Betrachtungen zur Kausalitit und Finalitat der
tagesperiodischen Vertikalwanderungen des

Crustaceenplanktons
Joop Ringelberg

Sowohl im Meer als auch in Binnengewassern zeigen
viele Tierarten das bekannte Phanomen der tages-
periodischen Vertikalwanderung. Eine ausfiihrliche
Beschreibung erscheint mir an dieser Stelle nicht er-
forderlich, zumal neben zahleichen Einzelbeschrei-
bungen auch ausgezeichnete Ubersichten vorliegen
(RUSSEL 1927; CUSHING 1951; SEGAL 1970;
BOUGIS 1976; FORWARD 1976). Ich beschranke
mich daher auf einige Punkte, die im Zusammenhang
mit meinen Betrachtungen von Bedeutung sind.

Obgleich das Wanderverhalten im Prinzip sehr ein-
heitlich erscheint, ist es im Detail denkbar uneinheit-
lich. Das betrifft z. B. die GroBe der Wanderampli-
tude, das Vorhandensein oder Fehlen des sogenann-
ten mitternachtlichen Absinkens, das Aufwartswan-
dern in der sehr friilhen Dadmmerung usw. Ein
besonders auffilliger Unterschied im Verhalten ein
und derselben Art wird von CLARKE (1934) be-
schrieben: Aus Fangserien, die an zwei verschiedenen
Stellen des Gulif of Maine durchgefiihrt worden sind,
und zwar an aufeinanderfolgenden Tagen unter sehr
ahnlichen Witterungsverhaltnissen, ergab sich, daf
der Copepode Calanus finmarchicusnur im zentralen
Teil der Bucht eine Vertikalwanderung durchfiihrte,
wobei die Wanderamplitude etwa 100 m betrug. An
der anderen Stelle (am Ende der Georges Bank) kam
offensichtlich iiberhaupt keine Wanderung zustande,
obgleich die Wassertiefe auch hier noch ca. 60 m er-
reicht. Dieser auffallige Verhaltensunterschied wird
von CLARKE auf Unterschiede in der physiologi-
schen Kondition der Tiere zuriickgefiihrt.

Es ist immer noch weitgehend unbekannt, welche
physiologischen Bedingungen das Wanderverhalten
beeinflussen bzw. welche Faktoren fiir diese Bedin-
gung von Bedeutung sind. Aufgrund unseres bisheri-
gen Wissens missen wir annehmen, daf3 es viele
auBere und innere Faktoren gibt, biotische und abioti-
sche, deren EinfluB3 sehr unterschiedlich ist. In Abb. 1
wird auf einige dieser Fakten Bezug genommen. Kau-
sale und zweckbestimmende Aspekte sind beriick-
sichtigt. Zu Letzteren gehort die Frage nach der 6ko-
logischen Bedeutung des Wanderverhaltens.

In der Biologie — speziell in der Ethologie und in der
Okologie — ist es stets legitim und fiir die Diskussio-
nen auch immer fruchtbar gewesen, wenn diese bei-
den Aspekte Beriicksichtigung gefunden haben, ob-
gleich sie auch Anlal3 zu MiBverstandnissen gaben,
wie z. B.im Falle der Theorie der ,optimalen Lichtin-
tensitat, die iiber Jahre hinweg unumstoBlich schien.
Ein Beispiel sei angefiihrt (KAMPA und BODEN
1954;BODEN und KAMPA 1967) mitder Beobach-
tung, daB die wandernden Tiere innerhalb eines mehr
oder weniger engen Intensitatsbereiches blieben.
Man nahm daher an, daf esdie Verlagerungdieses In-
tensitatsbereiches set, welcher die Vertikalwanderung
auslost, wobeidie Verlagerungim Rhythmus der tagli-
chen Helligkeitsanderungen verlauft (vgl. CUSHING
1951;SEGAL 1970). Einderartiges Verhalten wiirde
jedoch voraussetzen, da3 die Tiere in der Lage sind,
die absolute Lichtintensitat zu messen. Dagegen spre-
chen jedoch alle Kenntnisse liber die Eigenschaften
von Lichtsinnesorganen. Bekannt ist jedoch, daf ge-
rade lichtempfindliche Organe sich sehr schnell an
wechselnde Intensitaten anpassen konnen. Das Mit-
wandern in einem bestimmten Intensitatsgradienten
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bringt somit keinen Hinweis fiir die Ursache der Wan-
derung. Esist jedoch denkbar, daf3 die beteiligten Me-
chanismen so ausgelegt sind, daf3 sie den Aufenthait
der Tiere sichern.

Wenn wir uns nun den Ursachen der Vertikalwande-
rung zuwenden, so gelangen wir zu zwei zentralen
Aspekten, die durch den kinetischen Mechanismus
und durch den Orientierungsmechanismus definiert
sind (Abb. 1). Beide zusammen sichern die Wande-
rung, deren Ausmaf jedoch von weiteren verschiede-
nen abiotischen und biotischen Faktoren beeinfluf3t
werden kann. Die von geeigneten Reizen ausgeloste
Schwimmreaktion kann durch eine Hemmung oder
Forderung der Motivation des Tieres beeinfluf3t wer-
den, dieihrerseitsz. B.einem circadianeninneren Ak-
tivitdtswechsel unterliegt (HARRIS und MASON
1956; RINGELBERG und SERVAAS 1971,
ENRIGHT und HAMMER 1967). In dhnlicher Wei-
se konnen biotische Auf3enfaktoren, wie der Mangel
an Nahrung, zu einem Hungerstatus flihren, welcher
die Reaktion auf den auslosenden Reiz unterstiitzt.
Was mit Hemmung gemeint ist, set durch das Beispiel
eines Temperatureffekts angedeutet: Die wandern-
den Tiere konnen auf ihrem Weg in die Temperatur-
sprungschicht geraten, wo der relativ starke Tempera-
turgradient den Antrieb zu weiterem Wandern unter-
drickt, obgleich der die Wanderung ausiosende Reiz
unvermindert anhalt.

Die tédgliche Vertikalwanderung kommt in so vielen
Gewassern und beiso vielen verschiedenen Artenvor,
daB3 man kaum davon ausgehen kann, hierin nur einen
einzigen okologischen Effekt zu sehen. Inder Darstel-
lung (Abb. 1)sind einige Beispiele angedeutet, wobei
ein zweckbestimmender Aspekt hervorgehoben wird.
Esistdenkbar, dafl die tagliche Vertikalwanderungei-
ne Reaktion auf den FreBdruck ist, der von den visuell
sich orientierenden Raubern des Zooplanktons aus-
geht. Diese Rauber sind bei hinreichenden Lichtver-
haltnissen aktiv, d. h. bei Tageslicht und in den oberen
Wasserschichten. Wenn der FreBdruck auf nichtwan-
dernde Tiere besonders grofl und bei wandernden
Tieren nur noch minimalist,so muf3 eineentsprechen-
de Auswahl zwischen den betreffenden Arten statt-
finden. Imzweiten Teil meines Referates werdeich auf
ein entsprechendes Beispiel zulickkommen.

1. Kausale Aspekte

Die tagesperiodische Vertikalwanderung ist — wie
der Name sagt — orientiert. Neben einem kinetischen
Mechanismus muf3 somit auch ein Orientierungsme-
chanismus wirksam sein. Fir beide Mechanismen
miussen adaquate Reize gefordert werden. Ich mochte
zundchst auf den kinetischen Mechanismus eingehen.
Schon zu Beginn dieses Jahrhunderts hat man den
taglichen Wechsel der Lichtintensitat als wesentlichen
Faktor flir die Auslosung der Vertikalwanderung be-
trachtet. Uber lingere Zeit hinweg fehlen jedoch pr-
zise Angaben hierzu. Das ist aber unumganglich, da
Licht auf unterschiedliche Weise wirksam sein kann.
Mit dem Begriff ,taglicher Lichtwechsel* liegt jeden-
falls keine hinreichende Definition vor. Der wesentli-
che Sachverhalt ergibt sich aus Abb. 2. Hier sind als
Ergebnis der erfolgten Abwartswanderung die
Tagestiefen angegeben, die an zwei Tagen mit sehr un-
terschiedlicher Witterung erreicht worden sind. Nur
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ligt sind.

an sonnigen Tagen sind auch artspezifische Unter-
schiede im Verhalten nachweisbar, nicht aber bei Ne-
bel. Fir beide Untersuchungstage sind drei Eigen-
schaften, die Strahlung betreffend. angegeben: 1) die
absolute Intensitat, 2) der Intensitdtsunterschied/
Zeiteinheitund 3)derrelative Intensitdtsunterschied/
Zeiteinheit. Diese drei Eigenschaften sind an beiden
Tagen jeweils verschieden und so gibt es keinen
Grund, eine von ihnen fiir die gefundenen Unterschie-
de im Verhalten der Tiere verantwortlich zu machen.

Von allgemeinen sinnesphysiologischen Uberlegun-
gen ausgehend haben RINGELBERG (1964) und
McNAUGH (1964) unabhéngig voneinander die re-
lative Anderung der Lichtintensitat/Zeiteinheit als
wesentliche ReizgroBe herausgestellt. Diese Defini-
tion ist nun allgemein akzeptiert und gilt somit als Ba-
sis fiir weitere Analysen (HANEY et al. 1983). Die
Beziehungen zwischen der relativen Anderung der
Lichtintensitat/Zeiteinheit und den Grofen, durch
die das Verhalten beschrieben werden kann, wie z. B.
Reizschwelle, ~ Schwimmgeschwindigkeit und
Schwimmdauer, sind bei Daphnia magnaherausgear-
beitet worden (RINGELBERG 1964). Die Ergebnis-
se dieser Experimente sollen anhand einiger weniger
Beispiele behandelt werden.

Sowohl Cladoceren als auch Copepoden beantwor-
ten iberschwellige Reize — Zu- oder Abnahme der
Lichtintensitat — mit einer einzigen phototaktischen
Aufwirts- und Abwiértswanderung von jeweils be-
grenzter Dauer. Eine Folge derartiger plotzlicher An-
derungen fiihrtzu einer entsprechenden Serie derarti-
ger Reaktionen. In der Natur andert sich die Lichtin-
tensitdt meist ununterbrochen. Bei Daphnia konnte
gezeigt werden, daf3 die Schwimmantworten aus ge-
trennten Reaktionen bestehen, wenn man die Intensi-
tatsanderungen nicht zu grcB wahlt. Mit zunehmen-
der Geschwindigkeit der relativen Anderung der
Lichtintensitdt werden die getrennten Reaktionen

schlieBlich zu einer kontinuierlichen Bewegungsreak-
tion verschmolzen.

Bei kontinuierlichen Anderungen der Lichtintensitét
ist das Konzept des Schwellenwertes etwas komple-
xer. In Abb. 3 wird die Beziehung zwischen Reizstar-
ke und Reizdauer zur Auslosung einer Reaktion er-
sichtlich. Die sich aus dieser Beziehung ergebende
Kennlinie ist charakteristisch und gut bekannt, denn
sie trifft im Prinzip auch fiir andere Systeme zu, z. B.
fiir Muskeln und fur Nerven. Wesentlich ist,daB dieje-
weilige Reizstirke eine bestimmte Zeit wirksam sein
muf, um eine Reaktion auszulosen. Wiirde sich diese
Beziehung durch eine Hyperbel darstellen, so ware
der Schwellenwert eine Konstante, die sich aus dem
Produkt von Reizstarke und Reizdauer ergibt.

Dieser Betrachtung liegt das bekannte Weber'sche
Gesetzzugrunde. Inder Literatur kann man aber viele
Beispiele dafiir finden, daf3 das Verhaltnis der Reiz-
groBen nicht konstant ist, sondern von der Adaptation
anirgendwelche beteiligte Faktoren abhingigist. Das
gilt auch fiir die Wirkungen, welche durch die Ande-
rungender Lichtintensitat zustandekommen, z. B.die
Schwimmreaktionen bei Cladoceren und Copepo-
den. Hinsichtlich der Bedeutung der Adaptationsinten-
sitat und des Schwellenwertes der Reaktion auf plotz-
liche Intensitatsabnahmen findet man eine auffallen-
de Ahnlichkeit zwischen Daphnia magnaund Acartia
tonsa(Abb. 4). Beiderseits einer Adaptationsintensi-
tat fiir welche der Schwellenwert eine minimale Gro-
e erreicht, wachst der Schwellenwert rasch an. Aus
Beobachtungen und Lichtmessungen im Newport Ri-
ver Astuar zogen STEARN und FORWARD (1984)
den SchluB, daBB Acartia tonsa mit der Aufwartswan-
derung am Nachmittagimmer dann beginnt, wenn ge-
rade diese Intensitdt, bei welcher der minimale
Schwellenwert erforderlich ist, im Bereich des Grun-
des erreicht wird, d. h. dort, wo sich diese Tiere wah-
rend der Tagestiefe aufhalten. Unter Freilandbedin-
gungen ist es aber schwierig, die Bedingungen hinrei-
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Abbildung 2

Vertikale Tiefenverteilung der Weibchen von Eudiaptomus
gracilis (1), Cyclops tatricus (2), Daphnia longispina(3) und
Bosmina longispina (4) im Lunzer Untersee. Die Balken re-
prisentieren 50% der Population, die Linien 80%. Witte-
rungsbedingungen: klarer Himmel (linke Serie), triiber, wol-
kiger Tag (rechte Serie). Fiir beide Tage sind die absoluten
Lichtintensitaten, die Verdnderungen der absoluten Licht-
intensitdten und die relativen Lichtintensititen angegeben.
(Zusammengesetzt aus Daten in SIEBECK 1960).
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Abbildung 3

Reizwirksamkeitskurven fiir die positiv phototaktische Re-
aktion von Daphnia magna bei kontinuierlicher Abnahme
der Lichtintensitét (nach RINGELBERG 1964).

chend genau zu messen, unter welchen die Wande-
rung beginnt oder endet.
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Aus fortwahrenden Registrierungen der Bewegung
einer stark lichtstreuenden Zone (hervorgerufen
durch den Pulk wandernder Organismen) zog man
den SchluB, daB3 etwa 15 — 45 Minuten nach Sonnen-
untergang eine beschleunigte Aufwartswanderung
einsetzte (CLARKE und BACKUS 1956; BARY
1967). Im New Port Astuar wandert Acartia tonsa
ebenfalls zwischen 20 — 50 Minuten nach Sonnenun-
tergang. Um diese Zeit sind — wie sich aus Abb. 3 er-
gibt — die absoluten Anderungen der Lichtintensitat
bereits liberschritten, die maximalen relativen Ande-
rungen kommen aber nach Sonnenuntergang bzw. vor
Sonnenaufgang vor. Das tagliche Muster der Lichtin-
tensitdtswechsel hangt vonder geographischen Breite
und von der Jahreszeit ab, wenn witterungsbedingte
Unterschiede ausgeschlossen werden. In der nordli-
chen Hemisphare werden die hochsten Werte im
Marz und September, die niedrigsten im Juni gefun-
den. In Abb. 5 ist der Verlauf der Reizstarke, wie sie
sich aus Abb. 3 ergibt, als strichlierte Linie eingetra-
gen. Die relative Anderung der Lichtintensitat miBte
ad infinitum verldngert werden, um eine positive pho-
totaktische Reaktion bei Daphnia magna auszulosen.
Geht man von diesem Wert und unter Beriicksichti-
gungder natirlichen Lichtanderungen aus, so kommt
man zu dem Schluf3, daB der Schwellenwert zwischen
der zweiten Halfte des Mai bis zur zweiten Halfte des
Juli nicht iberschritten wird. Aus diesem Grunde ist
innerhalb dieser Zeitspanne eine Vertikalwanderung
nichtzu erwarten. Der Vergleich zwischen den experi-
mentell im Labor bestimmten Schwellenwerten und
den in der Natur gemessenen Lichtintensitdtsande-
rungen bzw. der unter ihrem EinfluB zustandekom-
menden Ausdehnung der Wanderamplitude setzt
aber weitere Beobachtungen voraus.

Es muB betont werden, daB3 die Beziehung zwischen
Lichtzeiz und Reaktion noch komplexer ist als es hier
zum Ausdruck gekommen ist. So ist z. B. die Bedeu-
tung der absoluten Lichtintensitdtsinderungen fiir
die GroBe des Schwellenwertes bei kontinuierlichen
Lichtintensitatsanderungen noch nicht untersucht
worden. Die vorgetragenen Vorstellungen sind aber
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Abbildung 4

Schwellenwerte fiir spontane Lichtintensitatsabnahme als
Funktion der Adaptationsintensitit. Obere Kurve Daphnia
magna (nach RINGELBERG 1967). Untere Kurve Acarria
tonsa (nach STEARNS 1984).

sicherlich eine gute Ausgangsposition fiir weitere Un-
tersuchungen zu den hier anstehenden Fragen.

Da die Wanderung gerichtet erfolgt, muf3 es auch
einen orientierenden Reiz geben. Bei Daphnia magna
konnte gezeigt werden, daf} die normale Korperposi-
tion und damitdie Fahigkeit, gerichtet zu schwimmen,
vonder Existenz einer Hell-Dunkel-Grenzeinder op-
tischen Umgebung abhangig ist (RINGELBERG
1964). In einer homogenen Lichtverteilung, d. h. in
Abwesenheit von Hell-Dunkelgrenzen machen die
Daphnien Purzelbdaume oder sie liegen am Boden.

Unter Wasser ist jeder Punkt die Spitze eines umge-
kehrten Lichtkegels, der durch den Grenzwinkel der
Strahlenbrechung (48.6°) definiert ist. Es gibt somit
Hell-Dunkelgrenzen bei etwa 49° Abweichung vom
Zenit. Die Position dieses Kontasts ist tiefenunabhan-
gig. Infolge der Streuung nimmt jedoch die Scharfe
dieser Grenze mit zunehmender Tiefe ab. Ob nun

vom lichtempfindlichen Apparat Helligkeitskontra-
ste wahrgenommen werden konnen oder nicht, hangt
z. B. vom Offnungswinkel des optischen Systems ab.
Dartiber hinaus miissen die neuralen Voraussetzun-
gen ertiillt sein, um eine Kontrastorientierung zu er-
moglichen oder zu unterstiitzen, wie man das durch
Untersuchungen an anderen Crustaceen gelernt hat
z. B. bei Limulus(HARTLINE und RATLIFF 1972).

Aufgrund ihrer guten Sichtbarkeit in einer sonst ziem-
lich einheitlichen Umgebung und ihrer definierten
Lage stellen diese Kontraste hervorragende optische
Marken fiir die vertikale Orientierung im Freiwasser-
raum dar. Die Orientierung nach ihnen und ihre Be-
deutung fiir die Lage der Korperachse wurden bei
Daphnia magna analysiert. Der fundamentale Me-
chanismus sei zuerst erlautert. Dann soll gezeigt wer-
den, daB auch bei Copepoden eine Kontrastorientie-
rung moglich ist.
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Abbildung 5

Die relative Anderung der Lichtintensitit/Sekunde als
Funktion der Tageszeit und (von links nach rechts) am 21.
Juni, 21. Mérz/23. September und 21. Dezember. Geo-
graph. Breite 53° NB (Amsterdam). Die Zeit des Sonnenaut-
gangs ist durch die schwarzen Punkte angezeigt (aus unpubl.
Berechnungen von S. DAAN).

Die Untersuchungen wurden durchgefiihrt, indem
die Daphnien mit einer durch den Brutraum gefiihr-
ten Nadel fixiert worden sind. Das so befestigte Tier
konnte in einer sagittalen Ebene ringsum gleichstark
beleuchtet werden. Solange man ein homogenes
Lichtfeld bietet, rotieren die Tiere anhaltend_um die
Nadel. Man kanndieses Verhalten mit den Purzelbau-
men vergleichen, die man unter entsprechenden Be-
dingungen mit freibeweglichen Tieren beobachtet
hat. Sobald aber das Licht teilweise abgeschirmt wird,
kommen die Daphnien zur Ruhe, wobei die Korper-
langsachse eine von zwei anscheinend prinzipiell
moglichen Stellungen bevorzugt (Abb. 6). Durch Be-
wegungen der Hell-Dunkelgrenze konnte gezeigt
werden, daB diese flir das beobachtete Verhalten aus-
schlagebend ist. (RINGELBERG 1964). Darliber
hinaus konnte gezeigt werden, da3 das Komplexauge
ein spezielles Orientierungsfeld enthalt, das aus drei
Paaren von Ommatidien besteht, die dich beeinander
in der medianen Ebene des Auges liegen, wahrend
sich zwei weitere Ommatidien dazwischen und auf
beiden Seiten der Medianen befinden (RINGEL-
BERG 1975).

Auf die Freilandsituation ibertragen bedeutet dieses
Ergebnis, dafl die Tiere — wenn sie nach oben
schwimmen — in einem Winkel zwischen 0° — 20° zur
vertikalen Achse orientiert sind. Bei schragem Ab-
wartsschwimmen liegt die Korperlangsachse zwi-
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A |: Skizze des Snellius-Kreises in der Litoralzone mitdem

von der Horizontliberhohung bewirkten Dunkelfeld.

A 2: Dasselbe fiir die uferferne Freiwasserzone.

B | und B 2: Helligkeitsmuster in der Mitte einer um den
Copepoden gedachten Kugel.

C 1 und C 2: Obere und untere Halbkugel auf die Ebene
projiziert.

D | und D 2: Licht-Vektor-Diagramme. Die Vektorlinge
reprasentiert mittlere I[ntensitidtswerte aus
den oberen fiinf Sektoren der Halbkugel
(nach SIEBECK 1980).

schen 130° — 150°. Tatsdchlich beschreibt auch
SCHRODER (1962) aufgrund von Freilandbeob-
achtungen, daB die Abwartswanderung in Spiralen
oder in schrager Richtung erfolgt.

Die Orientierung von Cladoceren und Copepoden ist
von SIEBECK (1964, 1968, 1980) intensiv unter-
sucht worden, und zwar im Zusammenhang mit dem
Phianomen der sogenannten Uferflucht. In der Mor-

40

9
10
n
12
C2 ,
14 .
15
]

upper hemisphere
9 8

lower hemisphere
- pelagic region

0 8
n S
Dz 12 4
13 3
14 2 ‘
1S » 1

Mittlere Helligkeitsverteilung
der Segmente 1=16

pelagic region

gendammerung schwimmen pelagische Crustaceen,
die in der Nacht in die Litoralregion gelangt sind,
mehr oder weniger horizontal in Richtung zum offe-
nen Wasser. Sowohl fiir die Cladoceren als auch fiir
die Copepoden hat sich die HorizontliberhGhung als
fiir die optische Orientierung wesentlich erwiesen.
Das Helligkeitsmuster, das bei homogener Hellig-
keitsverteilung des Himmels im uferfernen Pelagial
radidrsymmetrisch ist, zeigt in Ufernédhe ein bilateral-
symmetrisches Muster, dessen Symmetrieebene etwa
senkrecht zum Ufer verlauft. Innerhalb dieser Sym-
metrieebene bevorzugen die Tiere eine horizontale
Schwimmrichtung, die sie vom uferwirts gelegenen
Dunkelfeld wegfilihrt. Nach SIEBECK (1968) ist fiir
das vom Ufer wegwandernde Tier die Helligkeit auf
beiden Seiten gleich. Diese Orientierung bezeichnet
man seit KUHN (1919) Tropotaxis (vgl. auch
FRAENKEL und GUNN 1[961). Im Falle von
Daphniaerklart RINGELBERG (1969) die Neigung
der Korperlangsachse in eine horizontale Richtung




mit Hilfe des erwdhnten Mechanismus der Orientie-
rung nach dem Kontrast. In Richtung des Ufers ist die
Position des Kontrastes nicht mehr bei 49°, sondern
mehr in die Nahe des Zenits geriickt. Fur eine
Daphnie, die vom Ufer wegwandert, ist dieser Kon-
trast somit dorsalwarts gelegen. Infolge der Orientie-
rung zum Kontrast muB sich der Korper der Daphnie
in eine mehr horizontalisierte Position begeben. Zu-
sammengefa3t: Der optischen Orientierung wahrend
der Uferfluchtreaktion liegt eine Tropotaxis zugrun-
de, die das Tier vom Ufer wegfiihrt und eine Kon-
trastorientierung, die den Korper in eine horizontali-
sierte Lage bringt. Weshalb die positive Tropotaxis
vorherrscht und nicht die negative, ist bis heute eine
offene Frage.

180°

Abbildung 7

Die Korperposition von Daphnia magnanach Fixierung im
Zentrum einer kreisrunden Leuchtstoffrohre, die bet 270°
abgeschirmt ist (nach RINGELBERG 1964).

Aufgrund einer detaillierten Analyse der Helligkeits-
verteilung unter einer weillen z. T. mit schwarzen Fla-
chenbedeckten Plexiglaskuppel, deren helle Bereiche
homogen ausgeleuchtet waren, begriindet SIEBECK
(1980), weshalb sich der Copecode Mixodiaptormus
laciniatus, wo immer er in der unter der Plexiglaskup-
pel befindlichen Arena eingesetzt wird, an einer ganz
bestimmten Stelle versammelt. Die wesentliche Ei-
genschaft des Helligkeitsmusters am Ort der Tieran-
sammlung ist die Radidrsymmetrie, so wie man sie bei
homogener Beleuchtung auch in hinreichender Ent-
fernung vom Ufer antrifft. Die Korperachse ist an die-
sem Ort mehr oder weniger vertikal orientiert. Mixo-
diaptomus zeigt hier die typische ,hop and sink™*-Be-
wegung, die fiir Planktonorganismen typisch ist. An
allen tibrigen Orten der Arena ist das Helligkeitsmu-
ster infolge der Anordnung der geschwarzten Berei-
che mehr oder weniger bilateralsymmetrisch, d. h.
ahnlich wie im Uferbereich. [ndem sich die Tiere in
der Symmetrieebene bewegen und sich dabei in eine
horizontale Bahn begeben. erreichen sie von hier aus
den Ort mit radidarsymmetrischer Helligkeitsvertei-
lung (Abb. 8).

Das Modell,dasSIEBECK (1980)zur Erklarungdie-
ser Orientierung von Mixodiaptomus laciniatus her-
anzieht, ist nach meiner Meinung mit der Orientie-
rung nach einem Kontrast identisch, wie sie fir
Daphnia angenommen wird. Der Copepodenocellus
bestehtausdreigetrennten Pigmentbecherocellen mit
Sinneszellen. Er fiihrt zitternde Bewegungen aus, die
typischsind fiir Augen, welche zur Wahrnehmungvon
Kontrasten geeignet sind. Um darzustellen, wie eine
Kontrastorientierung bei Copepoden funktionieren
konnte, wurde das Schema, das SIEBECK (1980)

dargestellt hat, fiir diese Annahme umgetformt. indem
anstelle von vier nunmehr drei Orientierungspunkte
vorgesehen sind.

Im Helligkeitsmuster des Pelagials wiirden demnach
alle drei Pigmentbecher auf dic Hell-Dunkel-Grenze
fixiert sein (Abb. 9). Die Winkel zwischen den drei
Bechern (siehe Abb. 9 unten) sind willkiirlich festge-
legt; sie sind ebenso wenig bekannt wie die Lage der
Becher beziiglich der Korperlangsachse. Diese ist
mehr oder weniger vertikal orientiert, die Himmel-
richtung spielt in diesem Fall keine Roile. In Gegen-
wart einer Horizontstiberhohung (Abb. 9 rechts) ist
einer der beiden Becher bei gleicher Position des Tie-
res nicht mehr zum Kontrast orientiert, solange das
Tier nicht in eine horizontale Lage gerit. Indem es
aber eine entsprechende Position einnimmt, verlieren
die beiden anderen Becher den Bezug zum Kontrast.
Obdies nun wirklich erfolgt, hdngt vom Offnungswin-
kel dieser Becher ab. der Amplitude des ..Augenzit-
terns” und der Lage der Becher im Korper. Aber wie
auch immer. die beste Position fiir eine Orientierung
in einer horizontalen Ebene wiirde diejenige in etner
Symmetrieebene sein. Wiirde eine andere Richtung
gewabhlt, so wurden jedenfalls zwei Becher den Bezug
zum Kontrast verlieren, es sei denn, dal3 eine seitliche
Rollbewegung des Korpers moglich ware. Dasist aber
unwahrscheinlich. So konnte die Kontrast-Orientie-
rung, wie sie flir Daphnia angenommen wurde, auch
bei Mixodiaptomuszu einer Orientierung in der Sym-
metrieebene fuhren. In der vertikalen Ebene fiihrt sie
zu einer Neigung der Korperlangsachse. Um das be-
obachtete Verhalten zu erkldren. ist demnach die An-
nahme einer Tropotaxis nicht ungedingt erforderlich.
Wenn bei Daphnia eine Kontrast-Orientierung aus-
reicht, um das Schwimmverhalten in Gegenwart der
Horizontliberhohungzu erkléaren, so ware Tropotaxis
ebenfalls iiberfliissig und damit auch die Frage, wes-
halb die positive Tropotaxis gegentiber der negativen
bevorzugt wird.

Sowohl zur Frage des kinetischen Mechanismus als
auch zur Frage des Orientierungsmechanismus sind
noch viele Aufgaben zu |6sen. Die hier vorgetragenen
Grundvorstellungen gelten aber wohl fiir Cladoceren
und Copepoden. und sie sind in jedem Fall eine Aus-
gangsbasis fiir fortfithrende Analysen.

2. Finale Aspekte

[n letzter Zeit hat sich die Aufmerksamkeit von den
kausalen Betrachtungen immer mehr zu den zweck-
bestimmenden verlagert. Da es sich bei der Vertikal-
wanderung um ein sehr weit verbreitetes Verhalten
handelt, liegt die Annahme nahe, daf3 sie den betref-
fenden Organismen erhebliche Vorteile verschafft.
Bei Tieren, die sich schnell vermehren, wie es bei den
pelagischen Crustaceen der Fallist, mii3te eine Selek-
tion fiir oder gegen die Vertikalwanderung in relativ
kurzer Zeit zum Tragen kommen. Besondere Auf-
merksamkeit hat die Vorstellung gewonnen, daf
durch die Vertikalwanderung der Fradruck durch
die Rauber vermieden, zumindest aber wesentlich
herabgesetzt wird. Ein Beispiel fiir diese Art von
Uberlegungen set erlautert.

Im Bodensee existieren sowohl Daphnia hyalina als
auch Daphnia galeata. Im Sommer wandert die zuerst
genannte Art in auffilliger Weise, wahrend Daphnia
galeta in der oberen Wasserschicht bleibt (Abb. 10,
STICH und LAMPERT 1981). Fiir viele Stunden am
Tag ist demnach Daphnia hyalina niedrigen Futter-
konzentrationen und niedrigen Temperaturen ausge-
setzt. Infolgedessen ist ihre Reproduktionsrate viel
geringeralsdie von Daphnia galeata, die sichim Ober-
flachenwasser aufhalt. Dennoch ist die Populations-
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Symmetrie des Helligkeits-

musters

== Symmetrie-Ebene

Abbildung 8

Die Orientierung von Mixodiaptomus laciniatus (nach Sl

BECK 1980).
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Abbildung 9

Modell der Kontrastorienticrung beieinem calaoniden Copepodenin der pelagischen Region(links) undinder Litoralzone
(rechts). Der Pteil zeigt die Lage der Horizontiiberhéhungan (auf der Grundlage der Vorstellungen von SIEBECK 1980 ent-
wickelit).
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Abbildung 10

Tagesperiodische Vertikalwanderung von Daphnia hyalina(schattiertes Feld) und Daphnia galeata (freies Feld) im Boden-

see. Es werden Tiefenverteilungen zu verschiedenen Tageszeiten gezeigt. Rechts: Temperatur- und Futterangebot in der
Wassersdule (nach STICH und LAMPERT 1981).
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grofle der wandernden Art die meiste Zeit im Jahr

grofler. Man nimmt an, daf3 die hohen FreBverluste,

durch Rauber dafiir verantwortlich sind, daf} trotz der
hohen Geburtenrate im nahrungsreichen Wasser
keine grof3e Population aufgebaut werden kann. Von
Mai an nimmt die Aufenthaltstiefe am Tag bei
Daphnia hyalinaerheblich zu (Abb. 11). Das ist eben-
falls ein Indiz fiir den genannten Raubereffckt. Die
groBere Aufenthaltstiefe bedeutet aber nicht unbe-
dingt, daB sich die Wanderamplitude im Sommer ver-
groBert hat. Der gleiche Effekt kann auch dadurch zu-
stande kommen, daf3 ein groBerer Anteil der Tiere an
der Vertikalwanderung teilnimmt. STICH und LAM-
PERT (1981) nehmen an, daf3 es innerhalb derselben
Art zwei verschiedene Formen gibt: eine wandernde
und eine nichtwandernde. Als Ergebnis des Rauber-
drucks — vor allem auf die nichtwandernde Art,
wiirde sich die Zusammensetzung der Population im
Sinne einer Zunahme der wandernden Form veran-
dern.
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Abbildung 11

Saisonale Unterschicde in der vertikalen Wandcerung von
Daphnia galeata(obere Linie) und Daphnia hvalina (untere
Linie) (nach STICH und LAMPERT 1981).

Um die Plausibilitat des Futter- bzw. Temperaturef-
fektes auf die Reproduktionsrate zu iiberprifen, wur-
den Laborexperimente durchgefiihrt (STICH und
LAMPERT 1984). Beide Arten wurden unter den
giinstigen epilimnischen Bedingungen gehaiten, d. h.
bei hoher Temperatur und hoher Futterdichte. Es
zeigte sich, dall Daphnia galeatain diesem Fall die ho-
here individuelle Wachstumsrate aufwies und ebenso
die hohere Anzahl von Geburten. Unter den simulier-
ten Bedingungen einer Wanderung, wie Futtermangel
bei niedriger Temperatur und bei Dunkelheit bzw.
reichlichem Nahrungsangebot bei hoher Temperatur
und bei Helligkeit erwies sich Daphnia hyalinaim Po-
pulationswachstum als iberlegen. Die Autoren
schlieflen daraus, daB diese Ergebnisse die Hypothe-
se, wonach der Fra3druck die Wanderung bewirkt, in-
direkt unterstiitzen.
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Die unterschiedliche Fruchtbarkeit als Ergebnis der
Verfiigbarkeit von Nahrung und ais Folge der Umge-
bungstemperatur bedeutet aber auch, eine Nischen-
trennung zwischen den beiden Arten. Man kann sich
daher auch vorsteilen, dal} die Wanderung auch bei
Fehlen des Rauberdrucks gefordert wurde, und zwar
iiber die Nischentrennung im Sommer (GELLER
1985). Bei hoher Futterkonzentration und hohen
Temperaturen des Obertlachenwassers ist Daphnia
galeata gegeniiber der Daphnia hyalinaim Vorteil; sie
konnte daher die nichtwandernde Form der Daphnia
hyalina durch Konkurrenz unterdriicken. Mit dem
Auftreten der Wintertemperaturen und ungilinstigen
Nahrungsbedingungen ist die wandernde Form auf-
grund des erforderlichen Energieaufwands im Nach-
teil. Sie konnte daher unter diesen Bedingungen
durch die nichtwandernde Form verdrangt werden.

Zu diesen zweckbestimmenden Aspekten kommen
aber auch interessante kausale Aspekte hinzu. Es
fragt sich, inwieweit sich die genannten Arten und
Formen voneinander in ihrem physiologischen Me-
chanismus unterscheiden, soweit er die Vertikalwan-
derung betrifft. Man konnte sich beispielsweise vor-
stellen, daB die Schwellenwerte fiir die relativen An-
derungen der Lichtintensitat bei der wandernden
Form bzw. Art niedriger liegen als bei den nichtwan-
dernden Tieren.

Es ist offensichtlich, da3 zur Kldrung 6kologischer
Phdnomene sowohl Fragen der Kausalitat als auch
der Finalitat diskutiert werden mitissen. Obgleich dies
nicht nur fir die okologische Forschung gilt, so ist
dochsicher,daB esdie Kombination dieser beiden Be-
trachtungen ist, durch welche 6kologische Analysen
so faszinierend sind.
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