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

K. FuRo~ 

Zoologisches Institut der Universit~t Kiel (Lehrstuhl ffir vergleichende Physiologic und Tierpsychologie); Kiel, Germany (FRG) 

Abstract 
The influence of Fretreatment wlth constant and fluctuating 
temperatures ou the heat resistance o/ Gammarus salinus and 

Idotea balthica 

The crustaceans qammarus sallnus SrooNE~ and Idotea 
balthica PAT.T.AS 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 ~ i4 ~ 
or 20 ~ and fluctuating (daily fluctuation: 8 ~ 20 ~ 
temperatures, the tested individuals reveal significant differ- 
ences in heat resistance which become apparent within 12 h. 
G. 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 ~ or 20 ~ -~ 8 ~ 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/2h)] produces, during the 
day, a mean resistance value which coincides with the value 
obtained for AT 14 ~ This fact results from tem- 
perature-independent adaptation speeds (same after decrease 
and increase of AT). However, fast temperature change 
(AT/I h) during exposure to fluctuating temperatures leads to 
a significant augmentation of heat resistance, presmnably 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 ~ small differ- 
ence between AT = 8 ~ and t4 ~ In males, lowering of AT 
from 20 ~ to 8 ~ results, within the first i2 h, to faster loss of 
heat resistance than is the case for gain in heat resistance 
after AT increase from 8 ~ to 20 ~ 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~ Further increase in resistance can be 
obtained through fast temperature changes (AT/I h). In 
G. 8alinus, which occupies habitats with more extensive tem- 
13erature fluctuations, the responses studied are less pro- 
nounced than in ! .  balthica. 

* l~einem verehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. H. 
PRv, etrr, dem hiermit fiir Gespr~che und Anregungen zu 
dieser Arbeit gedankt sei, zum 60. Geburtstag gewidmet. 

1 Temperaturanpa.s.sungen k5nnen auch paradox verlaufen 
oder fehlen (vgl. die Ubersicht in I. PRY.On'r, 1967). 

Einleitung 
Die Tempera tur  ist sin besonders wichtiger Um- 

weltfaktor,  weft sie obere und  untere Grenzen ffir das 
Leben setzt und  im normalen Bereieh die Gesehwin- 
digkeit der Lebensprozesse beeinflu•t. Darfiber hinaus 
kann  die thermische Vorbehandlung bei poikilother- 
men Tieren einen entscheidenden EinfluB auf  versehie- 
dene Lebensprozesse haben (P]~]~CHT, i964;  ZU~ER, 
1969; KI~NV,, 1970). 

Bei den meisten Versuchsobjekten, die langfristig 
an versehiedene Tempera turen  angepa~t  wurden, 
~ndcrte sich mi t  der Vorbehandlungstemperatur  das 
ResistenzvermSgen gegen extreme Temperaturberei-  
che; warmangepaBte Tiers zeigen dann  zumeist  eine 
grSl~ere Hitzetoleranz als kaltangepal3te, diese wieder- 
u m  sine erhShte Widerstandsf~higkeit  gegen K~lte 
als warmangepa~te.  P ~ C ~ T  (1963) spricht in solehen 
F~llen yon  einer ,,sinnvollen" Hitze- bzw. K~lte- 
adaptat ion,  allgemein yon  einer ,,sinnvollen" Resi- 
s tenzadaptat ion 1. Fiir die Untersuehung derartiger 
Abh~ngigkeiten warden die Versuchstiere meist einer 
kons tanten  Vorbehandlungstemperatur  (Anpassungs-, 
Adaptat ions- ,  Akklimatisat ionstemperatur ,  AT) aus~ 
gesetzt, wenn auch sin mehr oder minder starker 
Tag-Nachtwechsel  fiir die natfirliehen Bedingungen 
typiseh ist. 

Bei adapt ierenden Organismen wird ein Tempera- 
turweehsel mit  einer Resistenzs beantwortet .  
Ein  st~ndiger Temperaturweehsel  mfiBte zu einer sich 
periodisch ~ndernden Toleranz gegen extreme Tem- 
peraturbereiche ffihren, je naehdem wie s tark und 
sehnell der Organismus bef~higt ist, au f  die neuen Ver- 
hhltnisse mit  einer Resistenz~nderung zu antworten.  
Oft verl~uft die Resis tenzadaptat ion langsam und  
tr~gt  den Charakter  einer Anpassung an langfristige 
Tempera turanderungen und  nicht  an die Tages- 
schwankungen (P~ECHT e t a l . ,  1966). Es muB dann  
nach geniigender Einwirkzeit  zur Erreiehung sines 
mit t leren ResistenzmaBes kommen,  das unabh~ngig 
vom Temperaturweehsel  ist. 

Russisehe Forscher  fanden bei Pflanzen nach kurz- 
fristigem l~berfiihren in hohe Tempera turen  sine 
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signifikante vorfibergehende Steigerung der Hitze- 
resistenz gegeniiber unbehandelten Kontrollen (vgl. 
T~os~N, 1967; AL~XA~ROV et al., 1970). Dieser 
Effekt, den A~EXA_W~)ROV (1964) und seine Mitarbeiter 
"heat hardening" nannten, ist dana besonders ausge- 
pr/igt, wenn die Versuchstemperatur mSglichst hoch 
(subletal) ist, kurzfristig einwirkt und die Resistenz- 
bestimmnng kurz nach dieser Behandlung vorgenom- 
men wird. So findet YA~WOOD (i961) bei Bohnen- 
bl/ittern, welehe mehrmals hintereinander ffir 20 see 
in ein I-Iitzebad yon 50 ~ getaucht wurden, eine deut- 
liche ErhShng der Ititzeresistenz gegeniiber unbehan- 
delten B1/~ttern; naeh ALEXANDROV und FE~D~A~ 
(1958) ist bei Blattepidermiszellen yon Tradescantia 
fluminescens dieser resistenzsteigernde Effekt um so 
grSBer, je mehr sich die hohen Temperaturen dem 
letalen Bereich n~hern. Die Autoren stellen dieses 
heat hardening dem "adjustment"  (Resistenzadapta- 
tion) nach 1/ingerer Vorbehandlung mit Temperaturen 
des normalen Bereiehs gegenfiber, weil eine tIitze- 
adaptation bei ihren Objekten nicht naehweisbar war; 
bei anderen Pflanzen kommt sie jedoch vor (vgl. z. B. 
LAzar. in: T~osm~, i967). 

J~hnliehe Steigerungen der Hitzeresistenz dureh 
Einwirkung fiberoptimaler Temperaturen lassen sich 
aueh bei Tieren finden (vgl. BASEDOW, i969). Es ge- 
]ang BAS]~DOW jedoeh nicht, allein mit Hilfe yon Tem- 
peraturexperimenten ein heat hardening einwandfrei 
yon einer bei den hohen Temperaturen erwartungs- 
gem/~B schnell verlaufendea Ititzeadaptation zu tren- 
hen; allerdings schlossen seine Versuche die Existenz 
eines gesonderten hardenings aueh nicht aus. Oft 
hinterl~Bt ein Stress Sch/~den, die der Organismus 
dana zu beseitigen sucht. Ein Stress, wie er beim heat 
hardening gesetzt wird, kSnnte aber auch als Abwehr- 
maBnahme nfitzliche Folgen in Form einer raschen 
Resistenzver/inderung haben. So haben P~CH~ et al. 
(1966) versucht, das hardening (soweit dessen Trennung 
yon der Resistenzadaptation sich als notwendig er- 
weist) als ,,Schoekanpassung" zu deuten, oft verbun- 
den mit einer Resistenzzunahme gegenfiber verschie- 
denen Stressoren. 

Als Schockfolgen kann man ferner ~nderungen der 
gemessenen Leistungswerte ansehen, die nieht un- 
mittelbar naeh einem Wechsel der Versuchstemperatur 
eintreten, sondern erst sp/~ter (z. B. in den n/~chsten 
Tagen; vgl. P~]~c~, 1968, p. 507). Neuerdings land 
RA~DzIo (unverSffeatlicht) deutliehe Ver/~nderungen 
des Sauerstoffverbrauehs yon Blaberus cranii/er naeh 
einem Wechsel der AT (VT~ stets 27 ~ obwohl dieses 
Tier keine Leistungsadaptation zeigt (vgl. auch W~E- 
s~R, i965). 

So muB das Stressproblem bei Untersuchungen 
fiber den EinfluB yon Temperatnr~nderungen beriick- 
siehtigt werden, and zwar besonders bei Versuchen mit 
ATs, die im st/h'keren MaBe im Tag-b~acht-Rhythmus 

VT: Versuchstemperatur. 

weehseln. Natiirlieh ist dabei zu beaehten, inwieweit 
die untersuehte Art auch in der Natur einem solehen 
Weehsel unterliegt. Sehon I ~ N ~  (Diskussionsbeitrag 
zu Scn~I]~PEI~, i966) wies darauf hin, dab eine Tem- 
peratur/~nderung im normalen Bereieh als Stressor 
wirken kann und zwar besonders dann, wenn d e r  
Wechsel sehnell erfolgt (vgl. aueh BRAUN et al., t970; 
Ki~NN~MA~W~ et al., 1970). Besonders interessant in 
diesem Zusammenhang ist die Tatsache, dab sich bei 
einigen Versuchsobjekten dureh Einwirkung alter- 
nierender ATs die Hitzeresistenz fiber den Wert yon 
Tieren, die bei konstanten mittleren ATs gehaltea 
wurden, hinaus steigern lieB (Lo~B und WASTENEYS, 
1912 ; SU~N~,I~ und DOUDOROF~, 1938 ; ttV.A~, 1963 ; 
EDN~Y, 1964; BRATTSTRO~ und R~GAL, i965; B~RK- 
]~OLZ, 1966; F~IED~ICH, 1967; ffir Pflanzen vgl. 
BI~BL und MAI~,  i969). 

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

Material und Methoden 

Tiermaterial 

Untersucht wurden zwei Crustaeeen, die Klappen- 
assel ldotea balthica PALLAS (Isopoda) und der Floh- 
krebs Gammarus salinus SPOOLER (Amphipoda). Alle 
Versuehstiere stammten aus der Ostsee (Niedrig- 
wasserzone der Kieler FSrde, Fundort  zwischen Alt- 
Bfilk und Strande). Gammarus 8alinus wurde aus einer 
Tiefe zwisehen 2 und i0 cm (freischwimmend oder an 
.Fucus sitzend), Idotea balthica aus einer Tiefe zwsiehen 
30 und 50 em (ebenfalls an ~ucus) gesammelt. Be- 
sonders bei geringem Seegang waren Gammariden in 
einer Vielzahl in den Pffitzen des Spfilsaums zu finden. 

Unter den ffinf in der Kieler FSrde vorkommen- 
den Gammarus-Arten: G. locusta, G. oceanicus, G. 
salinus, G. zaddachi und G. duebeni wurden die beiden 
h/iufigsten, G. oceanicus und G. salinus, ehemals unter 
der Spezies G. locusta bzw. G. zaddachi zusammen- 
gefaBt (Kx~zr i954, 1960; VOGEL, 1966). Die Tren. 
nung der Arten erfolgte t954 (KIN~).  Kleine Indivi- 
duen sind fiir die Messungen nicht verwendet worden, 
da eine Unterscheidung nur mSglieh ist, wenn die 
Gammariden eine MindestgrSBe yon 5 mm nicht unter- 
schreiten (SCHOTZ und KI~CE, 1955). 

_F~ttterung 

Es wurde einmal wSehentlieh zerkleinertes Mies- 
musehelfleisch oder Tubificiden gegeben, zus/~tzlieh 
einige Thalluslappen yon ~'ucus und Enteromorpha. 
Auf reiehliche Futtergabe wurde geachtet, um den 
Kannibalismus einzusehr/~nken und um einen mSg. 
liehst einheitliehen physiologischen Zustand der Ver. 
suehstiere zu erreiehen. 
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Gammarus salinus war schwerer zu kultivieren als 
Idotea balthica; h~ einer Zeit yon 2 bis 3 Wochen be- 
trug die Sterberate in hohen ATs etwa 40%. K ~  
(t960) maehte beim gleichen Versuchstier /~hnliehe 
Beobachtungen und wies darauf hin, dab aueh in der 
freien Natur  die Sterberate relativ hoeh sei (vgl. auch 
Bgo~K~A,  i941; K n r  i953b). 

Salzgehalt 

Das Resistenzverhalten gegenfiber extremen Tem- 
peraturen brackwasserlebender Tiere h/ingt in starkem 
MaBe yore Salzgehalt ab (vgl. Sc~LI~P~, 1955, 1960; 
I ~ ,  1956, t963, t97t ;  D E ~ L ,  1960; VOr 
t966; ~ ] ~ ,  i970). Aus diesem Grunde wurde der 
Salzgehalt refraktometriseh kontrolliert und jewefls 
auf den Sollwert yon 16 +_ 0,2~oo eingestellt. 

Tem peraturada ptation 

W/ihrend der Vorbehandlungszeit wurden die Ver- 
suchstiere an folgende konstante Temperaturen an- 
gepaBt: 8 ~ 14 ~ und 20 ~ Die Tiere befanden sich zu 
mehreren in Braekwasserbeh/fltern, welehe mit Sand, 
Steinen und I'ucus bzw. Enteromorpha a, usgestattet 
waren und wurden bei ausreichender Belfiftung ge- 
halten. Einmal wSehenflich wurde das Brackwasser 
dutch frisches gleieher Temperatur ersetz~. Im Falle 
der warmadaptierten Idotea balthica geschah dies 
6fter, well infolge der Nahrungsreste dutch vermehr- 
ten PflanzenfraB das Wasser schon innerhalb Weniger 
Tage verunreinigt war. 

Photoperiode 

Die t)hotoperiode wurde fiber eine elektrische Uhr 
auf einen 12-Stundentag eingestellt. Die Beleuchtungs- 
sts schwankte zwischen 350 und 500 Lux (Leucht- 
stoffr6hre Osram, we~). Ein i2-Stundentag hat gegen- 
fiber Kurz- oder Langtagsbedingungen zwei Vorteile: 
(1) Urn einen mSgHehen EinfluB der Tagesl~nge auf 
die Versuchsergebnisse auszusehlieBen (vgl. 1)~ECH~ 
et al., 1955; ASCHOrF, 1958; RObeRTS, 1960, 1964; 
EVANS et al., t962; WnZTFORD and t/UTCnZSON, t965; 
P ~ c ~ r  et al., t966; VoGeL, 1966; K A s ~ o ~ ,  1967; 
S~G~, t970), ~ndert man im allgemeinen eine einmal 
festgesetzte Photoperiode nicht mehr. Bei Versuchen, 
die sich fiber einen Jahreszyklus oder mehr erstrek- 
ken, mfissen sich aber fiir mehrere Jahreszeiten un- 
natfir]iche ,,Photoadaptationsbedingungen" ergeben. 
(2) Ffir die inkonstante Vorbehandlung sollten die 
Versuchstiere t/s in gleiehem MaBe an 8 ~ nnd 
20 ~ angepaBt werden. Wenn man dabei unbiolo- 
gische Bedingungen wie Tageswarme w/~hrend der 
Dunkelheit (Kurztag) oder Abkfihlung w~hrend der 
Lichtphase (Langtag) vermeiden will, mut~ man den 
t2-Stundentag w/~hlen, welcher dann aueh ffir Parallel- 
adaptationen an 8 ~ 14 ~ und 20 ~ sinnvoll ist. 

Die Anpassung an inkonstante Temperaturen 
(8~ 20 ~ in zwSlfstfindigem Weehsel) wurde fol- 
gendermaBen erm6glieht (Abb. l):  In einem Licht- 
kasten (t0) befindet sich eine Warme mit SfiBwasser 
(8), in welehe 6 brackwassergeffillte Plastikk/~sten (7) 
mit jeweils 10 bis t5 Tieren einer Art eingeh~ngt sind. 
Das Braekwasser wird ausreiehend beliifte~ (6) und 
einmal w6ehentlich erneuert. Um ein Verdunsten yon 
Wasser und die damit verbundene ErhShung des Salz- 
gehaltes zu vermeiden, sind die Ks mit Plastik- 
deekeln versehlossen und, dem Biotop der Tiere ent- 
sprechend, mit Band, Steinen und I'ucus bzw. Eutero- 
morpha ausgestattet. Zwei Stabheizer (4) yon insge- 
saint 400 W und der Wi~rmeaustauscher eines Taueh- 

[- ]6 8""20"~ 20*=" 8"" 

- 220 V 

Abb. 1. Apparatur ffir Anpassung an inkonstante Tempera- 
Suren (8 ~ ++ 20 ~ 3T/2 h). t : elektrische Zeituhr; 2: Doppel- 
schaltrelais; 3: Leuchtstoffr6hre; 4: Kontaktthermometer 
und t{eizung; 5: Kontaktthermometer; 6: Umwiilzpumpe; 
7: Adaptationsgefi~B; 8: Siil]wasserbeeken; 9: Kfihlmaschine; 

t0: Lichtkasten 

kfihlers (9) bringen das Wasser auf die Solltemperatu- 
ren yon 20 ~ oder 8 ~ Geregelt und gesteuert werden 
die Temperaturen dutch zwei Kontaktthermometer  
und die dazugehSrigen 1%lais (4, 5). Ein fibergeord- 
netes Relais (2) und eine elektrisehe Zeituhr (i) 
sehalten folgendes Programm: Alternierend t2 Std 
Licht, 12 Std Dunkelheit. Beginnend mit tier Licht- 
phase (8.00 hrs) wird eine Temperatur yon 20 ~ 
beginnend mit der Dunkelphase (20.00 hrs) eine Tem- 
peratur yon 8 ~ eingeschaltet. Die Aufheiz- bzw. 
Abkiihlungsdauer betr~gt gleiehermaBen t20 rain. Die 
an verschiedenen Stellen einstr6mende Druekluft (6) 
gew/~hrleistet eine ausreiehende Wasserumw&lzung. 

Abb. 2 illustriert eine weitere Apparatur zur Adap- 
tation an weehselnde Temperaturen. Aueh hier sind 
die brackwassergeffillten Plastikk/~sten (10) mit den 
Versuehstieren in eine Wanne mit SfiBwasser einge- 
hgngt (9), welehe yon einem Liehtkasten (15) um- 
sehlossen ist. Wesentliehe Unterschiede zur vorherigen 
Apparatur (Abb. t) finden sieh im Kfihlsystem; mit 
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Hilfe einer Kfihlmaschine (14) wird fiber eine Sonder- 
schaltung (Doppelsehaltrelais, 3) eine Vorkfihinng 
der I{fihlflfissigkeit a u f - 3 6  ~ b i s - 3 8  ~ erreicht, die 
bei Naehtbeginn (20.00 hrs) mittels einer Pumpe ( l i )  
durch einen W/~rmeaustauscher, im SfiBwasser liegend, 
geleitet wird. Um 2i.00 hrs setzt die Hauptkfihlung 
aus, die I(fihlflfissigkeit wird numehr fiber einen Kon- 
takt  (i2) auf 4 ~ gebracht und weiterhin dutch das 
System gepumpt, w&hrend eine Gegenheizung (6) fiir 
die Konstanthaltung der Temperatur yon 8 ~ im 
Sfi6wasser sorgt. MiX tIilfe dieses Ktihlsystems l~l~ 
sich eine Abkiihlung in 60 rain erreichen. Die Erwi~r- 

fiberleben den Test. Bel/~8~ man sit aber solange in der 
hohen Temperatur,  bis das anschlieSende Pleopoden- 
zucken kaum noeh wahrzunehmen ist, t r i t t  der Tod ein; 
das Naehlassen des Zuekens erweist sich somit als 
geeignetes Kriterium ffir die Bestimmung des Letal- 
punktes. 

Bei Gammarus salinus werden zwei Methoden ffir 
die Bestimmung der Hitzeresistenz angewende~: 
(i) Ausgehend yon 20 ~ wird die Versuchstemperatur 
kontinuierlich (0,2 C~ erhSht. In  einer Glas- 
kfivette (FassungsvermSgen ca. 10 1, gefiillt mit Braek- 
wasser yon t6%o S) tauehen der Arm eines elektri- 

- 220 V - -  �9 

Abb. 2. Apparatur fiir Anpassung an inkonstante Temperaturen (8~ 20 ~ AT/t h). A: Schaltkreis I; B: Schaltkreis II; 
t :  elektrisehe Schaltuhr; 2 und 3: Doppelschal$relais; 4: Leuchtstoffr6hre; 5 and 6: Kontaktthermometer und Heizung; 
7 und 8: Umwiilzpumpe; 9: SfiBwasserbecken; t0: Adaptationsgef&iB; 11: UmwElzpumpe fiir Kfihlflfissigkeit; 12: Kiihl- 

thermometer; t 3: Kfihlaggregat; 14: Kiihlmaschine; 15: Lichtkasten 

mung auf die Tagessolltemperatur yon 20 ~ nimmt 
die gleiehe Zeitspanne in Anspruch (6 Stabheizer yon 
insgesamt 900 W, 5). Mit Hflfe zweier Pumpsysteme 
(7, 8) wird dig Umwalzung des Sfi6wassers sowie die 
Belfiftung des Braekwassers bewerkstelligt. 

Best immung der Hitzeresistenz 

Bei Idotea balthica besteht die erste Methode darin, 
die Versuchstiere aus einem normalen Temperatur- 
bereich (20 ~ gegebenenfalls Zimmertemperatur) in 
eine konstante hohe Temperatur zu fiberffihren. Es 
wird die Zeit gestoppt, die bis zum Eintr i t t  der Todes- 
kriterien [Aussetzen des Pleopodenschlages; Pleo- 
podenzueken, begleitet yon geSffneten Klappen (Uro- 
pod); Rfiekenlage und leiehte ventrale KSrperkrfim- 
mung; Abwinkelung der zweiten Antennen und krampf- 
artiges Kr/immen der Paraeopoden] verstreicht. Indi- 
viduen, die sofort nach AufhSren des Pleopodenschla- 
ges in zimmertemperiertes Wasser fiberffihrt werden, 

schen Rfihrers (Wasserumw/ilzung) und zwei Stab- 
heizer (je 150 W). Seehs zweiseitig mit Perlongaze ver- 
sehene Plastikk~sten mit je 6 bis 8 Individuen werden 
in das Brackwasser getaucht, sobald eine Temperatur 
yon 20 ~ erreieht ist, sodann im Bereich letaler Tem- 
peraturen naeheinander in einem Abstand yon 0,2 C ~ 
herausgenommen und in zimmertemperiertes Brack- 
wasser iiberffihrt. Als Letaltemperatur wird diejeni- 
ge bezeichnet, die 50% der Versuchstiere naeh Ver- 
suchsende und einem 24-stfindigen Aufenthalt bei 
Zimmertemperatur nicht iiberlebt haben (LD-50- 
Temperatur). (2) i3 Gruppen yon je 15 bis 20 Indivi- 
duen werden f/ir jewefls 120 sec in ein konstant tem- 
periertes Hitzebad fiberfiihrt und anschliel~end fiir 
24 Std bei Zimmertemperatur belassen. Beginnend mit 
32,8 ~ werden die Testtemperaturen ffir jede neue 
Gruppe um 0,2 C ~ erh6ht. Die prozentuale Mortalit/~t 
wird in Abh/ingigkeit yon der Testtemperatur ermittelt, 
und als Letaltemperatur wird diejenige festgesetzt, 
bei der eine Mortalit/it yon 50 % vorliegt. 
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Ergebnisse 

Versuche nach lang]ristiger Anpa~sung 
an verschiedene Temperature~ 

Hitzeresistenz in Abhi~ngigkeit yon der 
Adaptat ionstemperatur  

Gammarus salinus. Um die Auswirkung unterschied- 
licher ATs auf  die Hitzeresistenz zu untersuchen, 
wurden die Gammariden c~. 3 Wochen lang konstant 
an 8 ~ 14 ~ und 20 ~ und in zwSlfstiindigem Wechsel 
an 8 ~ ~-* 20 ~ angepaBt (bei dieser inkonstanten Vor- 
behandlung betr~gt die Dauer der Temperatur~nde- 
rung jewefls 2 Std: AT/2 h). Die Messung der Hitze- 
resistenz erfolgte nach der ersten Methode (lang- 
sames Aufheizen; die Versuchstiere sind hierbei ca. 
t Std lang steigenden Temperaturen ausgesetzt). 
Untersucht wurden m~nnliche Gammariden mit  el- 
nero Durchschni~tsgewicht yon ca. 25 mg. 

Aus Tabelle i und Abb. 3 ist zu ersehen, da~ warm- 
angepaBte Versuchstiere extrem hohe Temperaturen 
li~nger ertragen als kaltadaptierte (sinnvolle Hitze- 
adaptation). Nach Anpassung an die mittlere Tempe- 
ratttr yon 14 ~ n immt die Ititzeresistenz eine Mittel- 
lage ein, die yon der errechneten Mitre nur um 0,15 C ~ 
abweicht. Hieraus ergibt sich eine fast lineare Abh/~n- 
gigkeit zwischen AT und Letaltemperatur.  Inkonstant  
vorbehandelte Gammariden (8 ~ ++ 20 ~ AT/2 h) er- 

rer Zeitgeber als die Temperatur  ist (vgl. K~RB~G~R, 
t953; D~CK~E, 1958; HOAR und ROBE~TSON, 1959). 
Auf Grund dieser Befunde liel?e sich vermuten, dab 
bei einem 12-Stundentag kaltadaptierte Tiere relativ 
hitzeresistent sind und warmadaIotierte eine vermin- 
derte Hitzetoleranz aufweisen, wodurch sich die Ent-  
fernung der MeBpunkte verringern wiirde. 
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Abb. 3. Gammarus salinus (~c~); Abh~n~gkeit der Hitze- 
resistenz yon der Adaptationstemperamr (AT). Pfeil: MeB- 
punkt fiir inkonstant vorbehandelte Versuchstiere (AT = 
8 ~ ++ 20 ~ AT/2 h). Senkrechte Bereiche: mittlerer Fehler 

der Einzelmessungen 

Tabelle l. Gammarus salinus ( ~ ) .  Die Abha'ngigkeit der 
Hitzeresistenz yon der Adaptationstemperatur (A T); Versuchs- 
zeit: 14.00 hrs. lu  dieser und den /olgenden Tabellen Bind 
angegeben: mittlere Fehler der Einzelmessungen, Anzahl der 
Versuche (in Klammern), P-Werte (nach PXTAV, 19d3) 

AT (~ Letaltemperatur Differenz P-Wert 
(~ (C ~ ) 

Tabelle 2. Idotea balthica ( ~ ) .  AbMingigkeit der ~berlebens- 
zeit in hohen Temperaturen you der Adaptationstemperatur 
(AT);  Versuchszeit: 16.00 hrs; Versuchstemperatur= 34,5~ 

Siehe auch Legende zu Tabdle I 

AT (~ ~berlebenszeit Differenz P-Wert 
(see) (s~c) 

8 32,72 ~ 0,tl (tt) 8 
t4 33,50 ~ 0,t4 (12) 0,78 < 0,0002 t4 

8 ~-* 20 33,53 :k 0A5 (t2) 0,03 < 0,2 8 ~-~ 20 
20 34,46 • 0,15 (tl) 0,93 < 0,0002 20 

t31 ~: 36 (7) 310 < 0,0002 
441 ~: 84 (t0) 352 < 9,0002 
793 ~: 105 (It) t988 < 0,0002 

2781 :~ 318 (9) 

reiehen ein Mal~ an Hitzeresistenz, das denen der an 
t4 ~ adaptierten ann~hernd gleichkommt; der Un- 
terschied ist statistisch nicht gesichert. 

Der Abstand der Mel]punkte ffir warm- und kalt- 
adaptierte Tiere ist relativ gering, er betr~gt weniger 
als 2 C ~ w~hrend haufig in der Literatur  ffir andere 
Arten grSl3ere Differenzen angegeben werden (vgl. 
McLE~s~ und W ~ D ~ ,  1958; TODD und DWHN~L, 
1960; TSUKUDA, t960). Allgemein ist zumeist w~hrend 
der warmen Jahreszeit die Hitzeresistenz, wghrend 
der kalten die Ks am grSl3ten (vgl. t t o ~ ,  
t955; VOOEL, 1966; D~GOLSKAYA, 1967, in: TRo- 
s~m~, 1967), wobei die Tagesl~nge offenbar ein besse- 

Iclotea balthica. Die Idoteen waren langfristig 
(mindestens 3 Wochen) an die verschiedenen Vorbe- 
handlungstemperaturen 8 ~ 14 ~ 20 ~ und 8 ~ ~-~ 20 ~ 
AT/2h)  angepaBt. Nach Uberfiihrung jewefls eines 
Individuums in das Hitzebad (VT ~ 34,5 ~ wird die 
Zeit gestoppt, die bis zum Einstellen des Pleopoden- 
schlages verstreicht (lJberlebenszeit). 

Die ttitzeresistenz steigt mit  zunehmender AT 
(Tabelle 2, Abb. 4) : aueh hier liegt ffir hohe Tempera- 
turen eine sinnvolle Resistenzadaptation vor. Der 
Resistenzgrad der an 14 ~ angepaBten Tiero n immt  
zwar eine Mittellage ein, ist jedoch yon der rechne- 
rischen Mitre welt entfernt. Das AdaptationsausmaB 
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ist somit ffir die verschiedenen AT-Bereiche unter- 
schiedlich. 

Zu ahnlichen Ergebnissen wie bei Idotea balthica 
gelangten DICKIE (1958), TSUKUD& (t960), EDNEu 
(1964), B~ATTSTnO~I nnd Rn~A~ (t965) und VOGWL 
(t966). ~Naeh DOV])o~orF (t9~2) zeigen jedoch an 12 ~ 
20 ~ und 28 ~ adaptierte Fisehe (Girella nigricans) nur 
einen deutliehen Unterschied in den Letaltemperaturen 
naeh der Adaptation an i2 ~ und 20 ~ nieht abet 
zwisehen 20 ~ und 28 ~ Allerdings gelten diese An- 
gaben nur ffir die Hitzeresistenz (vgl. McLv, v, sE, 1956). 

bestimmung wurde deshMb nach dem Versuch an den 
abget6teten Tieren vorgenommen. 

Bei einem Vergleich des Resistenzverhaltens mann- 
lieher und weiblicher Individuen lassen sieh keine sig- 
nifikanten Untersehiede feststellen. In manchen Fallen 
war bei Weibehen nach der Oviposition eine erhShte 
Resistenz gegenfiber hohen Temperaturen zu beobach- 
ten, doeh he$ sieh dieser Befund nicht absiehern. 

Es sei noeh hinzngeffigt, dal~ an weibliehen Gam- 
mariden nur in wenigen Fallen vollausgebildete Ooste- 
gite zu finden waren; besonders t ra t  dies bei solehen 
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Abb. 4. Idotea balthica ( ~ ) .  Abh~ingigkeit der Hitzeresistenz 
yon der Adaptationstemperatur (AT). Versuchszeit: 16.00 hrs; 
Versuchstemperatur (VT)= 34,5 ~ Pfeil: Mellpunkt fiir in- 
konstant vorbehandelte Versuchstiere (AT = 8 ~ ++ 20 ~ 

AT~2 h) 

Idoteen, die an wechselnde Temperaturen adap- 
tiert werden, zeigen gegenfiber denen der mittleren 
AT yon 14 ~ eine deutlieh erhShte Hitzeresistenz 
(fiber 100%). EDNEY (1964) land, wie erw/ihnt, eine 
gleichgeriehtete Resistenzversehiebung bei terrestri- 
sehen Asseln, HEAT~ (t963) und BERX_KOr,Z (1966) 
wiesen sie bei l~isehen nach. 

EinfluB des Geschlechts auf die Hitzeresistenz 

Gammarus salinus. Eine Unterscheidung des Ge- 
schlechts war nur in seltenen Fallen am lebenden 
Objekt mSglieh, da der Gesehlechtsdimorphismus bei 
Gammarus-Arten  wenig ansgepragt ist und sieh makro- 
skopiseh auf relative Merkmale beschrankt: geringere 
Gr6Be, dunklere Farbung und gedrungenere KSrper- 
form der weibliehen Gammariden im Vergleich zu 
mannlichen (vgl. K I ~ E ,  1954). Die Gesehleehts- 

3 M a r i n e  B io logy ,  Vol .  15 

Tabelle3. Idotea balthica (~.~.). AbMingigkeit der Hitze- 
resistenz yon der Adaptationstemperatur ( A T ) ;  Versuchszeit : 
16.00 hrs; Versuchstemperatur = 34,5 ~ Siehe auch Legende 

zu Tabelle 1 

AT (~ ~3berlebenszeit Differenz P-Wert 
(see) (see) 

8 255 & 69 (9) 382 < 0,0002 
14 637 • 62 (~0) 580 < 0,0002 
8++20 1217 • t21 (12) 

20 3553 • 278 (8) 2336 < 0,0002 

in Erscheinung, die wahrend der Sommermonate an 
8 ~ angepal~t waren. Die Frage, ob es sieh hierbei um 
eine temperaturabhangige Reduktion des Oostegit- 
borsten handelt, mn$ offenbleiben, da die Vermehrung 
der Gammariden nicht an warme Temperaturen ge- 
bunden ist. Naeh K I ~ E  (1954) erstreekt sieh die Fort- 
pflanzungszeit yon Gammarus salinus fiber das ganze 
Jahr, mSglleherweise mit einer Unterbrechung im 
November und Dezember (vgl. K~N~,  1953a). 

Idotea balthica. Das Verhaltnis der Geschleehter 
im Biotop war nicht einheitlich und betrug im Durch- 
schnitt 3 ~ : ~ = 4 : 3  (1968). Zuweflen waren die 
Proportionen welt zugunsten der mannliehen Tiere 
versehoben (spatherbst bis zu 80 %). 

Neben einer sinnvollen Resistenzadaptation ffir 
beide Gesehlechter zeigen weibliche Idoteen eine grS- 
Sere Resistenz gegen hohe Temperaturen als mann- 
fiche, und zwar gilt dies ffir samtliche AT-Bereiehe 
(vgl. Tabelle 2 und 3, Abb. 5). Ein grSl~erer Effekt bei 

? finder sieh aueh bei der Resistenzversehiebung 
naeh inkonstanter Vorbehandlung. Die Untersehiede 
gegenfiber den konstant bei 14 ~ gehaltenen c7d7 und 
? ~ sind mit P < 0,0002 sig~ifikant. 

In vielen Arbeiten ist der Einflu$ des Gesehlechts 
auf temperaturabhangige Reaktionen untersueht wor- 
den (z.B. K ~ ,  1953b; Sroo~, t955; DICKI~, 
1958; Ho~a% 1959, in:  GO~B~rAZr 1959; TODD und 
Dwn-~wL, ~960; TSUKUDA, 1960; E D ~ r ,  1964); nur 
in wenigen Fallen war eine Abhangigkeit naehweisbar: 
TSUKUDA fand bei Versuehen mit Gnppys erhShte 
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Resistenzbetr/ige fiir weibliche Tiere, sowohl bei der 
Hitze- als auch bei der K/fltetoleranz. 

Eine Sonderstellung im Resistenzverhalten nah- 
men die wenigen $ ~ ein, deren Oostegite nicht in 
voUer Gr6Be ausgebildet waren. I n  bezug auf  age 
Anpassungstemperaturen waren sie nicht nur weniger 
hitzeresistent als ~ ~ mit  normal ausgebfldeten Ooste- 

(vgl. Abb. 7). Zudem wird deutlich, dab mit  einer Ver- 
minderung der Hitzeresistenz eine Abnahme des tole- 
rierten Bereichs extremer Temperaturen einhergeh$: 
die letale Temperatursparme, d. h. die Differenz zwi- 
sehen t00 und 0% t3berlebensrate, ist fiir kleinere 
Individuen sehr groB: t,6 C ~ (vgl. Abb. 7c), fiir grol3e 
hingegen gering: 0,4 C ~ (vgl. Abb. 7a). 
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Abb. 5. Idotea balthlca. Abhgngigkeit der Hitzeresistenz yon 
der Adaptationstemperatur (AT). Versuchszeit: t6.00 hrs; 
Versuehstemperatur ~ 34,5~ a: ~ ;  b: c~6- Pfeile: 3{eB- 
punkte ffir inkonstant vorbohandelto Versuehstiere (AT = 

8 ~  20 oo; AT~2 h) 

giten, sondern in einigen F/fllen sogar hitzeempfind- 
licher als 3 ~ .  Sie wurden fiir weitere Versuche nich$ 
verwendet. 

EinttuB des Gewichts auf  die Hitzeresistenz 

Gammarus salinus. Untersucht  wurden Gammari-  
den, die ca. 3 Wochen an 8 ~ .-~ 20 ~ in zwSlfstiindigein 
Wechsel (AT/2 h) angepaBt waren nnd deren Gewicht 
yon 7 bis 38 mg variierte (sehr kleine Individuen 
< 7 rag warden yore Versueh ausgeschlossen). Fiir 
die Bestimmung der ttitzeresistenz wurden beide fiir 
Gammarus beschriebenen Methoden (Methode 1: lang- 
sames Aufheizen, Methode 2: abruptes Umsetzen fiir 
t20 see in extrem hohe Temperaturen) angewendet. 

Die Abh/ingigkeit der ttitzeresistenz yore Gewich$ 
ist bei s/~mtlichen Gewichtsklassen deutlieh (vgt. 
Abb. 6): grSBere Individuen sind weniger resistent 
als kleinere (Methode t). Auch KIm~V, (1958) land bei 
Gammarus duebeni mit  steigendem Alter [und Sinai- 
olin, (t963) bei Gammarus [asciatus mit  steigendem 
Gewieht] eine zunehmende Hitzeempfindliehkeit. 

Wendet  man Methode 2 an (abruptes Umsetzen in 
hohe Temperaturen),  so erh/flt man/~hnliche Resultate 
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Abb. 6. Gammarus salinus. Einflug des Gewichts auf die 
ttRzeresistenz. Versuchszei~: 14.00 hrs; Methode 1. Jeder MeB- 
punkt setz~ sich aus 5 bis 6 Einzelmessungen zusammen 
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Abb. 7. Gammarus satinus. Abh~ingigkeit der Letaltemperatur 
yore Gewicht. a: 37,5mg; b: 24,6mg; c: 10,5mg Durch- 
sehnRtsgewich$. Versuohszeit: 14.00hrs; Methode 2. Jeder 
MeBpunkt setz$ sich aus 5 bis 7 Einzelmessungen zusammen 

Die beiden Methoden erbringen zwar eine in der 
Tendenz fibereinstimmende Abh/~ngigkeit zwischen 
Gewicht und Hitzetoleranz, die absoluten Letal- 
temperaturen fiir die gleichen Gewichtsklassen sind 
aber nicht identisch: abruptes Umsetzen in hohe 
Temperaturen fiihrt zu einer grSBeren Hitzeresistenz, 
als dies durch langsames Erw/~rmen bis zum Erreichen 
der Letal temperaturen m6glieh ist. Versehiedentlicll 
ist darauf  aufmerksam gemacht worden, dab sowohl 
Dauer, Geschwindigkeit und Konstanz der Erw/irmung 
als auch die Dauer des Verbleibs in Ietalen Tempera- 
turen das Resistenzverhalten beeinflussen kann. Es 
ergibt sich die Frage, ob eine rasch verlaufende 
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Resistenzadaptation an hohe Temperaturen w/~hrend 
des Versuehes stattfindet, die zu einer Hitzeresistenz- 
steigerung ffihren mfiBte. So zeigt z. B. Paramaecium 
caudatum bereits naeh einer Stunde einen deutliehen 
Adaptationseffekt ( P o ~ s K u  1957; vgl. arch Fg~ 
et al., i946; F g A ~ K ~ ,  i968). Jedoeh seheint eine 
Korrelation zwisehen sinnvoller Ititzeadaptation and 
dem gesehilderten Phanomen nieht immer gegeben zu 
sein: bei Zoothamnium hiketes laBt sieh die Hitze- 
resistenz dureh langsames Heranf/ihren an letale Tem- 
peratnren nieht steigern (Vocal, 1966; vgl. aueh 
B~S~DOW, 1969). TSUKVDA und O~s~w~ (1958) stell- 
ten sogar bei Versuehen mit Guppys Lebistes reticula- 
tus lest, dab sich die Temperatur f/ir den Eintritt des 
Hitzekomas in dem MaBe senkt, wie sieh die Ge- 
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Abb. 8. Idotea balthica (~9)- EinfluB des Gewichts auf die 
Hitzeresistenz. Versuchs~emperatur= 34,5~ Versuchszeit: 
16.00hrs; Adaptationstemperatur = 8~ 20~ AT/2 h. Jeder 
MeBpunkt setzt sich aus 5 bis 7 Einzelmessungen zusammen 

sehwindigkeit der Temperaturanderung vermindert; 
also gerade dort wird die Hitzeresistenz gesenkt, wo 
eine Adaptation an die VT eher m6glieh gewesen ware 
(vgl. Coc~r~o, i957; Dlcxiv~, i958; P~CHT et al., 
1966). Einen enispreehenden Effekt zeigt Gammarus, 
so dab sieh bei kurzfristigem oder pl6tzlichem Ein- 
wirken hoher Temperaturen eher ein anderer Meehanis- 
mus vermuten laBt, der zu einer adaptationsunab- 
hangigen Resistenzsteigerung ffihrt. 

Idotea balthica. Das Gewicht der gefangenen Ido- 
teen sehwankte zwisehen i5 und 208 mg fiir Mann- 
chen and i2 und 106 mg fiir Weibehen, wobei das 
Maximum der Haufigkeit ( $ $) zwisehen 20 und 40 mg 
lag ; untersucht wurden nut" ? $ (AT = 8 ~ ~-+ 20 ~ 
AT~2 h; Gewiehtsbereieh: ~4 bis 38 rag). Selbst inner- 
halb dieser kleinen Gewiehtsspanne lassen sieh Unter- 
sehiede im Resistenzverhalten beobaehten (Abb. 8). 
Die Resistenz gegen eine hohe Temperatur nimmt mit 
steigendem Gewieht ab; signifikante Untersehiede 
zeigen sieh allerdings nur zwisehen den Gewichtsldas- 
sen 16,5 nnd 36 rag. 

GrSBe, Gewieht und Alter der Versuehstiere sind 
Faktoren, deren EinfluB auf physiologisehe Reak- 
tionen (z. B. Leistungs. und Resistenzadaptationen) 
vielfach untersnch$ wurden (SuMzq~g und DogDogoFr, 
i938; SMITH, t940; ELL~NBY, 1951; Sroo~, 1955; 
ELLv~Y nnd EvANs, t956; DICXI~, 1958; SrxAs, 
1959 ; EDNEY, t964 ; BERKttOLZ, 1966). In den meisten 
Fallen ist eine Abhangigkeit erwahnt, jedoeh mit 
untersehiedlichen Resultaten. Bv~a~oLz fand zum 
Beispiel beim Sauerstoffverbraueh der Nerflinge eine 
Abhangigkeit yore Gewieht, nieht aber bei der Hitze- 
resistenz, nach S~MNv~a und Dov~o~o~ sind grol~e 
Fische (Gillichthys mirabilis) hitzeresistenter als ldeine. 

Periodische ~4nderungen der Hitzeresistenz 

In zahlreichen Fallen land man sowohl bei Pflanzen 
als auch bei Tieren %ages- und jahresperiodisehe 
Empfindliehkeitssehwankungen ffir AuBenfaktoren 
(z. B. Temperatur, Lieht, Gifte; vgl. BOZ~NG, 1963). 
Als wichtiger Zeitgeber fiir die Jahresrhythmik, 
welehe eine endogene Periodizitat mehr oder weniger 
beeinflussen kann, hat sich neben der Temloeratur 
ganz besonders die Tageslange erwiesen: nach Adapta- 
tionen an eine konstante Temperatur ist haufig im 
Sommer (Langtag) die Hitzeresistenz, im Winter 
(Kurztag) die Kalteresistenz am gr6Bten (K~Iz, 1953; 
SCIILIEPEI% und BL)~SI~O, 1953 ; Horn, 1955 ; HOnda 
und RO~aTSO~, t959; ROBerTS, 1960, i964; VOO~L, 
1966; KosH und HVTCHISO~, t968); Temperatur- 
anderungen dagegen vermSgen die Periodik gar nicht 
oder nur voriibergehend zu beeinflussen (AscHo]r~, 
i958; Horr~Aze~, t957; THINLY, 1968). 

Tabelle 4 und Abb. 9 zeigen, dab Empfindliehkeits- 
sehwankungen ffir hohe Temperatnren auch naeh 
konstanter Photoperiode m6glieh shad: Idoteen, 
welche langfristig an 20 ~ und einen 12-Stundentag 
angepaBt waren, zeigen im Winter eine deutlieh ver- 
minderte Hitzeresistenz. Es laBt sieh vermuten, dab 
hier eine yon Temperatur und Tageslange unabhan- 
gige Jahresperiodizitat vorliegt. 

Aueh die im Tagesverlauf auftretenden Sehwan- 
kungen der Hitzeresistenz wahrend der 12-stiindigen 
Liehtphase (Abb. 9) weisen auf eine endogene Rhyth- 
mik hill; das Auftreten zweier Maxima unterschied- 
lieher Intensitat (,,Bigeminus") ist naeh ASCHOFr 
(1955) f/ir die ~ehrzahl tagesperiodiseher Funktionen 
typiseh (B]~TH~, i941; DnXOL~, ~968). 

Die Untersuehung einer endogenen Resistenz- 
s nach konstanter Photoperiode und Tempera- 
turvorbehandlung ist deshalb yon besonderer Wiehtig- 
keit, weft das Ausma$ einer Resistenzanderung, indu- 
ziert dutch die AT, exakt yon einer mSgliehen endo- 
genen Resistenzversehiebung getrennt werden mu$. 
Abb. 9 macht deutlieh, dab sieh Idoteen am Beginn 
und Ende einer Liehtperiode nur unwesentlieh in ihrer 
Resistenz unterseheiden; daraus muB gefolgert wer- 

8* 
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Tabelle 4. Idotea. balthica ( ~ ) .  F, ndogene TagesperiodizitSt der Hitzeresistenz im ~m-  
mer (Juli) uncl ~m Winter (Februar) ; AdaTtationstemperatur: 20 ~ Versuchstemperatur: 

3g,5 ~ ~iehe auch L~gende zu Tabelle 1 

Uhrzeit P.Wert Sommer Winter P-Wert 
(hrs) 

8.00 / t 9 7 ~  • 250 (1t) 1171 • 92 (5) 
9.00 < 0,0002--. .~ - -  t30t  • 259 (8) ~ <  0,0002 

~0.00 ~ 2 2 6 8  • 220 ( i l )  t788 • i76  (7) 
~1.00 < 0 , 0 0 0 2 ~ - -  ~621 * 284 ( 9 ) ~  
~2.00 ' ~924 + 276 (t5) 

t5,00 1358 • i70 
t6.00 " (9) i849 • 301 0,0002 

18.00 < 0,0002 (40) t228 • 495 ( 7 ) _ _ _ ~ <  0,0002 
20.00 (9) t~92 ~: ~04 (6) 

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

Gammarus. Unter gleiehen Bedingungen (AT= 
20~ i2-Stundentag) zeigten Gammariden keine 
nennenswerten Schwankungen der I~itzeresistenz w/~h- 
rend des Tages, so daI~ hier auf die Wiedergabe der 
erhaltenen Werte verzichtet werden kann. Es lieB sich 
in orientierenden Versuchen ebenfalls beobachten, 
dal3 die Widerstandsf/~higkeit gegen hohe Tempera- 
turen in den Wintermonaten herabgesetzt war. 
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Abb. 9. Idotea balthlca (~ ) .  Abh~ngigkeit der Hitzeresistenz 
yon der Tageszei~. a: im Sommer (Juli); b: im Winter 
(Februar); Adaptationstemperatur = 20 ~ Versuchstempera- 
fur= 34,5~ Lichtperiode stets Hell:Dunkel= ~12:12Std 

Zeitlicher Verlau/ der Resistenzanderung nach ein- 
oder mehrmaligem Temperaturwechsel 

Untersuchungen an Gammarus 8alinus 
~nderung der Hi~zeresistenz nach Umadaptation. 

Ffir die Untersuchung eines Adaptationsprozesses und 
dessen zeitlicher Abh/~ngigkeit yon der Richtung der 
Temperatur/~nderung, wnrden langfristig an 8 ~ an- 
gepal3te Gammariden in 20 ~ an 20 ~ angepal~te in 
8 ~ iiberffihrt. Die ~nderungsgeschwindigkeit der 
Temperatur betrug gleichermaJ~en ca. i C~ alle 
anderen Daten blieben konstant (12-Std-Tag, 16%o S 
etc.). T/~glich wird fiir beide Gruppen die Hitzeresi- 
stenz bestimmt (Methode l :  langsames Aufheizen; 
Versuchszeit: 14.00 hrs). 

In  den ersten Tagen nach der Umsetzung ist die 
Geschwindigkeit der sinnvollen Resistenz/~nderung 
sehr groB (Tabelle 5 und Abb. i0) und verringert sich 
in dem MaBe, wie sich die l~esistenz dem Endwert  
n/~hert. Nach 12 bis 13 Tagen ist die Umadaptation 
ffir beide Gruppen abgeschlossen (Pfefle in Abb. 10). 
Hieraus geht hervor, dab die Dauer des Adaptations- 
prozesses nicht dutch die Richtung der Temperatur- 
/~nderung beeinflul3t wird; das h~ufig beobachtete 
Phiinomen einer temperaturabh/ingigen Adaptation 
- -  welche sich meist darin ~u~ert, dal~ eine Adaptation 
an hohe Temperaturen schneller erfolgt als an tiefe 
(z. B. DOVDORO~F, 1942; B~T~ ,  t946; P~CHT et al., 
1955; Sroo~, t955 und P~wcHT et al., 1966) - -  ist 
somit bet Gammarus salinus nicht nachweisbar. 

Es ist bemerkenswert, dal3 nach VOO]~L (1966) 
auch bet einem Epizoon der marinen Gammariden 
(Zoothamnium hiketes) der Adaptationsmechanismus 
unabh/~ngig yon der Temperatur verl/s 

B]~RKHOLZ (t966) hatte die schon einleitend er- 
w/ihnte und auch fiir Idotea balthica zutreffende 
(Abb. t6) Verschiebung der Letaltemperaturen nach 
inkonstanter Vorbehand]ung im wesentlichen auf die 
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Tabelle 5. Gammarus 8alinus; ~nderung der Hitzeresistenz nach einem Wechsel 
der Anpa.ssungstemperatur ; Versuchszeit : 14.00 hrs. AT:  Adaptationstemperatur. 

Siehe auch Legende zu Tabelle 1 

Adaptations- AT = 20 ~ -~ 8 ~ P-Weft AT = 8 ~ -~ 20 ~ 
dauer (Tage) (Le~altemperatur ~ (Letaltemperatur ~ 

1 3 3 , 6 t  • 0 ,11  (9) - -  3 3 , 6 5  • 0 , I 0  (12)  
2 33,50 ~ 0,13 (8) < 0,0002 33,93 ~ 0,t3 (8) 
3 33,33 • 0,09 (12) < 0,0002 34,08 • 0,08 (t2) 
4 33,20 • 0,10 (12) < 0,0002 34,19 • 0,10 (9) 
5 33,18 • 0,08 (12) < 0,0002 34,30 • 0,11 (6) 
6 33,12 • 0,08 (13) < 0,0002 34,30 • 0,09 (t2) 
7 32,97 • 0,11 (12) < 0,0002 34,27 • 0,09 (12) 
8 32,99 • 0,09 (12) < 0,0002 34,37 • 0,08 (12) 
9 32,92 • 0,07 (13) < 0,0002 34,40 • 0,07 (12) 

10 32,92 • 0,12 (12) < 0,0002 34,41 • 0,08 (13) 
11 32,91 • 0,t2 (9) < 0,0002 34,41 • 0,08 (13) 
t2 32,85 • 0,09 (12) < 0,0002 34,44 • 0,11 (12) 
13 32,80 • 0,10 (i2) < 0,0002 34,48 • 0,10 (12) 
14 32,79 • 0,08 (13) < 0,0002 34,47 • 0,09 (12) 
t5 32,81 • 0,13 (12) < 0,0002 34,44 • 0,08 (t2) 
16 32,84 • 0,t0 (12) < 0,0002 34,45 • 0,10 (12) 
t7 32,83 • 0,10 (12) - -  - -  
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of t  zu beobachtende Temperaturabh/~ngigkeit des 
Adaptationsmechanismus zurfiekgeffihrt. Man mu~ 
allerdings bei einem ~2-Std-Rhythmus nicht die End- 
stadien bei Umadaptationsversuchen betrachten, son- 
dern die Wirkung der ersten i2 Std. Auch unter 
diesen Gesichtspunkten zeigt sich in Abb. t0 keine 
Temperaturabh/~ngigkeit des Adaptationsmeehanis- 
mus, so dal~ die mittlere Lage des Letalpunktes nach 
inkonstanter Vorbehandlung in Abb. 3 verst/~ndlich 
~ r d .  
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Adaptationsdauer {Tage) 

Abb. 10. Gammarus 8alinus. iimdertmg der Hitzeresistenz bei der 
Umadaptation yon Adaptationstemperatur (AT) = 8 ~ -~ 20 ~ 
(a) und yon AT = 20~ 8 ~ (b). Die Pfeile zeigen jeweils 
das Ende eines Adaptationsvorganges an. Versuchszeit: 

14.00 hrs 

Zeitlicher Verlau/ der Hitzeresistenz nach Uber/i~h- 
rung in wechselnde Temperaturen. Ein einmaliger Tem- 
peraturwechsel wird yon Gammarus salinus mi t  einer 
Resistenz/~nderung beantwortet; unabh~ngig davon, 
ob die Temperatur erhSht oder gesenkt wird, ver- 
/indert sich die Hitzeresistenz mit gleicher Gesehwin- 
digkeit. Es stellt sich die Frage, ob dieser Adapta- 
tionsmechanismus sich aueh bei E in~ rkung  tages- 
periodisch schwankender Temperaturen auswirkt und 
ob eine Verkfirzung der Dauer ffir den Temperatur- 
wechsel yon AT/2h auf A T / l h  einen Einflul~ darauf 
hat. 

Zwei Gruppen kaltadaptierter Gammariden wur- 
den in weehselnde Temperaturen fiberffihrt (8 ~ und 
20 ~ in zwSffstfindigem Rhythmus). Ffir Gruppe l 
vollzieht sich der Temperaturwechsel jeweils in 2 Std 
(AT/2 h), ffir Gruppe 2 in 1 Std (AT/i h). Der zeit- 
liche Verlauf der Resistenz/~nderung wurde ffir beide 
Gruppen anfangs t/~glich, spi~ter in Abst~nden yon 
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 Mal~ an- 
gestiegen, welches bis zum Ende der Versuehsserie 
(nach ca. 3 Woehen) beibehalten wird (Tabelle 6 und 
Ahb. l ib ) .  Gruppe 2 ( A T / i  h) dagegen reagiert auf die 
Wechseltemperaturen mit einer signifikanten Resi- 
stenzsteigerung welt fiber das Mittelma$ hinaus (Abb. 
i i a ) ;  naeh gut l0 Tagen hat  sich die Hitzeresistenz 
soweit erhSht, dab sie beinahe der ffir warmadaptierte 
Gammariden gleichkommt. Eine eventuell spiiter ein- 
setzende Angleichung an die untere Kurve ist auszu- 
schlieSen, da bereits nach 20 Tagen infolge der Tem- 
peratureinwirkung fiber 90 % dieser Versuehstiere tot  



22 K.  Fc-ac~: Hitzeresistenz yon Gammarus und Idotea Mar. Biol. 

Tabeile 6. Gammarus salinus. ~nderung der Hitzeresistenz (Letaltemperatur ~ 
nach t)ber]iihrung yon Adaptationstemperatur ( A T ) =  8 ~ in A T =  8~ +-~ 20~ 

Versuchszeit: 14.00hrs. Siehe auch Legende zu Tabelle 1 

Tage in AT = AT/I h P-Wer t  AT~2 h 
8 ~ ~ 20 ~ 

1 33,16 • O,lO (7) - -  
2 33,40 • Off8 (8) - -  
3 33,70 • 0,20 (9) < 0,0002 
4 - -  - -  

5 33,85 • 0 , t2  (6) - -  
6 33,91 • 0,17 ('14) < 0,0002 
8 34,09 • 0,12 (6) < 0,0002 

10 34,3'1 • 0,2t (10) < 0,0002 
'13 34,38 • 0,24 (7) < 0,0002 
'15 34,t9 • 0,26 (`10) - -  
t 9  34,09 • 0,20 (6) - -  
2 1  - -  - -  

33,33 • 0,19 (29) 
33,44 ~ 0,15 (26) 
33,52 • 0 , t4  ('IO) 
33,55 • 0,t3 (9) 

33,55 • 0,11 (9) 
33,58 • 0 , i0  (22) 
33,52 • 0 , t5  (`11) 
33,54 • 0,25 (12) 

33,50 • 0,21 (7) 

sind, der Resistenzverlust somit wohl eher als Folge 
einer allgemeinen Schw/~chung aufzufassen ist. 

Ffir das Resistenzverhalten nach Einwirkung pe- 
riodisch wechselnder Temperaturen ergibt sich fol- 
gendes Bild: eine yon der Richtung der Temperatur- 
/~nderung unabhangige Adaptation (Abb. 10) ffihr~ 
nach inkonstanter Vorbehandlung (AT/2 h) zur Ein- 
stellung eines mittleren Resistenzwertes (wie er ffir 
i4~ Gammariden typisch ist, Abb. t l b  
und Abb. 3), so dab bier die Erkl/trung yon BERK- 
HOLZ (i966) zutrifft. Ein schneller Temperaturwech- 
sel (zlT/ih) fiihrt zu einer Resistenzsteigerung 
(Kurve a), wahrscheinlich durch eine starke zus/itz- 

3=;.8 ~ 

3~.~ ~ 

33.6"- 
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~' 33.2: 

32.8 ~ . 

32.4 ~ 
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Abb. I t .  Gammarus salinus. _~nderung der HRzeresistenz nach 
einer Umsetzung yon Adapta t ions temperatur  (AT)=  8 ~ in 
AT = 8 ~ ~ 20 ~ a:  z]T/l h ;  b :  AT/2 h. Versuchszei?~: 14.00 hrs 

liche Stresswirkung, die yon den Tieren viel schlechter 
vertragen wird als ein Wechsel yon 3T/2 h. 

Tagesverlau/ tier Hitzeresistenz nach inkonstanter 
Vorbehandlung. Das ermittelte Resistcnzverhalten nach 
Aufenthalt in periodisch schwankenden Temperaturen 
(Abb. 4) kann jedoch keinen Aufschlu$ dariiber geben, 
ob die Hitzeresistenz auch im Tagesverlauf unveriin- 
dert bleibt. Es wird daher gepr/ift, inwieweit sie yon 
der inkonstanten Vorbehandlung beeinfluBt wird (wie 
erw/~hnt fehlt bei Gammarus eine endogene Tages- 
rhythmik weitgehend). 

Tabelle 7 und Abb. 12 zeigeu, dab die Hitze- 
resistenz im Laufe des Tages (20 ~ stark an- 
steigt. Somit folgt jedem Wechsel der Temperatur ein 
Wechsel der Hitzeresistenz (bei 20 ~ tagsiiber Er- 
hShung, bei 8 ~ nachts Senkung der Resistenz) und 
zwar auch dann noch, wenn die Tiere langfristig in- 
konstanten Temperaturen ausgesetzt waren. Der t/~g- 
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Abb. 12. Gammarus salinus. Tagesperiodische Schwankungen 
der Hitzeresistenz nach  14-t~giger Anpassung an  Adaptat ions-  
tempera tur  (AT)=  8~ 20~ a: einmaliger Wechsel yon 
A T =  8 ~  20~ b :  A T / 2 h  and  c: AT/ i  h. Rechts  sind 

die Gesamtdifferenzen in C ~ aufgetragen 
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Tabelle 7. Gammarus salinus. Tagesschwanl~ung der Hitzeresistenz (Letaltem- 
peratur ~ a: ~ber/4hrung yon Adaptatlonstemperatur ( A T ) =  8 ~ in 20~ 
(AT/2h) ;  b: 14 Tage Au]enthalt in A T =  8~176 ( A T / l h ) ;  c: 14 Yage 
Au/enthalt in A T =  8 ~ ++20 ~ (AT/2 h); I l: t ) < 0,0002. Siehe auch 

Legende zu Tabelle I 

Uhrzeit a b 
(hrs) 

8.00 32,59 :L 0,~5 (24) 33,20 • 0,21 (7) 32,92 • 0,19 (13) 
~4.00 33,20 • 0,06 (28) I I 34,14• 0,15 ( l i )  t �9 ] 33,50 • 0,20 (7) 
20.00 33,58 • 0,15 (18) 34,19 • 0,20 (9) I I 33,67 • 0,10 (1t) 

liche Resistenzverlauf ~hnelt einer unged~mpften 
Schwingung, deren Maxima und Minima zeitlich mi~ 
dem Ende der jeweiligen Temperaturphase zusammen- 
fallen und deren Amplitude um so gr6Ber ist, je 
schneller die Temperatur gewechselt wird. 

Betrachtet  man die Resistenzzunahme nach einem 
einmaligen Wechsel yon 8 ~ auf 20 ~ (nach vorheriger 
Adaptation an 8 ~ vgl. Abb. 12a) als grSfltmSgliche 
AT-bezogene Veri~nderung, so ist jede Einschriinkung 
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 l i b )  ist diese Tendenz 
nut  bei Temperatur~nderungen yon AT~2 h zu finden 
(Abb. 12b, rechts), nicht jedoch bei AT/ t  h (Abb. 12c, 
rechts). Bei der Kurve c, die erwartungsgemi~B nach 
h6heren Werten der Letaltemperatur verlagert ist, 
wirkt sich wieder in starkem 1ViaBe eine Stresswirkung 
(i~hnlich wie beim heat hardening) aus. 

und 5), is~ bei gleicher Differenz zwischen den An- 
passungstemperaturen der Resistenzunterschied (ge- 
messen in sec Uberlebenszeit) zwischen 14% und 20 ~ 
Tieren wesentlich grSi3er als zwischen 14 ~ und 8 ~ 
Tieren. Im ersten Fa l le  wi~re demnach bei einer 
Umsetzung (yon 14 ~ nach 20 ~ ein bedeutend gr6- 
Berer Resistenzgewinn zu erzielen, als im umgekehrten 
Falle ein Resistenzverlust; dies kSnnte eine nieht 
charakteristische Temperaturabh~ngigkeit bei der 
Umadaptation vort~uschen. 

Sowohl m~nnliche als auch weibliche Idoteen zeigen 
eine deutliche Temperaturabh~ngigkei~ der Adapta: 
tion (Abb. 13 und 14; Tabelle 8); nach der Uber- 
ffihrung yon 8 ~ in 20 ~ ist die Umadaptation in ca. 
14 Tagen abgeschlossen, im umgekehrten Falle erst 
nach ca. 2t  Tagen. Die anf~ngliche Geschwindigkeit 
der Resistenz~nderung innerhalb eines Tages  (see 
Uberlebenszeit) zeigt jedoch keine Temperaturab- 

Untersuchungen an Idotea balthica 

~nderung  der Hitzeresistenz nach Umadaptatlon. 
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, dal3 man die Re- 
sistenz~nderung nach einem Wechsel der AT zeit- 
lich verfolgt. Von den beiden M6glichkeiten ist die 
letztere insofern giinstiger, da dutch sie zugleich eine 
m6gliche TemperaturabhiLngigkeit der Adaptations- 
prozesse (p. 20) deutlich wird. 

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

Ffir die Durchffihrung dieser Versuche ist es zweck- 
m~i3ig, die Tiere yon hohen ATs in tiefe - -  bzw. 
umgekehrt - -  zu fiberfiihren, und nicht die Umsetzung 
yon einer mittleren AT ausgehend vorzunehmen, wie 
es vieffach in der Litera~ur zu finden ist (z. ]3. EDNEu 
1964; VOGWT,, 1966). Wie auf p. t6 berichte~ (Abb. 4 
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Abb. t3. Idotea balthlca (g~.). _~mderung der Hitzeresistenz 
nach der Umadaptation yon Adaptationstemperatur (AT)= 
8 ~ in 20 ~ (a) und yon AT = 20 ~ in 8 ~ (b). Die Pfeile zeigen 
jeweils das Ende eines Adaptationsvorganges an. Versuehszeit: 

16.00 hrs; Versuchstomperatur = 34,5 ~ 
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hi~ngigkei t  be i  9 ~ ; be i  i h n e n  l i iSt  s ich  u n a b h i ~ n g i g  y o n  
d e r  R i c h t u n g  des  T e m p e r a t u r w e c h s e l s  e ine  a n n g h e r n d  
g le i ch  grol~e J ~ n d e r u n g s r a t e  b e o b a c h t e n  (Abb .  i3 ) .  B e i  
d~d z e i g t  s ich  e r s t a u n l i c h e r w e i s e  e ine  V e r z S g e r u n g  d e r  
U m a d a p t a t i o n s g e s c h ~ i n d i g k e i t  be i  d e r  U m s e t z u n g  
y o n  8 ~  20 ~ (Abb .  ~4). D ieses  R e s i s t e n z v e r h a l t e n  

3000 ~ 

~ 2000" 

lflOfl' 

......................... .--::';':"-'- .... 
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Abb. 14. Idotea balthica (c~c~). Anderung der Hitzeresistenz 
nach der  Umadapta t ion  yon Adapta t ions tempera tur  (AT)=  
8 ~ in 20~ (a) l ind yon A T = 2 0  ~ in 8~ (b). Die Pfeile 
zeigen jeweils das Ende eines Adapt~tionsvorganges an. Ver- 

suchszeit: t6.00 hrs ;  Versuchstemperatur  = 34,5 ~ 

d e r  c7~7 mf iBte ,  w e n n  m a n  BERX~OLZ'S E r k l ~ r u n g  
( t966)  z u g r u n d e  leg t ,  c ine  V c r s c h i e b u n g  des  L e t a l -  
p u n k t e s  n a c h  i n k o n s t a n t e r  V o r b e h a n d l u n g  z u  t i e f e r e n  
T e m p e r a t u r e n  b i n  b e w i r k e n ,  was  n a c h  A b b .  4 n i c h t  
d e r  F a l l  is t ,  w e n n  a u c h  h i e r  d e r  u n t e r s c h i e d l i c h e  A d a p -  
t a t i o n s e f f e k t  i n  d e n  v c r s c h i e d e n e n  A T - B e r e i c h e n  a l s  
K o m p l i k a t i o n  h i n z u k o m m t  u n d  b e w i r k t ,  d a b  n i e d r i g e  
A T s  w e n i g e r  w i r k s a m  s ind .  

U m  d a s  l ~ e s i s t e n z v e r h a l t e n  n a c h  e i n e m  A u f e n t h a , l t  
i n  p e r i o d i s c h  s c h w a n k e n d e n  T e m p e r a t u r e n  (8 ~ *-~ 20 ~ 
b e s s e r  a n a l y s i e r e n  z u  k S n n e n ,  w i r d  e i n g e h e n d e r  ge-  
pr f i f t ,  wie  s ich  d ie  t t i t z e r e s i s t e n z  n a c h  e i n e m  e i n m a l i -  
g e n  W e c h s e l  d e r  T e m p e r a t u r  (8 ~ --~ 20  ~ 20 ~ - *  8 ~ 
i n  d e n  e r s t e n  i 2  S t d  ~ n d e r t .  F f i r  d iese  K o n t r o l l -  
v e r s u c h e  m i i s s e n  die  g l e i c h e n  V o r a u s s e t z u n g e n  ff ir  d e n  
T e m p e r a t u r w e c h s e l  g e s c h a f f e n  w e r d e n ,  wie  sie ff ir  d ie  
i n k o n s t a n t e  V o r b e h a n d l u n g  v o r g e g e b e n  s i n d  ( / IT /2  h ;  
A T / i  h ;  z u m  V e r g l e i c h  i s t  h i e r  a u c h  e ine  a b r u p t e  U m -  
s e t z u n g  u n t e r s u c h t ) .  V o r  d e r  T e m p e r a t u r ~ n d e r u n g  
w a r e n  d ie  I d o t e e n  ( ~ )  l a n g f r i s t i g  a n  8 ~ bzw.  20  ~ 
a n g e p a B t ;  a l le  4 S t d  w i r d  d ie  I t i t z e r e s i s t e n z  d e r  
6 G r u p p e n  g e t e s t e t .  

A u s  A b b .  i 5  i s t  z u  e n t n e h m e n ,  dal~ d ie  ~ n d e r u n g  
d e r  I t i t z e r c s i s t e n z  d e s t o  grSBer  i s t ,  je  s c h n e l l e r  d ie  
T e m p e r a t u r  g e w e c h s e l t  w u r d e  (ein w e s e n t l i c h e r  U n t e r -  
s c h i e d  a b r u p t e r  T e m p e r a t u r u m k e h r  g e g e n f i b e r  e i n e m  
A T / I  h i s t  j e d o c h  n i c h t  m e h r  n a c h w e i s b a r ) .  I n  a l l e n  

Tabelle 8. Idotea balthica. A'nderung der Hitzeresistenz (Uberlebenszeit in sec) bei der Umadaptation yon Adaptationstemperatur 
( A T )  = 8 ~  20~ und yon A T =  20 ~  8~ Jeder Wert 8etzt sich aus 6 bis 7 Einzelmessungen zusammen; 

Verauchstemperatur = 3g,5 ~ ; Versuchszeit : 16.00 hrs. ~iehe auch Legende zu TabeUe I 

AT = 8 ~ 20 ~ P-Wert  AT = 20 ~ ~ 8 ~ Adaptat ions-  AT = 8 ~ 20 ~ P-Wer t  AT = 20 ~ ~ 8 ~ 
~ 3 ~  dauer (Tage) ~ g~ ~ 

435 • 46 - -  1636 ~: t75  1 1640 ~ 154 - -  1910 • 223 
990 ~: 102 - -  1t98 J: 142 2 2230 • 196 - -  1595 • 174 

1274 ~- t07 < 0,0002 962 • 101 3 2513 • 268 < 0,0002 1425 • 168 
1439 ~: t62  < 0,0002 810 • 104 4 2802 • 307 < 0,0002 t230 • t50  
t768 ~: 159 < 0,0002 682 • 84 5 2992 & 274 < 0,0002 1145 • 126 
t862 :~ 197 < 0,0002 587 • 62 6 3081 • 328 < 0,0002 920 • t31 
2041 ~: 225 < 0,0002 551 ~: 51 7 3157 • 344 < 0,0002 840 • 104 
2321 ~: 208 < 0,0002 542 • 73 8 3306 • 321 < 0,0002 805 • 99 
2352 • 24t < 0,0002 438 • 60 9 3417 • 367 < 0,0002 660 • 112 
2437 ~: 277 < 0,0002 335 • 44 I0 3430 • 304 < 0,0002 555 • 103 
2567 ~: 210 < 0,0002 352 • 36 t l  3458 * 373 < 0,0002 530 • 79 
2656 ~ 301 < 0,0002 330 • 28 t 2  3465 ~- 4 t2  < 0,0002 530 • 84 
2708 ~: 294 < 0,0002 308 • 49 13 3482 • 384 < 0,0002 475 • 63 
2758 ~: 322 - -  - -  14 3565 • 323 < 0,0002 450 • 58 
2782 • 412 < 0,0002 301 • 52 t5  - -  - -  - -  
- -  - -  291 • 37 16 3611 • 374 < 0,0002 365 • 61 
2763 ~: 314 - -  - -  1 7  - -  - -  - -  

- -  - -  207 • g4 t8  3602 • 390 < 0,0002 295 • 49 
2771 • 281 - -  - -  19 - -  - -  - -  
- -  - -  18t • 31 20 3509 • 365 < 0,0002 305 ~ 41 
2775 ~: 337 - -  - -  21 - -  - -  - -  
- -  - -  117 •  19 22 - -  - -  2 3 0 •  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 ErhS- 
hung mit einem vergleiehbar geringen Resistenz- 
gewinn. Naeh Ablauf yon i2 Std entspricht die 
Hitzeresistenz ffir st~mtliehe Gruppen ann&hernd der 
~tesistenz ffir an 14 ~ adaptierte Idoteen (punktierte 
Linie in Abb. 15), wobei jedoch naeh einer Temperatur- 
senkung dieser Wert schneller erreieht bzw. iiberschri~- 
ten wh'd. 

Zeitlicher Verlau/ der Hitzeresistenz nach Uber/iih- 
rung in wechselnde Temperaturen. Bisherige Unter- 
suchungen fiber das Resistenzverhalten nach inkon- 
st inter  Vorbehandlung beziehen sieh auf  eine lang- 
fristige Anpassungszeit. An dieser Ste]le sell die 
Hitzeresis~enz verfolgt (beginnend mit einer Umset- 
zung yon AT = 8~ in A T =  8~ 20 ~ und beob- 
aehtet werden, ob sie auch bier gesteigert werden 
kann, wenn die Dauer des Temperaturweehsels yon 
~T/2 h a u f  AT/I  h verktirzt wird. 

Zwei Gruppen kaltadaptlerter (8 ~ Idoteen (dc~) 
werden, beginnend mit der 20 ~ um 8.00 hrs, 
alternierenden Temperaturen ausgesetzt (8 ~ ++ 20 ~ 
Ftir die erste Gruppe vollzieht sich der Temperatur- 
wechsel jewefls in 2 Std (AT/2 h), fiir die zweite in 
i Std (AT/I h). Ti~glich - -  sptiter in grSBerem Abstan- 
de - -  wird die Hitzeresistenz beider Gruppen zu ver- 
sehiedenen Tageszeiten gemessen (8.00, 16.00 und 20.00 
hrs). Die Ergebnisse sind in Abb. 16, f7 und 18 dar- 
gestellt. 

Naeh Uberffihrung der Idoteen in periodiseh 
schwankende Temperaturen erh6ht sich die Hitze- 
resistenz anfangs schne]l und erreicht nach Ablauf yon 
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Abb. i5. %dotea balthica (c~c~). ~mderung der Hitzeresistenz 
in den ersten t2 Std naeh einem Temperatm~veehsel yon 
Adaptationstemperatur (AT)= 20 ~ in 8 ~ (obere Kurven- 
sehar) mid yon AT = 8 ~ in 20~ (untere Kurvenschar). 
o--o: AT/2h; O--�9 AT/ih; @--| abrupter Wechsel. 
Die gestriehelte Linie zeigt die Resistenz der an t4 ~ adap- 
tier~en Idoteen an. Versuchstemperatur= 34,5~ Jeder 
Meflpunkt setzt sich aus 6 bis 11 Einzelmessungen zusammen 
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Abb. 16. Idotea balthica (c~c~)- Hitzeresis~enz in Abh~ngigkei~ yon der Aufenthaltsdauer in Adap~ationstemperatur (AT) = 
8~ 20~ a: AT/I h; b: AT~2 h; Versuchszeit: t6.00 hrs; Versuehstemperatur = 34,5~ Die gepunktete Linie zeigt die 

Hitzeresistenz fiir AT = i4 ~ an. Jeder MeBpunkt setzt sieh aus 7 bis 14 Einzelmessungen zusammen 

4 Marine Biology, u 15 
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ca. 2�89 Wochen einen Endwert. Von beiden Gruppen 
(Abb. i6;  b: AT/2 h und a: AT/I  b) wird die Reslstenz 
der an t4 ~ adaptierten Idoteen (Abb. 16: gepunktete 
Linie) signifikan~ fibersehritten und zwar desto mehr, 
je sehneller die Temperaturen w/~hrend der Vorbe- 
handlung wechselten. Somit ffihrt nieht nur die Ab- 
folge gleichbleibender Temperatur~nderungen zu einer 
ErhShung der Hitzeresistenz (vergliehen mit  der 

hinzu, wobei ffir Stresseffekte sprieht, dab die Kurve 
a in Abb. 16 deutlich fiber der Kurve  b liegt. 

Am Ende einer jewefligen Temperaturperiode 
(20.00 hrs: Ende der 20 ~ 8.00 hrs: Ende der 
8 ~ verminder~ sich der Resistenzunterschied 
zwisehen den beiden Gruppen (a und b in Abb. 17 und 
t8). Der EinfluB dos Temperaturwechsels, der sich in 
einem signifil~anten Resistenzuntersehied zwischen 
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Abb. 17. Idotea balthica (~) .  Legende: siehe Abb. i6, jedoch 
Versuchszeit: 8.00 hrs 
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Abb. 18. Idotea balthica (c?~). Legende: siehe Abb. i6, jedoch 
VersuchszeR: 20.00 hrs 

mir AT), sondern aueh der Gesehwindigkei~ des 
Temperaturwechsels kommt  eine Bedeutung zu, was 
dureh die versehiedene Reaktion aufAT/2 h und z]T/lh 
deutlieh wird. Der in den ersten Tagen zu beobaeh- 
tende Anstieg der Hitzeresistenz 1/iBt sieh als Adapta- 
tlonseffekt deuten: die i2stfindige Einwirkung war- 
mer Temperaturen (20 ~ nach vorheriger Anpassung 
an 8 ~ muB im Rahmen einer sinnvollen Hitze- 
adaptat ion zu einer Resist~nzs~eigerung ffihren (glei- 
ehes grit ffir Gammariden). Ein weiterer Anstieg fiber 
das MittelmaB hinaus ist hingegen weitgehend unab- 
h~ngig Yon dem ftir Idoteen typischen Adaptations- 
mechanismus; die Erkl~rung yon B~RX~OLZ (1966) 
kann somit ffir diese Ergebnisse nieht herangezogen 
werden. Es kommen wlederum andere Ph~nomene 
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Abb. 19. Idotea balthica (c~). Zeitlicher Verlauf der Hitze- 
resistenz n~ch ?2~berffihrung yon Adaptationstemperatur 
8 ~ in 8 ~ ++ 20 ~ (AT/2 h). a: Versuchszei~ 20.00 hrs; b: Ver- 
suchszei~ 8.00hrs; Versuchstemperatur= 34,5~ Der Pfeil 
zeigt den Zeitpunkt der gr5Bten N~herung 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/2 h und z~T/i h zeigt, verliert mit  zunehmender 
zeitlicher Entfernung yon der Tempera~urumkehr 
seine Bedeutung ffir das Resistenzverhalten. Aus dem 
Unterschied beider Abbildungen 1/~[~t sich schlieBen, 
dab ein Temperaturwechsel yon 8 ~  20 ~ die 
Hitzeresistenz nachhaltiger zu beeinitussen vermag 
als ein Wechsel gleichen Ausma6es yon 20 ~  8 ~ 

Tagesschwankungen der Hitzereslstenz wdhrend des 
Au/enthaltes bei inkonstanten Temperaturen. Auch bei 
Idotea balthica verl~uft die Anpassung an neue Tem- 
peraturen relativ rasch (Abb. 15), so dab sie wiederum 
bei inkonstanter Vorbehandiung zu dauernden Schwan- 
kungen der Resistenz ffihren muB. Hinzu kommt  bier 
allerdings ein circadianer Rhythmus  (Abb. 9), der sieh 
jedoch in den beiden gewiihlten Versuehszeiten niehb 
auswirkt. Es sind immer dann die grSB~en Anpassungs- 
effekSe zu erwarSen, wenn die Dauer einer jewefligen 
Temperatureinwirkung ihr Maximum erreieht, also 
am Ende jeder Temperaturphase unmittelbar vor dem 
Wechsel (8.00 hrs und 20.00 hrs). 

Ffir beide Gruppen yon mi~nnliehen Idoteen 
(AT/2 h und AT/ t  h) wurde die Hitzeresistenz naeh 
~berffihren yon AT = 8 ~ in AT = 8 ~ ~-~ 20 ~ zweimal 
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Abb. 20. Idotea balthica (c~). Legende: siehe Abb. 19, jedoch ATII h 
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Abb. 21. Idotea balthica (c~c~). T&gliche Differenzen der I-Iitze- 
resistenz in Abh~ngigkeit yon der Aufenthaltsdauer in Adapta- 
r {AT)= 8~176 a: AT/1 h; b: AT/2h. 

Versuchstemperatur = 34,5 ~ 

ts um 8.00hrs nnd um 20.00hrs bestimmt 
(Tabelle 9 nnd Abb. i9 und 20). 

Die Ordinatenwerte der Kurven der Abb. i9 und 
20 (a: 20.00 hrs und b: 8.00 hrs) eharakterisieren fort- 
laufend den ts Resistenzunterschied, ihre 
Differenz jewefls den Resistenzuntersehied an einem 
Tage. Nach beiden Abbildungen vo]lzieht sich mit 
jedem Weehsel der Temperatur eine ~nderung der 
Hitzetoleranz :alle 24 Std kommt es zu einer zweimali. 
gen Umstellung (beginnende Umadaptation), tagsfiber 
(20 ~ zu einer ErhShung, nachts (8 ~ zu einer Sen- 
kung der Hitzeresistenz. 

4* 

Erwartungsgem&B beeinfluBt auch bei diesen Vor- 
g&ngen ein Untersehied in der Gesehwindigkeit des 
Temperaturwechsels das Resistenzverhalten. In Abb. 
i9 (AT/2 h) wird nach ca. l0 Tagen eine ann&hernd 
konstante ~mderungsrate der Resistenz erreicht; das 
MaB der ts Umadaptationen bleibt ansehlie- 
Bend weitgehend unver~ndert (Parallelit~t in den End- 
abschnitten der Kurven a und b). Ein schneller Tem- 
peraturweehsel (AT/I h; Abb. 20) hingegen bewirkt 
folgendes: je liinger Idotea balthica inkonstanten Tem- 
peraturen ausgesetzt ist, um so st&rker ~ndert sie in 
zw61fstiindigem Wechsel ihre Hitzeresistenz, wodureh 
sich die t~gliehe Diskrepanz zwischen 8.00 hrs und 
20.00 hrs fortlaufend vergr6Bert (Divergenz der Kur- 
yen a und b). Hinzu kommen in beiden F~llen die an- 
f&nglichen Resistenzs die speziell mit dem 
Ubergang yon konstanter zu inkonstanter Vorbehand- 
lung verbunden sind. 

Zur Veranschauliehung sind in Abb. 2i die Diffe- 
renzen anfgetragen, die sieh aus den t&gliehen Resi- 
stenzschwankungen im zeitlichen Verlauf ergeben. 
Die Tendenz einer Anpassung an den Temperatur- 
weehsel (p. 22) zeigt sich zun~chst in einer Vermin- 
derung der r Resistenzuntersehiede, die sieh 
bei A T / I  h langsamer vollzieht als bei AT/2 h (Ab- 
fallen der Kurven a und b). Nach I)nrchlaufen eines 
Minimums vergrSBern sieh die Resistenzsehwankun- 
gen, wobei bei Kurve b die anfiingliche H6he wieder 
erreieht wird, bei Kurve" a jedoeh eine starke stetige 
Znnahme zu beobaehten ist. Somit sind die ohnehin 
sehnell erfolgenden Resistenz~nderungen naeh jedem 
Temperaturwechsel dureh Einwirkung alternierender 
Temperaturen (AT/I h) noeh zu steigern. 

Steigerung der Hitzeresistenz dutch PrequenzerhS. 
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Tabelle 9. Idotea balthica ( ~ ) .  Tagesdi~ere~zen in der Hitzeresistenz (Uberlebenszeit in sec) in AbMingigkeit von der Au/- 
enthaltsdauer in Adaptationstemperatur = 8~ 20~ ; Verauchstemperatur = 34,5 ~ Siehe auch Legende zu Tabelle I 

Aufenthalts- ATfl h Differenz P-Weft AT~2 h Differenz 
dauer (Tage) (Abb. 20) (see) (Abb. 19) (see) 
und Uhrzei~; (hrs) 

P-We~ 

0 8.00 93•  29 (9) 93•  29 (9) 
I 20.00 584 ~: 94 00) 491 < 0,0002 309 < 0,0002 402 • 98 (0) 
2 8.00 238 * 62 (9) 386 < 0,0002 202 • 78 (8) 277 < 0,0002 

20.00 624 • 107 (10) 470 -~ 58 (5) 
3 8.00 298 • 77 (t0) 386 < 0,0002 

20.00 684 • 125 (t0) 
4 8.00 - -  348 • 69 (8) 240 < 0,0002 

20.00 - -  588 • 62 (8) 
5 8.00 462 • t04 (8) 316 < 0,0002 

20.00 778 ~: i i 4  (5) 
6 8.00 - -  383 • 73 (9) 250 < 0,0002 

20.00 -- 633 • 93 (5) 
8 8.00 503 • 74 (9) 318 < 0,0002 379 • 73 (6) 3~8 < 0,0002 

20.00 821 • 165 (6) 697 • 84 (5) 
l0  8.00 - -  426 • 72 (5) 329 < 0,0002 

20.00 - -  755 • ~09 (4) 
i2  8.00 487 • 87 03) 

20.00 857 • 84 (10) 370 < 0,0002 _ 

16 8.00 481 • t l t  (10) 430 < 0,0002 446 • t17 (5) 333 < 0,0002 
20.00 911 ~ 132 (9) 779 • l i 5  (5) 

20 8.00 456 ~: 135 (10) 
20.00 964 ~ t6t  (t0) 508 < 0,0002 

23 8.00 - -  456 • 122 (6) 354 < 0,0002 
20.0O - -  8i0 • ~52 (6) 

29 8.00 385 • I l l  (~0) 660 < 0,0002 - -  
20.00 1045 :~ 181 (13) 

hung des Temperaturwechsels. Wie  bere i ts  a u f  p. 26 er- 
wi~hnt, i s t  nach  i nkons t an t e r  Vorbehand iung  - -  t ro tz  
der  A d a p t a t i o n e n  an  jede T e m p e r a t u r p h a s e  - -  eine 
Versehiebung der  t t i t ze res i s tenz  in den  oberen Bereieh 
wesent l ich yon  der  A r t  des Tempera turwechse l s  ab-  
hi~ngig. 

W e n n  Stressphi~nomene ffir die Resis tenzzunah-  
me wicht ig  sind, so e rheb t  sich die Frage ,  ob diese 
durch  eine F requenzve rdoppe lung  des Tempera tu r -  
wechsels (~hnlich wie dureh  einen sehnellen Weehsel)  
noeh zu s te lgern ist ,  selbst  wenn dabe i  gleichzeit ig die 
Daue r  ffir die E inwi rkung  warmer  T e m p e r a t u r e n  er- 
hebl ich verkf i rz t  wird.  

Zwei Gruppen  k a l t a d a p t i e r t e r  (8 ~ Ido t e e n  (6c7) 
werden  4 Tage  vor  den  Messungen verschiedenen 
Tempera tu rbed ingungen  ausgese tz t :  Ff i r  die erste 
Gruppe  sehwankt  die T e m p e r a t u r  alle t2  S td  zwi- 
sehen 8 ~ und  20 ~ (LIT/2 h), d. h. tagsfiber ,  beg innend  
u m  8 .00hrs ,  20~  nachts ,  beginnend u m  
20.00 hrs, 8 ~ Die zweite  Gruppe  wird  kon- 
s t an t  bei  8 ~ geha l ten  u n d  zweimal  wi~hrend des 
Tages  kurzfr i s t ig  a u f  20 ~ erwi~rmt. Die Daue r  jeder  
Tempera tu r~nde rung  be t r i ig t  auch  hier  jeweils 2 Std .  
Die Tempera tu rbed ingungen  fiir  beide Gruppen  s ind 
in Abb .  22 un ten  dargeste l l t .  

Zur  Zei t  der  Un te r suehungen  hgl t  sieh also die 
erste Gruppo vorwiegend bei  20 ~ die zweite  bei  8 ~ 
auf;  dennoeh zeigt  sieh, dal3 n ieh t  diejenigen Ido t e e n  

die grSl~te t t i t zeres i s tenz  aufweisen, die a m  ls  
wa rmen  T e mpe ra tu r e n  ausgese tz t  s ind (Abb. 22), son- 
dern die, welehe durch  einen zweimal igen Tempera tm ' -  
wechsel 20 ~ nu r  sehr kurzfr i s t ig  erleben, somi t  also 
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Abb. 22. Idotea balthica ( ~ ) .  Abh~ngigkeit der Hitzeresistenz 
yon der Frequenz des Temperaturwechsels (8~176 
AT/2h). Dauer der inkonstanten Vorbehandlung (wie im 
unteren Teil der Abb. dargestellt) = 4 Tage; Versuchstempe- 

r a tu r~  34,5~ AT: Adaptationstemperatur 
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Tabelle t0. Idotea balthica ( ~ ) .  AbMingigkeit der Hitzeresistenz (Uberlebenszeit 
in sec) yon der l~requenz des Temperaturwecttsels; A:  Wechsel der Temperatur 
alle 12 Std yon 8 ~ nach 20~ bzw. umgekehrt; B: zweimaliger Wechsel yon 8 ~ 
au] 20 ~ wiihrend des Tages; zJT/2 h; Versuchstemperatur = 3d,5 ~ Dauer der 

Temperaturvorbehandlung: 4 Tage. Siehe auch Legende zu Tabelle I 

Uhrzeit (hrs) A P-Weft B 

12.00 32t • 54 (12) < 0,0002 549 • 101 (8) 
t6.00 413 • 82 (5) < 0,0002 618 • 102 (6) 
18.00 531 • 95 (8) 397 • 66 (15) 
20.00 588 • 82 (8) 
22.00 383 • 73 (9) 

29 

eine geringere Adaptationsehance haben. Ihre Resistenz 
kann sich sogar soweit erhShen, dab sie noch nicht 
einmal yon der ersten Gruppe naeh einem i0-stiindi- 
gen Aufenthalt bei 20 ~ erreieht wird. Endogene tages- 
periodisehe Sehwankungen der Resistenz (Abb. 9) 
miissen sich auf beide Versuehsgruppen gleich auswir- 
ken. Neben AT-bezogenen Reaktionen (Ansteigen der 
Hitzeresistenz nach TemperaturerhShung, Vermlnde- 
rung nach Temperatursenkung) ist somit die Abfolge 
yon Temperaturi~nderungen, deren Frequenz und deren 
Jtmderungsgeschwindigkeit resistenzsteigernde Fakto- 
ren darstellen, entscheidend. 

Diskussion 

Das Resistenzverhalten nach inkonstanter Tem- 
peraturvorbehandlung (8 ~ ++ 20 ~ liiBt sieh unter 
versehiedenen Gesiehtspunkten diskutieren. Eine 
Anpassung an den Wechsel in dem Sinne, dab naeh 
langfristigem Aufenthalt bei in i2stfindigem Rhyth-  
mus alternierenden Temperaturen ein mittleres Re- 
sistenzmaB erreicht wird, welches hinfort keinen ~m- 
derungen dureh den Temperaturwechsel unterworfen 
ist, l~tl]t sieh bei Gammarus salinus und Idotea balthica 
in keinem Falle nachweisen. Vielmehr hat  sich ge- 
zeigt, dab jeder Temperaturweehsel mit einer ,,shm- 
vollen" ttitzeresistenz~nderung beantwortet  wird. 
Diese tagesrhythmisehen ~nderungen sind AT-abh~n- 
gig und nicht Folge einer endogenen Periodizitiit, die 
allerdings bei I .  balthica (ira Gegensatz zu G. salinus) 
hinzukommt. Die raseh einsetzende Resistenzadapta- 
tion, die sieh bereits innerhalb yon 12 Std auswirkt 
und aueh bei anderen Krebsen gefunden wurde 
(BovEE, i949; SPOOk, 1955; SPRAGUE, 1963) ist bei 
vielen anderen Tierarten (speziell Fisehen) nicht zu be- 
obaehten (B~ETT, 1944, i946; TttIEDE, i965); aller- 
dings kSnnen einige Amphibien ihre Resistenz mit der 
AT relativ schnell i~ndern (I~tUTCHISON, 196i; BRATT- 
ST~OM und LAWRENCE, i962). Bei den hier untersueh- 
ten Krebsen ffihrt diese schnell einsetzende Resistenz- 
i~nderung nach dem Temperaturwechsel dazu, dal~ bei 
inkonstanter Vorbehandiung die Hitzeresistenz am 

Tage wahrend der Warmphase ansteig~, nachts w~h- 
rend der Kaltphase absinkt. 

Es war die Aufgabe dieser Untersuehungen, die 
Hitzeadaptation yon anderen Ph~nomenen, welehe 
ebenfalls die Hitzeresistenz betreffen, begriff]ieh zu 
trennen. Bei diesen Phanomenen lag es nahe, an eine 
Schockwirkung bzw. Sehockanpassung zu denken, wie 
BAS]~DOW (i969) dies fiir das heat hardening nachzu- 
weisen versucht hat. Er  beobachtete die Wirkung yon 
kurzfristig einwirkenden Temperaturen nahe der Letal- 
grenze auf die Hitzeresistenz verschiedener Tierarten. 
Aber nicht nur die Einwirkung subletaler Tempera- 
turen kann einen Stress a bewirken, sondern auch ein 
W e e h s e l  der Temperatur innerhalb des ,,normalen" 
Lebensbereichs und zwar um so eher, je gr5Ber der 
Temperatursprung ist und je sehneller er erfolgt. 

Einleitend wurde erw~hnt, dab die Ititzeresistenz 
inkonstant vorbehandelter Tiere oft gr513er ist als die 
Resistenz yon solchen, die bei einer konstanten, mitt- 
leren Temperatur gehalten wurden. Bei Tieren, deren 
Resistenzadaptation mit steigender Temperatur in 
ihrer Geschwindigkeit zunimmt, muf~ sieh demnach 
die erw~hnte Resistenzzunahme nach inkonstanter 
Vorbehandiung einstellen (SPAAs, 1959; B]~KHOLZ, 
1966; PRWCHT et al., i966; PRECHT, 1968). Bei Idotea 
balthica ist die Hitzeadaptation bei hSheren Tempera- 
turen eher beendet als bei tiefen; wenn man jedoch bei 
M~nnehen nun die ersten 12 Std nach einem Tempera- 
turwechsel betrachtet (die ja bei der inkonstanten 
Vorbehandlung wirksam sind), so finder man umge- 
kehrt eine grSBere Geschwindigkeit im AnschluB an 
eine Senkung der Temperatur als bei einer ErhShung 
(wobei auch Stressphanomene eine Rolle spielen mS- 
gen und zwar insofern, als eine Abkiihlung stiirker 
wirkt als eine Erwih-mung). Die Resistenzsteigerung 

a In Anlehnung an Arbeiten, die sich mit dem heat harden- 
ing befassen, sollen hier Sehock- trod StressphEnomene nieht 
getrennt werden, obwohl Untersuchungen an S~ugern eine 
Abgrenzung erlauben, da bei diesen w~hrend eines Stress' 
die zeitlich begrenzte Schockphase (mit Symptomen einer 
reflektorischen Hemmung) Reaktionen auslSst, die dem Sehoek 
entgegenwirken und dureh entgegengesetzte Symptome 
eharakterisiert sind (vgl. GRO•OW, in Vorbereitung). 
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nach inkonstanter Vorbehandlung fiber den Wert 
konstant (bei mittleren ATs) gehaltenen Versuehs- 
tieren hinaus kann in diesem Fall also nieht dureh die 
fibliehe Temperaturabh~ngigkeit der Adaptationspro- 
zesse erkl/~rt werden. 

Aueh Beobaehtungen anderer Autoren weisen 
darauf bin, dab eine solehe Erkl/irung nicht ausreicht. 
Die Steigerungen der Hitzeresistenz naeh inkonstan- 
ter Vorbehandlung, die ED~Y (1964) bei terrestri- 
sehen Arthropoden ( Porcellio laevls und Armadillidium 
vulgate) trotz einer temperaturunabh~ngigen Hitze- 
adaptation und Sv~w~ und DOUDO~OFF (i938) bei 
Fisehen auch dann noch fanden, wenn ffir sie die Kalt- 
phase aufs Doppelte verl~ngert wurde, deuten auf zu- 
si~tzliehe Stress-Wirkungen dutch den Temperatur- 
wechsel kin. Hv.A~ (1963) konnte bei Fisehen dureh 
Wechseltemperaturen die ttitzeresistenz fiber den Wert 
hinaus steigern, den er ffir die konstant warmadaptier- 
ten Tiere erhielt. 

Bei Gammarus salinus verl/iuft die Hitzeadaptation 
insgesamt und aueh in den ersten 12 Std naeh einem 
AT-Weehsel unabhiingig yon der Temperatur; es 
finder sich auch nieht die erw~hnte Verschiebung der 
Resistenz naeh inkonstanter Vorbehandlung. Dennoch 
ffihrt ein raseher Temperaturwechsel bei einer solehen 
Vorbehandlung (/~hnlieh wie bei Idotea balthica) zu 
einer Resistenzsteigerung. Bei der Assel wird bei einer 
l~berffihrung yon einer AT yon 8 ~ in Weehsel- 
temperaturen (8 ~ ~ 20 ~ bei AT/2 h naeh einiger 
Zeit ein etwa konstanter Wert erreieht; bei rasehem 
Temperaturweehsel (AT/lh) finder eine laufende 
Resistenzzunahme start. Ffir die Beteiligung einer 
Stresswirkung bei I.  balthiea (33) sprieht aueh der 
Befund, dab eine kurze zweffaehe Warmphase am 
Tage trotz der damit verbundenen stark verl/ingerten 
Kaltphase zu einer erheblichen Resistenzzunahme 
ffihrt. Bei I.  balthica ergeben sieh somit vide Hin- 
weise ffir eine zur Hitzeadaptation hinzukommende 
Stresswirkung; ffir G. salinus gilt dies weniger. 

Am genauesten ist bisher bei S~ugern (S~.u 
t936, 1950; vo~ F)n~w~, 1970) und auch bei poikilo- 
thermen Vertebraten (WwATHE~rY, t963; HA~E et 
al., t966) besehrieben, welehe nerv5sen und hormo- 
nalen Reaktionsmechanismen ein Stressor auszulSsen 
vermag (Hypothalamus-Hypophysenvorderlappen-Ne- 
bennierenrinde-Achse). Als Stressor sind allgemein 
auBergewShnliehe Belastungen verschiedenster Art 
(wie Hitze, Ki~lte, Hunger, Durst, Infektionen) zu 
verstehen. Die Freisetzung yon Corticosteroiden and 
deren stoffwechselstimulierenden Einflfisse stellen be- 
kanntlich einen prim/~ren Schutzmeehanismus dar, 
welcher zu einer allgemeinen, unspezifischen Resistenz- 
steigerung ffihrt (Allgemeines Anpassungssyndrom 
AAS-Sw]~u Bei Wirbellosen, deren neurohormo- 
haler Gehirn-Anhangsdrfisen-Komplex hi~ufig in Ana- 
logie zum Hypothalamus-Hypophysen-System der 
Vertebraten betraehtet wird (0z~As and HosDso~, 
1958; G~sc~,  1964) /~ul]ert sieh ein Stress ~ neben 

anderen Erseheinungsformen (PRAT, i956) - -  ebenfalls 
hi~ufig in einer Veri~nderung des neurosekretorisehen 
Gesehehens (KLEINHOLZ und LITTLE, 1949; KLEnV- 
KOLZ et al., i950; ttOGDSO~ und GELDIAY, t959; 
CLA~XE, t965). Besonders interessant sind die Be- 
funde yon CLA~K]~ an I-Ieuschreeken, bei denen die 
Einwirkung groBer Temperatursehwankungen (30~ 
15 C ~ zur Freisetzung yon Neurohormonen bis zum 
vollsts Sekretverlust der corpora eardiaea und 
sehon wenige Tage sps zum Tode ffihrte. Ob je- 
doeh nach den bisherigen Befunden eine Parallele 
zwischen stressinduzierten Vers der neuro- 
hormonalen T/~tigkeit bei Wirbellosen und dem AAS 
bei S~ugern gezogen werden kana (C~xv. ,  t965), 
bzw. ob der aus den corpora eardiaca isolierten 
adrenalins Substanz (Cx~ERON, 1953) eine 
dem Adrenalin der S/iuger analoge Bedeutung fin 
Rahmen der Stress-Ph~nomene zukommt (HoGDsoN 
and GELD~Y, 1959), iSt nicht sieher. Eine Prfifung 
dieser Verh~ltnisse wfirde sieh bei den bier untersueh- 
ten 0bjekten anbieten. 

Es gibt nan viele Tiere (z. B. terrestrisehe, speziell 
solehe fin Hoehgebirge; Tiere tier Gezeitenzone etc.), 
die normalerweise einem starken t/igliehenTemperatur- 
weehsel unterliegen (Gu~N, t942; PARRY, 1951; NAr- 
LO~ und SLn~q, t958; SOUTHWARD, 1958; I~GE~, 
i959; P~ECHT, 1960; REVTE~, 1961; LEWIS, i963 
U.a.). Die Vorstellung, dab sie einem Dauerstress 
anterliegen, kann wenig befriedigen; so hat es sieh 
gezeigt, dab sieh vereinzelt Tiere aktiv einem Tag- 
Naeht-Wechsel der Temperatur aussetzen (REMMERT, 
1960; H~ATK, i963) und dab teflweise beaehtliehe 
tagesrhythmisehe Temperaturdifferenzen im Biotop 
nieht gemieden werden (RE~scE, t957; GANNn~G, 
t967). Ffir die oft untersuehte Wirkung einer inkon- 
stanten Vorbehandlung auf Entwieklungs- und Waehs- 
tumsprozesse ergeben sieh besondere Frobleme. Er- 
ws seien in diesem Zusammenhang noeh nieht ab- 
geschlossene Untersuchungen von HEITLIiVDEI~ANN an 
Larven yon Tenebrio molitor. Das Laetat-Pyruvat- 
VerhKltnis deutet darauf bin, dab die natfirliehe in- 
konstante Vorbehandlung (14 ~ *-* 22 ~ keinesfalls 
als Stress wirkt, sondern eher umgekehrt als optimal 
anzusehen ist und vielleieht deshalb eine Vermehrung 
der K~lteresistenz fiber den Wert konstant kaltgehal- 
tener Larven bewirkt. 

Eine kfinstliche inkonstante Vorbehandlung dfirfte 
sich dann ffir einen Organismus gfinstig auswirken, 
wenn die Temperaturen fin natfirliehen Lebensraum 
/~hnliehe Sehwankungen aufweisen (Sc~IsP~.R, t950; 
B~sHos, 1953; B~rrz und HOn~v., 1955; V~RZVB~ 
and TASn~AZq, t959; EDNEY, 1964; HU~sS, t964) bzw. 
dann eine Belastung darstellen, wenn sie unbiologiseh 
ist. Gammarus sallnus ist bereits in der l~atur (Flaeh- 
wasser) hi~ufig einem starken Tag-Nacht-Wechsel der 
Temperatur ausgesetzt, was ffir die im tieferen Wasser 
vorkommende Idotea balthica nicht gilt. So vertri~gt 
G. salinus eine inkonstante Vorbehandiung relativ gut, 
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I.  balthica aber nur hSchstens 4 Wochen, wobei der 
langsame Temperaturwechsel (zJT/2 h) besser als der 
sehnelle (~lT/l h) vertragen wird. Diese untersehied- 
liche Empfindlichkeit war somit yon entscheidendem 
Einflul] bei der Suche nach speziellen Stressph/~nome- 
nen. 

])as ganze Problem erweist sich als sehr komplex. 
Es sind Folgen der Resistenzadaptation, solehe yon 
Stresswirkungen ~ wie sic besonders bei Idotea 
balthica deutlich wurden - -  und andere Ph/~nomene 
beteiligt, die einer weiteren Untersuchung bedfirfen. 
Hierzu gehSrt auch sine GewShnung an einen Stressor 
(Abb. 12). R~_~DzIo (unverSffentlieht) land bei ,Bla- 
berus cranii/er beim Ubergang yon konstanten ATs 
zu Wechseltemperaturen zun/~chst eine Steigerung des 
Sauerstoffverbrauchs, die jedoeh spiiter zurfiekging. 
Fiir terrestrische Tiere wie Blaberus und die erw/ihn- 
ten Tenebrio-Larven sind mehr oder weniger stark 
wechselnde Tagestemperaturen,  biologisch betrachtet,  
ad/~quater als konstante ATs. 

(groBer Resistenzunterschied zwischen AT = 14 ~ und 
20 ~ ein geringer zwischen AT = 8 ~ und t4 ~ Eine 
Senkung der AT (20~ 8 ~ ffihrt in den ersten 
i2 Std bei #~  zu einem schnelleren Verlust an Hitze- 
resistenz als im umgekehrten Falle zu einem Gewinn 
(nach 1/~ngerem Aufenthalt  in neuen ATs erweist sieh 
das Ende der Umadapta t ion  hingegen als iron fibliehen 
Sinn temperaturabhKngig). Bei inkonstanter Vor- 
behandlung (AT/2 h) steigt dis Resistenz fiber den 
mittleren Wef t  (AT = 14 ~ hinaus an. Ein weiterer 
Anstieg der Resistenz 1/i$t sieh dureh einen sehnellen 
Temperaturwechsel (LJT/I h) erzielen. /)aS eine Ver- 
doppelung des Temperaturweehsels eine signifikante 
ErhShung der Hitzeresistenz zur Folge hat, macht  
ebenfalls die Beteiligung yon Stresseffekten wahr- 
seheinlieh, die yon der Resistenzadaptation zu tren- 
nen sind. 

5. Bei G. salinus, der in Biotopen mit  grSSeren 
Temperaturschwankungen lebt als I.  balthica, sind die 
Reaktionen weniger stark ausgepr/~gt. 

Zusammenfassung 

I. An zwei im Brackwasser lebenden Crustaceen, 
Gammarus salinus SPooNw~ und Idotea balthica PAL- 
LAS, wird die Abh/~ngigkeit der Hitzeresistenz yon 
konstanten (8 ~ 14 ~ und 20 ~ und tagesperiodiseh 
schwankenden Vorbehandlungstemperaturen (8~ 
20 ~ untersucht. 

2. Gesehleeht und GrSBe der Versuehstiere beein- 
flussen das Resistenzverhalten. Beide Arten zeigen 
neben einer sinnvollen Hitzeadaptat ion nach einem 
langfristigen Aufenthalt  bei konstanten Temperaturen 
(mit der Adaptat ionstemperatur  [AT] ansteigende 
Hitzeresistenz) eine schnell verlaufende Resistenz- 
/~nderung nach einem AT-Weehsel (8~ 20 ~ bzw. 
20 ~ --> 8 ~ Dies fiihrt bei inkonstanter Temperatur-  
vorbehandlung zu tagesrhythmisehen mit  der Tem- 
peratur  sehwankenden Resistenzwerten. Bei I .  balthica 
k o m m t  eine endogene Tagesperiodizit/~t der Hitze- 
resistenz hinzu. 

3. Nach einem langfristigen Aufenthalt  (2 bis 4 
Woehen) bei inkonstanten Temperaturen (/)auer des 
Temperaturwechsels: 2 Std [zlT/2 hi) zeigt G. salinus 
w/~hrend des Tages einen mittleren Wert  ffir die 
Hitzeresistenz (der mit  dem Wef t  ffir die AT = i4 ~ 
Kontrollen fibereinstimmt); dieser l/~Bt sich auf  eine 
nachgewiesene Temperaturunabh/~ngigkeit der Adap- 
tationsprozesse (gleiehe/X_nderungsgeschwindigkeit der 
Resistenz nach Senkung wie Erh6hung der AT) zu- 
riiekffihren. Ein sehneller Temperaturwechsel (AT/i h) 
w/thrend der inkonstanten Vorbehandlung fiihrt da- 
gegen zu einer signifikanten Steigerung der Hitze- 
resistenz wahrscheinlich auf  Grund hinzukommender 
Stresseffekte und wird yon G. salinus schleehter ver- 
tragen als ein langsamer Weehsel yon AT~2 h. 

4. Bei I.  balthica sind niedrige ATs weniger wirk- 
sam ffir das AusmaB der Hitzeresistenz als hohe 
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