die Tiere langfristig in-
konstanten Temperaturen ausgesetzt waren. Der tig-
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Abb. 12. Qammarus salinus. Tagesperiodische Schwankungen

der Hitzeresistenz nach 14-tigiger Anpassung an Adaptations-

temperatur (AT) = 8°<«+>20°C. a: einmaliger Wechsel von

AT = 8° nach 20°C; b: AT/2h und ¢: AT/1 h. Rechts sind
die Gesamtdifferenzen in C° aufgetragen
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Tabelle 7. Gammarus salinus.
peratur °C);
(AT[2R);

Aufenthalt in AT = 8°«20°C (AT[2 1),

a: Uberfithrung von Adapiationstemperatur (.
b: 14 Tage Aufenthalt in AT = 8°«> 20°C (AT[1h);
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Tagesschwankung der Hitzeresistenz (Letaltem-

AT) =8 in 20°C
c: 14 Tage
P < 0,0002. Siche auch

Legende zu Tabelle 1

Uhrzeit a b ¢
(Brs)
8.00 32,59 + 0,15 (24) 33,20 + 0,21 (7) 32,92 + 0,1¢ (13)

14.00
20.00

33,20 + 0,06 (28) +——
33,58 « 0,15 (18)

34,14 + 0,156 (11) —— 33,50 £ 0,20 (7)
34,19 «+ 0,20

(9) —1 33,67 = 0,10 (11)

liche Resistenzverlauf &dhnelt einer ungedimpften
Schwingung, deren Maxima und Minima zeitlich mit
dem Ende der jeweiligen Temperaturphase zusammen-
fallen und deren Amplitude um so grofer ist, je
schneller die Temperatur gewechselt wird.

Betrachtet man die Resistenzzunahme nach einem
einmaligen Wechsel von 8° auf 20 °C (nach vorheriger
Adaptation an 8 °C; vgl. Abb. 12a) als groftmogliche
AT-bezogene Verdnderung, so ist jede Einschrinkung
dieser Resistenzspanne nach inkonstanter Vorbehand-
lung im Sinne einer Anpassung an den Temperatur-
wechsel zu deuten. Ubereinstimmend mit den vorheri-
gen Ergebnissen (Abb. 3 und 11b) ist diese Tendenz
nur bei Temperaturinderungen von AT/2 h zu finden
(Abb. 12D, rechts), nicht jedoch bei AT/1 h (Abb. 12¢,
rechts). Bei der Kurve ¢, die erwartungsgemifl nach
hoheren Werten der Letaltemperatur verlagert ist,
wirkt sich wieder in starkem MaBe eine Stresswirkung
(hnlich wie beim heat hardening) aus.

Untersuchungen an Idotea balthica

Anderung der Hitzeresistenz nach Umadaptation.
Der Nachweis einer Resistenzadaptation kann ent-
weder durch den Resistenztest an lange bei ver-
schiedenen Temperaturen gehaltenen Tieren vorgenom-
men werden (Abb. 4) oder dadurch, daf man die Re-
sistenzdnderung nach einem Wechsel der AT zeit-
lich verfolgt. Von den beiden Moglichkeiten ist die
letztere insofern giinstiger, da durch sie zugleich eine
mogliche Temperaturabhiéngigkeit der Adaptations-
prozesse (p. 20) deutlich wird.

Idoteen, die an 8 °C angepalit waren, wurden in 20°C,
an 20 °C adaptierte in 8 °C umgesetzt. Die Dauer fir
den Temperaturwechsel betrug jeweils 12 Std. Alle
24 Std wurde die Hitzeresistenz fiir beide Gruppen um
16.00 hrs bestimmt; VT = 34,5 °C.

Fiir die Durchfithrung dieser Versuche ist es zweck-
mibig, die Tiere von hohen ATs in tiefe — bzw.
umgekehrt — zu tiberfithren, und nicht die Umsetzung
von einer mittleren AT ausgehend vorzunehmen, wie
es vielfach in der Literatur zu finden ist (z. B. EpNEY,
1964; VoerL, 1966). Wie auf p. 16 berichtet (Abb. 4

und 5), ist bei gleicher Differenz zwischen den An-
passungstemperaturen der Resistenzunterschied (ge-
messen in sec Uberlebenszeit) zwischen 14°- und 20 °C-
Tieren wesentlich grofler als zwischen 14°- und 8 °C-
Tieren. Im ersten Falle wire demnach bei einer
Umsetzung (von 14° nach 20 °C) ein bedeutend gro-
Berer Resistenzgewinn zu erzielen, als im umgekehrten
Falle ein Resistenzverlust; dies kénnte eine nicht
charakteristische Temperaturabhang1gkelt bei der
Umadaptation vortduschen.

Sowohl ménnliche als auch weibliche Idoteen zeigen
eine deutliche Temperaturabhingigkeit der Adapta-
tion (Abb. 13 und 14; Tabelle 8); nach der Uber-
fithrung von 8° in 20 °C ist die Umadaptation in ca.
14 Tagen abgeschlossen, im umgekehrten Falle erst
nach ca. 21 Tagen. Die anfiingliche Geschwindigkeit
der Resistenzéinderung innerhalb eines Tages (sec
Uberlebenszeit) zeigt jedoch keine Temperaturab-
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Abb. 18. Idotea balthica (2%). Anderung der Hitzeresistenz

nach der Umadaptation von Adaptationstemperatur (AT) =

8% in 20 °C (a) und von AT = 20° in 8 °C (b). Die Pfeile zeigen

jeweils das Ende eines Adaptationsvorganges an. Versuchszeit:
16.00 hrs; Versuchstemperatur = 34,5 °C
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hingigkeit bei 2 Q; bei ihnen 148t sich unabhéingig von
der Richtung des Temperaturwechsels eine annihernd
gleich groBe Anderungsrate beobachten (Abb. 13). Bei
33 zeigt sich erstaunlicherweise eine Verzdgerung der
Umadaptationsgeschwindigkeit bei der Umsetzung
von 8° nach 20 °C (Abb. 14). Dieses Resistenzverhalten
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Abb. 14. Idotea balthica (33). Anderung der Hitzeresistenz
nach der Umadaptation von Adaptationstemperatur (AT) =
8° in 20°C (a) und von AT = 20° in 8°C (b). Die Pfeile
zeigen jeweils das Ende eines Adaptationsvorganges an. Ver-
suchszeit: 16.00 hrs; Versuchstemperatur = 34,5 °C
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der 348 muBte, wenn man BErkHoLz’s Erklirung
(1966) zugrunde legt, eine Verschiebung des Letal-
punktes nach inkonstanter Vorbehandlung zu tieferen
Temperaturen hin bewirken, was nach Abb. 4 nicht
der Fall ist, wenn auch hier der unterschiedliche Adap-
tationseffekt in den verschiedenen AT-Bereichen als
Komplikation hinzukommt und bewirkt, daf3 niedrige
ATs weniger wirksam sind.

Um das Resistenzverhalten nach einem Aufenthalt
in periodisch schwankenden Temperaturen (8° « 20 °C)
besser analysieren zu kénnen, wird eingehender ge-
priift, wie sich die Hitzeresistenz nach einem einmali-
gen Wechsel der Temperatur (8° — 20 °C, 20° — 8 °C)
in den ersten 12 Std &dndert. Fiir diese Kontroll-
versuche miissen die gleichen Voraussetzungen fiir den
Temperaturwechsel geschaffen werden, wie sie fiir die
inkonstante Vorbehandlung vorgegeben sind (AT/2 h;
AT/1 h; zum Vergleich ist hier auch eine abrupte Um-
setzung untersucht). Vor der Temperaturdnderung
waren die Idoteen (43) langfristig an 8° bzw. 20 °C
angepallt; alle 4 Std wird die Hitzeresistenz der
6 Gruppen getestet.

Aus Abb. 15 ist zu entnehmen, daB die Anderung
der Hitzeresistenz desto grofer ist, je schneller die
Temperatur gewechselt wurde (ein wesentlicher Unter-
schied abrupter Temperaturumkehr gegeniiber einem
AT[1h ist jedoch nicht mehr nachweisbar). In allen

Tabelle 8. Idotea balthica. Anderung der Hitzeresistenz (Uberlebenszeit in sec) bei der Umadaptation von Adaptationstemperatur
(AT) = 8 nach 20°C und von AT =20° nach 8°C. Jeder Wert setzt sich aus 6 bis 7 Einzelmessungen zusammen;
Versuchstemperatur = 34,5 °C; Versuchszeit: 16.00 hrs. Siehe auch Legende zu Tabelle 1

AT =8°-20°C P-Wert AT = 20°—~8°C Adaptations- AT =8°—20°C P-Wert AT = 20°—~8°C
33 48 dauer (Tage) 99 29
435 + 46 — 1636 + 175 1 1640 + 154 - 1910 + 223
990 + 102 — 1198 + 142 2 2230 + 196 — 1595 + 174
1274 4 107 < 0,0002 962 + 101 3 2513 + 268 < 0,0002 1425 + 168
1439 + 162 < 0,0002 810 + 104 4 2802 + 307 < 0,0002 1230 + 150
1768 & 159 < 0,0002 682 + 84 5 2992 + 274 < 0,0002 1145 .+ 126
1862 & 197 < 0,0002 587 + 62 6 3081 + 328 < 0,0002 920 + 131
2041 + 225 < 0,0002 551 £ 51 7 3157 + 344 < 0,0002 840 + 104
2321 + 208 < 0,0002 542 4+ 73 8 3306 + 321 < 0,0002 805+ 99
2352 4 241 < 0,0002 438 4+ 60 9 3417 + 367 < 0,0002 660 + 112
2437 + 277 < 0,0002 3354+ 44 10 3430 4 304 < 0,0002 555 + 103
2567 + 210 < 0,0002 352+ 36 11 3458 4 373 < 0,0002 530+ 79
2656 + 301 < 0,0002 330+ 28 12 3465 + 412 < 0,0002 530 + 84
2708 + 294 < 0,0002 308 1 49 13 3482 + 384 < 0,0002 475 + 63
2758 + 322 — — 14 3565 + 323 < 0,0002 450 + 58
2782 + 412 < 0,0002 301+ 52 15 — — —
— —_ 201 + 37 16 3611 & 374 < 0,0002 365 + 61
2763 + 314 — — 17 — — —_
— — 207 + 24 18 3602 + 390 < 0,0002 295 + 49
2771 + 281 — — 19 — — —
— — 181 4 31 20 3509 + 365 < 0,0002 306+ 41
2775 + 337 — — 21 — — —
— — 117 £ 19 22 — — 230 + 33
2762 & 255 < 0,0002 123+ 29 24 — — 260 = 48
— — — 28 — — 270 + 48
— — 147 + 32 30 — — 285 + 37
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Fallen wird die Senkung der Temperatur mit einem
schnellen Resistenzverlust beantwortet, eine Erho-
hung mit einem vergleichbar geringen Resistenz-
gewinn. Nach Ablauf von 12 Std entspricht die
Hitzeresistenz fir sdmtliche Gruppen annihernd der
Resistenz fiir an 14 °C adaptierte Idoteen (punktierte
Linie in Abb. 15), wobei jedoch nach einer Temperatur-
senkung dieser Wert schneller erreicht bzw. tiberschrit-
ten wird.

Zeitlicher Verlouf der Hitzeresistenz nach Uberfith-
rung in wechselnde Temperaturen. Bisherige Unter-
suchungen iiber das Resistenzverhalten nach inkon-
stanter Vorbehandlung beziehen sich auf eine lang-
fristige Anpassungszeit. An dieser Stelle soll die
Hitzeresistenz verfolgt (beginnend mit einer Umset-
zung von AT = 8°C in AT = 8%+« 20°C) und beob-
achtet werden, ob sie auch hier gesteigert werden
kann, wenn die Dauer des Temperaturwechsels von
AT/2h auf AT/ h verkiirzt wird.

Zwei Gruppen kaltadaptierter (8 °C) Idoteen (33)
werden, beginnend mit der 20 °C-Phase um 8.00 hrs,
alternierenden Temperaturen ausgesetzt (8° «» 20 °C).
Fir die erste Gruppe vollzieht sich der Temperatur-
wechsel jeweils in 2 Std (4T/2 h), fur die zweite in
1 Std (AT/1 h). Téglich — spéter in groBerem Abstan-
de — wird die Hitzeresistenz beider Gruppen zu ver-
schiedenen Tageszeiten gemessen (8.00, 16.00 und 20.00
hrs). Die Brgebnisse sind in Abb. 16, 17 und 18 dar-
gestellt.

Nach Uberfiithrung der Idoteen in periodisch
schwankende Temperaturen erhoht sich die Hitze-
resistenz anfangs schnell und erreicht nach Ablauf von
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Abb. 15. Idotea balthica (33). Anderung der Hitzeresistenz
in den ersten 12 Std nach einem Temperaturwechsel von
Adaptationstemperatur (AT)=20° in 8°C (obere Kurven-
schar) und von AT =8° in 20°C (untere Xurvenschar),
o0—o: AT/2h; 0—0: AT/1 h; @—®: abrapter Wechsel.
Die gestrichelte Linie zeigt die Resistenz der an 14 °C adap-
tierten Idoteen an. Versuchstemperatur = 34,5°C. Jeder
MeBpunkt setzt sich aus 6 bis 11 Einzelmessungen zusammen
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Abb. 16. Idolea baithica (33). Hitzeresistenz in Abhingigkeit von der Aufenthaltsdauer in Adaptationstemperatur (AT) =
8°4»20°C. a: AT/1 h; b: AT/2h; Versuchszeit: 16.00 hrs; Versuchstemperatur = 34,5°C. Die gepunktete Linie zeigt die
Hitzeresistenz fiir AT = 14 °C an. Jeder MeBpunkt setzt sich aus 7 bis 14 Einzelmessungen zusammen

4 Marine Biology, Vol. 15
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ca. 23 Wochen einen Endwert. Von beiden Gruppen
(Abb. 16; b: AT/2 h und a: AT/1 h) wird die Resistenz
der an 14 °C adaptierten Idoteen (Abb. 16: gepunktete
Linie) signifikant itberschritten und zwar desto mehr,
je schneller die Temperaturen wihrend der Vorbe-
handlung wechselten. Somit fithrt nicht nur die Ab-
folge gleichbleibender Temperaturinderungen zu einer
Erhohung der Hitzeresistenz (verglichen mit der
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Abb. 17. Idotea balthica (33). Legende: siche Abb. 16, jedoch
Versuchszeit: 8.00 hrs
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Abb. 18. Idotea balthica (33). Legende: siche Abb. 16, jedoch
Versuchszeit: 20.00 hrs

mittleren AT), sondern anch der Geschwindigkeit des
Temperaturwechsels kommt eine Bedeutung zu, was
durch die verschiedene Reaktion auf AT/2 h und AT/1h
deutlich wird. Der in den ersten Tagen zu beobach-
tende Anstieg der Hitzeresistenz 148t sich als Adapta-
tionseffekt deuten: die 12stiindige Einwirkung war-
mer Temperaturen (20 °C) nach vorheriger Anpassung
an 8°C muB im Rahmen einer sinnvollen Hitze-
adaptation zu einer Resistenzsteigerung fiihren (glei-
ches gilt fiir Gammariden). Ein weiterer Anstieg tiber
das MittelmaB hinaus ist hingegen weitgehend unab-
hiingig von dem fir Idoteen typischen Adaptations-
mechanismus; die Erklirung von BerxHOLZ (1966)
kann somit fir diese Ergebnisse nicht herangezogen
werden. Es kommen wiederum andere Phénomene

Mar, Biol.

hinzu, wobei fiir Stresseffekte spricht, daf die Kurve
a in Abb. 16 deutlich iber der Kurve b Liegt.

Am Ende einer jeweiligen Temperaturperiode
(20.00 brs: Ende der 20 °C-Phase, 8.00 hrs: Ende der
8 °C-Phase) vermindert sich der Resistenzunterschied
zwischen den beiden Gruppen (@ und b in Abb. 17 und
18). Der Einflufl des Temperaturwechsels, der sich in
einem signifikanten Resistenzunterschied zwischen
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Abb. 19. Idotea balthica (33). Zeitlicher Verlauf der Hitze-
resistenz nach erfilhrung von Adaptationstemperatur =
8° in 8%+« 20°C (AT/2 h). a: Versuchszeit 20.00 hrs; b: Ver-
suchszeit 8.00 hrs; Versuchstemperatur = 34,5 °C. Der Pfeil
zeigt den Zeitpunkt der grofiten Niherung der beiden Kurven
(nach der Umsetzung um 8.00 hrs konnte am ersten Tag nur
der 20.00 hrs-Wert gemessen werden, alle weiteren Werte fiir
8.00 hrs und 20.00 hrs desselben Tages liegen iibereinander)

AT/2h und AT/1 h zeigh, verliert mit zunehmender
zeitlicher Entfernung von der Temperaturumkehr
seine Bedeutung fiir das Resistenzverhalten. Aus dem
Unterschied beider Abbildungen 14Bt sich schliefien,
daBl ein Temperaturwechsel von 8° nach 20°C die
Hitzeresistenz nachhaltiger zu beeinflussen vermag
als ein Wechsel gleichen Ausmafes von 20° nach 8 °C.

Tagesschwankungen der Hitzeresistenz wihrend des
Aufenthaltes bei inkonstanten Temperoturen. Auch bei
Idotea bolthica verlduft die Anpassung an neue Tem-
peraturen relativ rasch (Abb. 15}, so daB sie wiederum
bei inkonstanter Vorbehandlung zu dauvernden Schwan-
kungen der Resistenz fithren mufl. Hinzu kommt hier
allerdings ein circadianer Rhythmus (Abb. 9), der sich
jedoch in den beiden gewihlten Versuchszeiten nicht
auswirkt. Es sind immer dann die groBten Anpassungs-
effekte zu erwarten, wenn die Dauer einer jeweiligen
Temperatureinwirkung ihr Maximum erreicht, also
am Ende jeder Temperaturphase unmittelbar vor dem
‘Wechsel (8.00 hrs und 20.00 hrs).

Fir beide Gruppen von ménnlichen Idoteen
(AT/2h und AT/1h) wurde die Hitzeresistenz nach
Uberfiithren von AT = 8° in AT = 8° <> 20 °C zweimal
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Abb. 20. Idotea balthica (33). Legende: siehe Abb. 19, jedoch AT/1 h
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Abb. 21. Idotea balthica (33). Tégliche Differenzen der Hitze-

resistenz in Abhéngigkeit von der Aufenthaltsdauer in Adapta-

tionstemperatur (AT) = 8°«+>20°C. a: AT/1h; b: AT/2h.
Versuchstemperatur = 34,5 °C

taglich um 8.00hrs und um 20.00 hrs bestimmt
(Tabelle 9 und Abb. 19 und 20).

Die Ordinatenwerte der Kurven der Abb. 19 und
20 (@: 20.00 hrs und b: 8.00 hrs) charakterisieren fort-
laufend den ftéglichen Resistenzunterschied, ihre
Differenz jeweils den Resistenzunterschied an einem
Tage. Nach beiden Abbildungen vollzieht sich mit
jedem Wechsel der Temperatur eine Anderung der
Hitzetoleranz: alle 24 Std kommt es zu einer zweimali-
gen Umstellung (beginnende Umadaptation), tagsiiber
(20 °C) zu einer Frhohung, nachts (8 °C) zu einer Sen-
kung der Hitzeresistenz.

4%

Erwartungsgemil beeinflullt auch bei diesen Vor-
gingen ein Unterschied in der Geschwindigkeit des
Temperaturwechsels das Resistenzverhalten. In Abb.
19 (AT/2 h) wird nach ca. 10 Tagen eine annihernd
konstante Anderungsrate der Resistenz erreicht; das
MaBl der téglichen Umadaptationen bleibt anschlie-
Bend weitgehend unverdndert (Parallelitit in den End-
abschnitten der Kurven ¢ und b). Ein schneller Tem-
peraturwechsel (AT/1h; Abb. 20) hingegen bewirkt
folgendes: je linger Idotex balthica inkonstanten Tem-
peraturen ausgesetzt ist, um so stdrker dndert sie in
zwolfstiindigem Wechsel ihre Hitzeresistenz, wodurch
sich die tégliche Diskrepanz zwischen 8.00 hrs und
20.00 brs fortlaufend vergroBert (Divergenz der Kur-
ven ¢ und b). Hinzu kommen in beiden Fillen die an-
finglichen Resistenzdnderungen, die speziell mit dem
Ubergang von konstanter zu inkonstanter Vorbehand-
lung verbunden sind.

Zur Veranschaulichung sind in Abb. 21 die Diffe-
renzen aufgetragen, die sich aus den téglichen Resi-
stenzschwankungen im zeitlichen Verlauf ergeben.
Die Tendenz einer Anpassung an den Temperatur-
wechsel (p. 22) zeigt sich zunéchst in einer Vermin-
derung der téglichen Resistenzunterschiede, die sich
bei AT/1h langsamer vollzieht als bei AT/2h (Ab-
fallen der Kurven a und b). Nach Durchlaufen eines
Minimums vergroBern sich die Resistenzschwankun-
gen, wobei bei Kurve b die anfingliche Héhe wieder
erreicht wird, bei Kurve a jedoch eine starke stetige
Zunahme zu beobachten ist. Somit sind die ohnehin
schnell erfolgenden Resistenzinderungen nach jedem
Temperaturwechsel durch Einwirkung alternierender
Temperaturen (AT/1 h) noch zu steigern.

Steigerung der Hitzeresistenz durch Frequenzerhi-
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Tabelle 9. Idotea balthica (33). Tagesdifferenzen in der Hitzeresistenz ( Uberlebenszeit in sec) in Abhdingigheit von der Auf-
enthaltsdauer in Adaptationsiemperatur = 8° < 20°C; Versuchstemperatur = 34,5 °C. Siche auch Legende zu Tabelle 1

Aufenthalts- AT/1 h Differenz P-Wert AT/2h Differenz P-Wert
dauer (Tage) (Abb. 20) (sec) (Abb. 19) (sec)
und Uhrzeit (hrs)
8. £ 20
7 2000 soas o (1(33 491 < 0,0002 Pl fg; 309 < 0,0002
2 8.00 238 62 (9) 202 78 (8
20.00 624 = 107 (10) 356 < 0,0002 179 58 ((5)) 277 < 0,0002
3 8.00 208+ 77 (10) —
386 < 0,0002
20.00 684 125 (10) s _
4 8.00 — 348+ 69 (8)
5 800 4622104 (8) b88 s+ 62 (8) 0 <0000
. = —
316 < 0,0002
20.00 778 = 114 (5) . —
6 800 — 383+ 73 (9)
20.00 — 633 93 (5) 250 < 0,0002
® 2000 89 1165 (6) 318 < 0,0002 o7 5 0 318 <0,0002
10 8.00 — 4263 72 (5)
12 800 487+ 87 (13) 755+ 108 ¢4) = =000
. + 87 (1 Z
370 < 0,0002
20.00 857+ 84 (10) : —
16 8.00 481 + 111 (10) ‘ 46 + 117 (5)
20.00 911 + 132 (9) 430 < 0,0002 779 + 115 25) 333 < 0,0002
20 8.00 456 + 135 (10) 508 0.00 Z
02
20.00 964 + 161 (10) <5 —
23 8.00 — 456 + 122 (6)
2 800 3854 111 (10) 810+ 152 (6) . = 00002
. + 111 (10 s
20.00 1045 + 181 (13) 660 < 0,0002 —

hung des Temperaturwechsels. Wie bereits auf p. 26 er-
wihnt, ist nach inkonstanter Vorbehandlung — trotz
der Adaptationen an jede Temperaturphase — eine
Verschiebung der Hitzeresistenz in den oberen Bereich
wesentlich von der Art des Temperaturwechsels ab-
héngig.

Wenn Stressphiinomene fiir die Resistenzzunah-
me wichtig sind, so erhebt sich die Frage, ob diese
durch eine Frequenzverdoppelung des Temperatur-
wechsels (dhnlich wie durch einen schnellen Wechsel)
noch zu steigern ist, selbst wenn dabei gleichzeitig die
Dauer fiir die Einwirkung warmer Temperaturen er-
heblich verkiirzt wird.

Zwei Gruppen kaltadaptierter (8 °C) Idoteen (33)
werden 4 Tage vor den Messungen verschiedenen
Temperaturbedingungen ausgesetzt: Fiir die erste
Gruppe schwankt die Temperatur alle 12 Std zwi-
schen 8° und 20 °C (4T/2 h), d. h. tagsiiber, beginnend
um 8.00 hrs, 20 °C-Phase; nachts, beginnend um
20.00 hrs, 8°C-Phase. Die zweite Gruppe wird kon-
stant bei 8°C gehalten und zweimal wihrend des
Tages kurzfristig auf 20 °C erwdrmt. Die Dauer jeder
Temperaturinderung betréigt auch hier jeweils 2 Std.
Die Temperaturbedingungen fiir beide Gruppen sind
in Abb. 22 unten dargestellt.

Zur Zeit der Untersuchungen hilt sich also die
erste Gruppe vorwiegend bei 20 °C, die zweite bei 8 °C
auf; dennoch zeigt sich, daB nicht diejenigen Idoteen

die groBite Hitzeresistenz aufweisen, die am langsten
warmen Temperaturen ausgesetzt sind (Abb. 22), son-
dern die, welche durch einen zweimaligen Temperatur-
wechsel 20 °C nur sehr kurzfristig erleben, somit also
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Abb. 22. Idotea balthica (33). Abhingigkeit der Hitzeresistenz

von der Frequenz des Temperaturwechsels (8%« 20°C;

AT/2b). Dauver der inkonstanten Vorbehandlung (wie im

unteren Teil der Abb. dargestellt) = 4 Tage; Versuchstempe-
ratur = 34,5 °C. AT: Adaptationstemperatur
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Tabelle 10. Idotea balthica (33). Abhingigkeit der Hitzeresistenz (Uberlebenszeit
in sec) won der Frequenz des Temperaturwechsels; A: Wechsel der Temperatur
alle 12 Std von 8° nach 20°C, bzw. wmgekehrt; B: zweimaliger Wechsel von 8°
auf 20°C wikrend des Tages; AT[2 h; Versuchstemperatur = 34,5 °C; Dauer der
Temperaturvorbehandlung: 4 Tage. Siche auch Legende zu Tabelle 1

Uhrzeit (hrs) A

P-Wert B

12.00 321 4 54 (12)
16.00 41382 (5)
18.00 531+95 (8)
20.00 588+ 82  (8)
92.00 383+ 73 (9)

549 £ 101 (8)
618 £ 102  (6)
397+ 66 (15)

< 0,0002
< 0,0002

eine geringere Adaptationschance haben. Thre Resistenz
kann sich sogar soweit erhdhen, dafl sie noch nicht
einmal von der ersten Gruppe nach einem 10-stiindi-
gen Aufenthalt bei 20 °C erreicht wird. Endogene tages-
periodische Schwankungen der Resistenz (Abb. 9)
miissen sich auf beide Versuchsgruppen gleich auswir-
ken. Neben AT-bezogenen Reaktionen (Ansteigen der
Hitzeresistenz nach Temperaturerhéhung, Verminde-
rung nach Temperatursenkung) ist somit die Abfolge
von Temperaturinderungen, deren Frequenz und deren
Anderungsgeschwindigkeit resistenzsteigernde Fakto-
ren darstellen, entscheidend.

Diskussion

Das Resistenzverhalten nach inkonstanter Tem-
peraturvorbehandlung (8°«> 20 °C) 148t sich unter
verschiedenen Gesichtspunkten diskutieren. Eine
Anpassung an den Wechsel in dem Sinne, daf nach
langfristigem Aufenthalt bei in 42stiindigem Rhyth-
mus alternierenden Temperaturen ein mittleres Re-
sistenzmaB erreicht wird, welches hinfort keinen An-
derungen durch den Temperaturwechsel unterworfen
ist, 148t sich bei Gammarus salinus und Idotea balthica
in keinem Falle nachweisen. Vielmehr hat sich ge-
zeigt, dal} jeder Temperaturwechsel mit einer ,,sinn-
vollen” Hitzeresistenzénderung beantwortet wird.
Diese tagesthythmischen Anderungen sind AT-abhén-
gig und nicht Folge einer endogenen Periodizitit, die
allerdings bei 1. balthica (im Gegensatz zu Q. salinus)
hinzukommt. Die rasch einsetzende Resistenzadapta-
tion, die sich bereits innerhalb von 12 Std auswirkt
und auch bei anderen Krebsen gefunden wurde
(BovEEg, 1949; Spoor, 1955; Spracus, 1963) ist bei
vielen anderen Tierarten (speziell Fischen) nicht zu be-
obachten (Brmrr, 1944, 1946; THIEDE, 1965); aller-
dings konnen einige Amphibien ihre Resistenz mit der
AT relativ schnell dndern (Hurcmison, 1961; Brarr-
sTrRoM und LawreNce, 1962). Bei den hier untersuch-
ten Krebsen fithrt diese schnell einsetzende Resistenz.-
dnderung nach dem Temperaturwechsel dazu, daB bei
inkonstanter Vorbehandlung die Hitzeresistenz am

Tage wihrend der Warmphase ansteigt, nachts wih-
rend der Kaltphase absinkt.

Es war die Aufgabe dieser Untersuchungen, die
Hitzeadaptation von anderen Phénomenen, welche
ebenfalls die Hitzeresistenz betreffen, begrifflich zu
trennen. Bei diesen Phinomenen lag es nahe, an eine
Schockwirkung bzw. Schockanpassung zu denken, wie
Basepow (1969) dies fiir das heat hardening nachzu-
weisen versucht hat. Er beobachtete die Wirkung von
kurzfristig einwirkenden Temperaturen nahe der Letal-
grenze auf die Hitzeresistenz verschiedener Tierarten.
Aber nicht nur die Einwirkung subletaler Tempera-
turen kann einen Stress® bewirken, sondern auch ein
Wechsel der Temperatur innerhalb des ,,normalen‘
Lebensbereichs und zwar um so eher, je grofer der
Temperatursprung ist und je schneller er erfolgt.

Einleitend wurde erwihnt, dall die Hitzeresistenz
inkonstant vorbehandelter Tiere oft groBer ist als die
Resistenz von solchen, die bei einer konstanten, mitt-
leren Temperatur gehalten wurden. Bei Tieren, deren
Resistenzadaptation mit steigender Temperatur in
ihrer Geschwindigkeit zunimmt, muf sich demnach
die erwihnte Resistenzzunahme nach inkonstanter
Vorbehandlung einstellen (Spaas, 1959; BERKHOLZ,
1966 ; PrucHT et al., 1966; PrucHT, 1968). Bei Idotea
balthica ist die Hitzeadaptation bei hoheren Tempera-
turen eher beendet als bei tiefen; wenn man jedoch bei
Minnchen nun die ersten 12 Std nach einem Tempera-
turwechsel betrachtet (die ja bei der inkonstanten
Vorbehandlung wirksam sind), so findet man umge-
kehrt eine groBere Geschwindigkeit im AnschluB an
eine Senkung der Temperatur als bei einer Erh6hung
(wobei auch Stressphinomene eine Rolle spielen mé-
gen und zwar insofern, als eine Abkiihlung stéirker
wirkt als eine Erwirmung). Die Resistenzsteigerung

3 In Anlehnung an Arbeiten, die sich mit dem heat harden-
ing befassen, sollen hier Schock- und Stressphinomene nicht
getrennt werden, obwohl Untersuchungen an Siugern eine
Abgrenzung erlauben, da bei diesen wihrend eines Stress’
die zeitlich begrenzte Schockphase (mit Symptomen einer
reflektorischen Hemmung) Reaktionen auslést, die dem Schock
entgegenwirken wund durch entgegengesetzte Symptome
charakterisiert sind (vgl. GroNow, in Vorbereitung).
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nach inkonstanter Vorbebandlung iiber den Wert
konstant (bei miftleren ATs) gehaltenen Versuchs-
tieren hinaus kann in diesem Fall also nicht durch die
iibliche Temperaturabhingigkeit der Adaptationspro-
zesse erklirt werden.

Auch Beobachtungen anderer Autoren weisen
darauf hin, daB eine solche Erklarung nicht ausreicht.
Die Steigerungen der Hitzeresistenz nach inkonstan-
ter Vorbehandlung, die EpNEY (1964) bei terrestri-
schen Arthropoden (Porcellio laevis und Armadillidium
vulgare) trotz einer temperaturunabhingigen Hitze-
adaptation und SuMNER und Doupororr (1938) bei
Fischen auch dann noch fanden, wenn fiir sie die Kalt-
phase aufs Doppelte verlingert wurde, deuten auf zu-
sitzliche Stress-Wirkungen durch den Temperatur-
wechsel hin. Heata (1963) konnte bei Fischen durch
Wechseltemperaturen die Hitzeresistenz tiber den Wert
hinaus steigern, den er fiir die konstant warmadaptier-
ten Tiere erhielt.

Bei Gammarus salinus verliuft die Hitzeadaptation
insgesamt und auch in den ersten 12 Std nach einem
AT-Wechsel unabhingig von der Temperatur; es
findet sich auch nicht die erwidhnte Verschiebung der
Resistenz nach inkonstanter Vorbehandlung. Dennoch
fithrt ein rascher Temperaturwechsel bei einer solchen
Vorbehandlung (dhnlich wie bei Idofea balthica) zu
einer Resistenzsteigerung. Bei der Assel wird bei einer
Uberfihrung von einer AT von 8°C in Wechsel-
temperaturen (8°<«>20°C) bei AT/2h nach einiger
Zeit ein etwa konstanter Wert erreicht; bei raschem
Temperaturwechsel (AT/1h) findet eine laufende
Resistenzzunahme statt. Fur die Beteiligung einer
Stresswirkung bei I. balthica (33) spricht auch der
Befund, daB eine kurze zweifache Warmphase am
Tage trotz der damit verbundenen stark verlangerten
Kaltphase zu einer erheblichen Resistenzzunahme
fithrt. Bei I. balthica ergeben sich somit viele Hin-
weise fiir eine zur Hitzeadaptation hinzukommende
Stresswirkung; fiir G- salinus gilt dies weniger.

Am genauesten ist bisher bei Sdugern (SELYE,
1936, 1950; von FaBER, 1970) und auch bei poikilo-
thermen Vertebraten (WEATHERLEY, 1963; HANE et
al., 1966) beschrieben, welche nervosen und hormo-
nalen Reaktionsmechanismen ein Stressor auszulSsen
vermag (Hypothalamus-Hypophysenvorderlappen-Ne-
bennierenrinde-Achse). Als Stressor sind allgemein
auBergewdhnliche Belastungen verschiedenster Art
(wie Hitze, Kilte, Hunger, Durst, Infektionen) zu
verstehen. Die Freisetzung von Corticosteroiden und
deren stoffwechselstimulierenden Einfliisse stellen be-
kanntlich einen primdren Schutzmechanismus dar,
welcher zu einer allgemeinen, unspezifischen Resistenz-
steigerung fithrt (Allgemeines Anpassungssyndrom
AAS.SeLyr). Bei Wirbellosen, deren neurohormo-
naler Gehirn-Anhangsdriisen-Komplex hiufig in Ana-
logie zum Hypothalamus-Hypophysen-System der
Vertebraten betrachtet wird (Ozzas und HoeDson,
1958 ; GerscH, 1964) duBert sich ein Stress — neben
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anderen Erscheinungsformen (PraT, 1956) — ebenfalls
hiufig in einer Verinderung des neurosekretorischen
Geschehens (KremweEorz und Litrre, 1949; Krmin-
HOLZ et al., 1950; Hogpsox und GrLpIAY, 19539;
CLARKE, 1965). Besonders interessant sind die Be-
funde von Crarke an Heuschrecken, bei denen die
Einwirkung gro8er Temperaturschwankungen (30° +
15 C°) zur Freisetzung von Neurohormonen bis zum
vollstdndigen Sekretverlust der corpora cardiaca und
schon wenige Tage spiter zum Tode fihrte. Ob je-
doch nach den bisherigen Befunden eine Parallele
zwischen stressinduzierten Verinderungen der neuro-
hormonalen Tétigkeit bei Wirbellosen und dem AAS
bei Siugern gezogen werden kann (CLARKE, 1965),
bzw. ob der aus den corpora cardiaca isolierten
adrenalindhnlichen Substanz (CamEroN, 1953) eine
dem Adrenalin der Sduger analoge Bedeutung im
Rahmen der Stress-Phinomene zukommt (HoGDsoN
und GELDIAY, 1959), ist nicht sicher. Eine Priifung
dieser Verhiltnisse wiirde sich bei den hier untersuch-
ten Objekten anbieten.

Es gibt nun viele Tiere (z. B. terrestrische, speziell
solche im Hochgebirge; Tiere der Gezeitenzone ete.),
die normalerweise einem starken taglichen Temperatur-
wechsel unterliegen (GuxnN, 1942; PArry, 1951 ; Navy-
Lok und Spiny, 1958; SourEwarD, 1958; INGER,
1959; PrecHT, 1960; REUTER, 1961; Lmwis, 1963
u.a.). Die Vorstellung, dall sie einem Dauerstress
unterliegen, kann wenig befriedigen; so hat es sich
gezeigt, daB sich vereinzelt Tiere aktiv einem Tag-
Nacht-Wechsel der Temperatur aussetzen (REMMERT,
1960; HeatH, 1963) und daB teilweise beachtliche
tagesthythmische Temperaturdifferenzen im Biotop
nicht gemieden werden (RENscH, 1957; GANNING,
1967). Fiir die oft untersuchte Wirkung einer inkon-
stanten Vorbehandlung auf Entwicklungs- und Wachs-
tumsprozesse ergeben sich besondere Probleme. Er-
wihnt seien in diesem Zusammenhang noch nicht ab-
geschlossene Untersuchungen von HEITLINDEMANN an
Larven von Tenebrio molitor. Das Lactat-Pyruvat-
Verhiltnis deutet darauf hin, dafl die natiirliche in-
konstante Vorbehandlung (14° < 22°C) keinesfalls
als Stress wirkt, sondern eher umgekehrt als optimal
anzusehen ist und vielleicht deshalb eine Vermehrung
der Kilteresistenz iiber den Wert konstant kaltgehal-
tener Larven bewirkt.

Eine kiinstliche inkonstante Vorbehandlung diirfte
sich dann fiir einen Organismus giinstig auswirken,
wenn die Temperaturen im natiirlichen Lebensraum
shnliche Schwankungen aufweisen (SCHLIEPER, 1950;
Brssop, 1953; Brrrz und HoawE, 1955; VERNBERG
und TasH1AN, 1959; EpNEY, 1964 ; HUBBS, 1964) bzw.
dann eine Belastung darstellen, wenn sie unbiologisch
ist. Gammarus salinus ist bereits in der Natur (Flach-
wasser) haufig einem starken Tag-Nacht-Wechsel der
Temperatur ausgesetzt, was fiir die im tieferen Wasser
vorkommende Idotea balthica nicht gilt. So vertrigt
G. salinus eine inkonstante Vorbehandlung relativ gut,
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I. balthica aber nur hochstens 4 Wochen, wobei der
langsame Temperaturwechsel (AT/2 h) besser als der
schnelle (AT/1h) vertragen wird. Diese unterschied-
liche Empfindlichkeit war somit von entscheidendem
EinfluB} bei der Suche nach speziellen Stressphinome-
nen.

Das ganze Problem erweist sich als sehr komplex.
Es sind Folgen der Resistenzadaptation, solche von
Stresswirkungen — wie sie besonders bei Idotea
balthica deutlich wurden — und andere Phinomene
beteiligt, die einer weiteren Untersuchung bedirfen.
Hierzu gehort auch eine Gewdhnung an einen Stressor
(Abb. 12). Raxpzio (unverdffentlicht) fand bei Bla-
berus cramiifer beim Ubergang von konstanten ATs
zu Wechseltemperaturen zunichst eine Steigerung des
Sauerstoffverbrauchs, die jedoch spiter zuriickging.
Fiir terrestrische Tiere wie Blaberus und die erwihn-
ten Tenebrio-Larven sind mehr oder weniger stark
wechselnde Tagestemperaturen, biologisch betrachtet,
adédquater als konstante ATs.

Zusammenfassung

1. An zwei im Brackwasser lebenden Crustaceen,
Gammarus salinus SPooNER und Idotea balthica PAr-
1as, wird die Abhingigkeit der Hitzeresistenz von
konstanten (8°, 14° und 20°C) und tagesperiodisch
schwankenden Vorbehandlungstemperaturen (8° <«
20 °C) untersucht.

2. Geschlecht und Grofie der Versuchstiere beein-
flussen das Resistenzverhalten. Beide Arten zeigen
neben einer sinnvollen Hitzeadaptation nach einem
langfristigen Aufenthalt bei konstanten Temperaturen
(mit der Adaptationstemperatur [AT] ansteigende
Hitzeresistenz) eine schnell verlaufende Resistenz-
anderung nach einem AT-Wechsel (8°— 20°C bzw.
20° — 8 °C). Dies fiihrt bei inkonstanter Temperatur-
vorbehandlung zu tagesrhythmischen mit der Tem-
peratur schwankenden Resistenzwerten. Bei I. balthica
kommt eine endogene Tagesperiodizitit der Hitze-
resistenz hinzu.

3. Nach einem langfristigen Aufenthalt (2 bis 4
Wochen) bei inkonstanten Temperaturen (Dauer des
Temperaturwechsels: 2 Std [AT/2 h1) zeigt G. salinus
wahrend des Tages einen mittleren Wert fiir die
Hitzeresistenz (der mit dem Wert fiir die AT = 14 °C-
Kontrollen tbereinstimmt); dieser 148t sich auf eine
nachgewiesene Temperaturunabhingigkeit der Adap-
tationsprozesse (gleiche Anderungsgeschwindigkeit der
Resistenz nach Senkung wie Erhéhung der AT) zu-
riickfiihren. Bin schneller Temperaturwechsel (AT/1 h)
wihrend der inkonstanten Vorbehandlung fithrt da-
gegen zu einer signifikanten Steigerung der Hitze-
resistenz wahrscheinlich auf Grund hinzukommender
Stresseffekte und wird von G. salinus schlechter ver-
tragen als ein langsamer Wechsel von AT/2 h.

4. Bei I. balthica sind niedrige ATs weniger wirk-
sam fir das Ausmafl der Hitzeresistenz als hohe
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(groBer Resistenzunterschied zwischen AT = 14° und
20°, ein geringer zwischen AT = 8° und 14 °C). Eine
Senkung der AT (20°— 8°C) fithrt in den ersten
12 Std bei 33 zu einem schnelleren Verlust an Hitze-
resistenz als im umgekehrten Falle zu einem Gewinn
(nach lingerem Aufenthalt in neuen ATs erweist sich
das Ende der Umadaptation hingegen als im {iblichen
Sinn temperaturabhingig). Bei inkonstanter Vor-
behandlung (AT/2 h) steigt die Resistenz iiber den
mittleren Wert (AT = 14 °C) hinaus an. Ein weiterer
Anstieg der Resistenz 148t sich durch einen schnellen
Temperaturwechsel (AT/1h) erzielen. Dafl eine Ver-
doppelung des Temperaturwechsels eine signifikante
Erhohung der Hitzeresistenz zur Folge hat, macht
ebenfalls die Beteiligung von Stresseffekten wahr-
scheinlich, die von der Resistenzadaptation zu tren-
nen sind.

5. Bei G. salinus, der in Biotopen mit groBeren
Temperaturschwankungen lebt als I. balthica, sind die
Reaktionen weniger stark ausgeprigt.
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