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Aus dem Zoologischen Institut der Universitat Kiel 
(Lehrstuhl fiir Zoophysiologie) 

Der EinfluB der Temperatur auf die SonnenkompaBorientierung 
bei Talitriden. 

van 

HANS-DIETER JANKO\VSKY 

Zusammenfassung: Die SonnenkompaBorientierung des Amphipoden Orchestia platensis lii13t sich 
durch einen Wechsel der Umgebungstemperatur beeinflussen; kurz nach einem Temperatursprung 
priigt sich die Anderung der Fluchtrichtung am starksten aus. Die Orientierung warm- und kaltge­
haltener Krebse unterscheidet sich auch, wenn die Adaptation mehrere Tage Jang bei einer konstanten 
Photoperiode vorgenommen wird. Tiefe Versuchstemperaturen verstiirken die phototaktische Kom­
ponente bei den Richtungswahlen, sehr tiefe !assen die Krebse landeinwiirts fliehen. Eine mogliche 
Kompensation der Temperaturwirkung auf den Lauf der inneren Uhr ist bei Orchestia nicht an ein 
gleichsinnigcs Anpassen des Stoffwechsels gebunden; der Sauerstoffverbrauch der Krebse zeigt niimlich 
keine Leistungsadaptation. 

Influence of temperature on the sun-compass orientation of Talitridae. Summary): In the 
amphipod Orchestia platensis sun-compass orientation is affected by changes in ambient temperature, 
a short time after sudden transitions in temperature deviations in normal behaviour of escape became 
apparent. There are differences in solar. orientation of warm- and cold adapted amphipods, even if the 
acclimation is performed under constant photo periods. Low temperatures intensify the positiv 
phototactic tendency; at very low temperatures the amphipods try to excape towards the land. The 
possible ability to compensate temperature-induced variations of the endogenous clock seems not to 
be controlled by a metabolic acclimation, as the oxygen consumption of Orchestia shows no capacity 
adaptation. 

E i n l e i t u n g

Die Fahigkeit zur SonnenkompaBorientierung ist bei vielen Arthropoden und Wirbel­
tieren nachgewiesen worden. Indem die Tiere einen bestimmten Winkel zur Sonne 
einschlagen, konnen sie eine angestrebte Richtung bei der Futtersuche oder bei Flucht­
bewegungen einhalten; sie berlicksichtigen bei dieser Richtungswahl den im Tageslauf sich 
andernden Sonnenazimut. Die zur Kompensation der scheinbaren Sonnenwanderung 
notwendige Zeitmessung erfolgt mit Hilfe der ,,inneren Uhr", die auch die circadianen 
Rhythmen, wie z.B. die Aktivitatsverteilung im Tageslauf, steuert (Literatur bei BUN­
NING 1963, REMMERT 1965, vgl. ASCHOFF 1965). Wenn der Gang der inneren Uhr 
mit Stoffwechselvorgangen verkni.ipft ist, die ihrerseits stark temperaturabhangig sind, 
ware zumindest bei Poikilothermen ein EinfluB der Temperatur auf die KompaBorien­
tierung und andere von der inneren Uhr geregelte circadiane Rhythmen zu erwarten, 
hohere Temperaturen sollten die Uhr beschleunigen und Temperatursenkungen sie 
verzogern. Die gemessenen thcrmischen Einfliisse auf die Umlaufzeit der inneren Uhr 
waren aber i.iberraschend gering; teilweise wurde cine weitgehende Temperaturunab­
hangigkeit der Periodenlange der endogenen Tagesrhythmik festgestellt. Die Q10-Werte
der inneren Uhr lagen fast immer zwischen 0,8 und 1,2, wahrend bei Stoffwechselprozes­
sen der Q10-Wert meist groBer als 2 ist (vgl. SWEENEY u. HASTINGS 1960).

Es stellt sich daher die Frage, ob der ,,Mechanismus" der inneren Uhr temperaturunab­
hangig ist oder ob Kompensationsvorgange den EinfluB der AuBentemperatur auf einen 
an sich temperaturabhangigen ,,Uhrmechanismus" ausgleichen (vgl. BONNING 1963 
S. 46 f., PRECHT 1964

1 
REMMERT 1965 S. 340 ff.). Eine grundsatzliche Temperatur­

unempfindlichkeit der endogen Rhythmik liegt offensichtlich schon deshalb nicht vor,
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weil die Temperatur als Zeitgeber zur Synchronisierung mit der Umweltperiodik wirksam 
werden kann. Weiterhin wurde bei sehr tiefen Temperaturen haufig eine Phasenver­
schiebung der Tagesrhythmik beobachtet; diese tiefen Temperaturen scheinen die innere 
Uhr zu blockieren. Die ,,Einfrierungstemperatur" ist von Art zu Art verschieden; bei 
warmeliebenden Arten, wie Schaben, wird die Uhr bereits unterhalb 10° C sistiert 
(ROBERTS 1962), bei Tieren, die in kalter Umwelt leben, ,,friert" die Uhr nicht einmal 
bei Temperaturen ein, die zur Kaltestarre fiihren, wie EMEIS (1959) fiir den Wasserlaufer 
Velia currens nachwies. Auch fur die SonnenkompaBorientierung der Amphipoden ist 
eine Blockierung der inneren Uhr bei tiefen Temperaturen gefunden worden; kuhlt man 
mediterrane Talitriden fiir mehrere Stunden auf O - 3° C ab, so halten sie bei der Flucht 
einen Winkel zur Sonne ein, der von der Fluchtrichtung der Kontrollen (Temperatur 
17 26° C) im Sinn und AusmaB um so viel abweicht, wie die Uhr in der Kalte sistiert 
war (PARDI 1957). Zu vergleichbaren Befunden kam man bei der Untersuchung der 
Orientierung von Uferspinnen (PAPI et al. 1957). Aber auch bei Anderungen der 
Temperatur im normalen Bereich lassen sich Einfliisse auf die Tagesrhythmik nachweisen; 
sie wirken sich haufig nur kurzfristig als sog. ,,transients" aus (BONNING 1963 S. 49 ff.). 
Nach PARDI (1957) stellt eine 18stiindige Oberfiihrung von 25° C in 35 37° C die 
innere Uhr bei Talitrus und Talorchestia vor; die Fluchtrichtung wurde so abgelenkt, wie 
sie zu einer spateren Tageszeit zu erwarten gewesen ware. Durch hohere Temperaturen 
wird auch die Periodenlange der lokomotorischen Aktivitat der Ruineneidechse (Lacer­

ta sicula) etwas verkiirzt (HOFFMANN 1957); eine Temperaturerniedrigung von 20 auf 
2° C verlangert die Periode der endogenen Tagesrhythmik beim Vogel Carpodacus

mexicanus (ENRIGHT 1966; vgl. POHL 1967). 
Die vielfach beobachtete weitgehende Temperaturunabhangigkeit der inneren Uhr 

konnte somit auf schnell verlaufenden Regulationen bzw. Adaptationen der der 
Zeitmessung zugrunde liegenden zellphysiologischen Prozesse beruhen. Stoffwechsel­
physiologische Untersuchungen poikilothermer Organismen haben gezeigt, daB Tempera­
turanderungen haufig Adaptationen nach sich ziehen, die die Stoffwechselhohe bei 
unterschiedlichen Temperaturen weitgehend konstant halten (PRECHT et al. 1955). 
Diese Adaptationen konnen relativ rasch erfolgen (PRECHT et al. 1966, vgl. auch NOPP 
1965, NOPP u. FARAHAT 1967). KASBOHM (1967) hat den tagesperiodischen Verlauf 
des Sauerstoffverbrauchs von Rana temporaria unter verschiedenen Temperatur- und 
Lichtbedingungen gemessen; seine Befunde geben Hinweise, daB der circadiane Rhythmus 
durch eine nahezu ideale Kompensation Temperaturanderungen ausgleicht. Solche 
Regulationen oder schnelle Temperaturadaptationen sollten sich hauptsachlich kurz nach 
dem Temperaturwechsel zeigen; sie diirften sich weniger deutlich auspragen, wenn man 
die Umlaufzeit der inneren Uhr an der Periodenlange endogener Rhythmen miBt. Aus 
diesem Grunde wurde der EinfluB der Versuchs- und Vorbehandlungstemperatur auf die 
SonnenkompaBorientierung von Orchestia platensis untersucht. 

M e t h o d i k

Zur Bestimmung der SonnenkompaBorientierung verwandte ich zwei Versuchsanord­
nungen. Die erste bestand aus einer kreisformigen Arena von 2 m Durchmesser (PreB­
pappenplatte), die an der Peripherie von 24 Fangkasten umstellt war. Jeder Fangkasten 
entsprach einem Kreissegment von 15°, er war an der zentrifugalen Rundung mit 
durchsichtiger Plastikfolie bis zu einer Hohe von 50 cm bespannt. Diese Plastikwand hielt 
in zureichendem MaBe Windstromungen von der Arena ab, warf aber keinen Schatten. Die 
im Strandanwurf gesammelten Orchestia platensis wurden in das Zentrum der Arena 
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unter eine Glasglocke gebracht; nach 10 min hob ich diese ab. Die Versuchstiere htipften 
dann innerhalb weniger Minuten in ihre Fluchtrichtungen, verfingen sich in den Fang­
kasten an der Peripherie, wo sie dann gezahlt und ihre Fluchtrichtungen registriert 
wurden. Weiterhin bestimmte ich die Lufttemperatur, die Temperatur im Strandanwurf, 
sowie den Sonnenazimut und seine Veranderung wahrend der Versuche. Wegen des groBen 
Durchmessers ermoglichte diese Arena eine gute Auflosung der Fluchtrichtungen; man 
konnte oft beobachten, daB die Amphipoden noch auf dem Fluchtweg eine anfanglich 
,,falsche" Richtung korrigierten. Je Versuch wurden nicht mehr als 40 Tiere eingesetzt, 
um die Krebse schnell und vollstandig in den Fangkasten einsammeln zu konnen. Alle 
Bestimmungen der SonnenkompaBorientierung erfolgten in der Nahe der Fundstellen der 
Tiere, ca. 100 m von der Strandlinie entfernt. Um den EinfluB rascher Temperaturande­
rungen auf die Orientierung der Amphipoden zu priifen, benutzte ich eine Versuchsanord­
nung in Anlehnung an PARDI u. PAPI (1953). Jeweils 10-40 Tiere wurden in einen 
Glassturz gebracht, unter dem sich eine Winkeleinteilung befand. Der Vollkreis war in 
16 Segmente aufgegliedert, auf jedes Segment entfiel somit ein Winkel von 22,5° . Die 
Fluchtpositionen wurden mehrfach hintereinander photographisch festgehalten, der 
Glassturz aber nach jeder Aufnahme gedreht, so daB sich die Tiere jeweils neu einstellen 
muBten. Die Auslosung des Verschlusses erfolgte Uber einen Fernausloser. Einfliisse von 
Luftstromungen auf die Orientierung waren bei dieser Versuchsanordnung vollig ausge­
schaltet. Zur Anpassung der Versuchstiere an unterschiedliche Temperaturen wurden die 
Krebse mit Proben des aus Algen und Seegras bestehenden Strandanwurfs in Aquarien 
gebracht, deren Boden feuchter Sand bedeckte. Im Labor hielt ich die Tiere bei 9°C bzw. 
20°C unter einer kiinstlichen Photoperiode ( 8 Std. Licht zwischen 9°0 und 17°0). 

E r g e b n i s s e

Die Verteilung der Fluchtrichtungen kurz nach dem Fangen der Tiere und nach 
3tagigem Aufenthalt bei verschiedenen Temperaturen, aber gleichem Tag-Nacht-Wechsel, 
ergibt sich aus Abb. 1. Die theoretische Fluchtrichtung (TFR) - sie entspricht der 
Richtung der kiirzesten Verbindung zwischen Fundort und Wasserlinie - lag bei diesen 
Versuchen im Siidosten (135°). Die Streuung der Fluchtversuche fri.schgefangener Krebse 
(a, d) ist geringer als die der in Gefangenschaft gehaltenen Tiere (b, c); ihre wahre 
Fluchtrichtung (WFR) weicht von der TRF nach Siiden zur Sonne hin ab. Dies stimmt 
mit den Ergebnissen friiherer Untersucher iiberein; die beste Orientierung wird von 
Amphipoden dann eingehalten, wenn der Sonnenazimut mit der TFR zusammenfallt. Die 
,,Giite" der Orientierung andert sich im Laufe eines Tages mit dem wechselnden 
Sonnenstand; die Abweichung der WFR von der TFR erfolgt immer zur Sonne hin und 
wird um so deutlicher, je weiter die TFR von der Rich tung zur Sonne entfernt ist (PARDI 
1960, ERCOLINI 1963). Die in Abb. 1 zusammengestellten Versuche wurden etwa zur 
gleichen Tageszeit vorgenommen; die Verlagerung der mittleren Fluchtrichtung der in 
Gefangenschaft gehaltenen Orchestia gegeniiber den Frischfangen beruht daher nicht auf 
einem unterschiedlichen Sonnenazimut. In die Diagramme der Abb. 2 ist die prozentuale 
Verteilung der Fluchtrichtungen weiterer Versuche eingetragcn; die TFR lag gleichfalls 
bei 135° . Die WFR frischgefangener Amphipoden (a, b) zeigt wieder eine deutliche 
phototaktische Komponente zur Sonne. Die WFR der eine Woche im Labor bei 9° C 
gehaltenen Versuchstiere ( c) entspricht etwa der der Frischfange, die in der Natur 
ahnlichen Temperaturen ausgesetzt waren (Fangtemperatur 10° C). Bei den eine Woche 
lang an 20° C adaptierten Krebsen (d) fallen die WFR und die TFR praktisch zusammen. 
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Durch die gewahlten Adaptationsbedingungen wird die SonnenkompaBorientierung von 
Orchestia verandert; die Drehung der mittleren Fluchtrichtung warmadaptierter Tiere 
(Abb. 1 c, Abb. 2 cl) steht mit einer Beschleunigung der inneren Uhr bei hoheren 
Temperaturen in Einklang. Es ist aber zu beriicksichtigen, daB insbesondere kaltadaptierte 
Tiere - dies gilt fur Frischfange und fur im Labor gehaltene Krebse - eine starkere 
Tendenz zu positiver Phototaxis aufweisen. Dies kann die Fluchtwinkel im beobachteten 
Sit1ne ( mit-) verandert haben. Die in der Gefangenschaft gebotene Photoperiode war 
gegenUber dem natUrlichen Tagesgang um ungefahr eine Stunde verspatet, denn bei dem 
kUnstlichen Tag-Nacht-Wechsel wurde die Mitte der Hellphase um 13°0

, in der Natur 
bereits etwa um 12°0 erreicht (natUrliche Tageslange zur Zeit der Versuche 
ca. 7°0 

- 1715 ). Eine Verzogerung der Photoperiode verstellt den Fluchtwinkel im 
Uhrzeigersinn; die entgegengesetzte Drehung der WFR warmadaptierter Tiere dUrfte 
durch die kUnstliche Photoperiode eher abgeschwacht als verstarkt worden sein. Bei 
Talitriden der MittelmeerkUste dauert die Umstimmung der Orientierung durch eine 
gegenUber dem normalen Tag-Nacht-Wechsel veranderte Photoperiode 4 - 8 Tage (PARDI 
1957). 

Wir UberprUften den TemperatureinfluB auf die Orientierung der Amphipoden auch an 
Tieren einer Population, deren TFR etwa im Westen lag. Bei ihnen war eine bessere 
Abgrenzung der phototaktischen Komponente von der Wirkung tiefer Temperaturen auf 
den Gang der inneren Uhr ·wegen der gegenlaufigen Drehung des Fluchtwinkels zu 
erwarten. In Abb. 3 ist die prozentuale Verteilung der Fluchtrichtungen frischgefangener 
Orchestia dieses Fundortes dargestellt. Bei 7°C halten die Tiiere eine westliche Flucht­
richtung zum Wasser ein; die WFR weicht aber von cler TFR wiederum zur Sonne hin ab. 
Eine tiefere Versuchstemperatur von 3°C fUhrt zu einer volligen Umstimmung der 
Fluchtwahl; die Tiere streben nicht mehr zum Wasser, sondern zum Land hin, sie suchen 
sich im Strandanwurf zu verbergen. Bereits beim Fangen der Krebse fallt diese Verande­
rung ihres Verhaltens auf. Sie sind bei tiefen Temperaturen trager, verkriechen sich und 
unternehmen weit weniger FluchtsprUnge als bei hoheren Temperaturen. 3 Wochen bei 
20°C im Labor gehaltene Orchestia zeigen bei einer Versuchstemperatur von 6°C 
zunachst noch Fluchtversuche zum Wasser hin, orientieren sich aber innerhalb 1 Stunde 
landeinwarts, wobei auch. sie schlieBlich. einen nach. Siiden versch.obenen Fluchtwinkel 
einhalten; ein Beispiel fur derartige Versuche findet sich in Abb. 4. Eine rasche 

Legende zu der nebenstehenden Abbildung (Tafel 1) 

Abb. 1: Die SonnenkompaBorientierung von Orchestia kurz nach dem Fangen und nach 3tligigem 
Aufenthalt bei verschicdenen Temperaturen und ktinstlicher Photoperiode (8 L/12 D; ca. 
1 Std. gegen Normaltag versplitet). Auf der Ordinate ist die Zahl der Fluchtwahlen je 
15

°- Segment, auf der Abszisse die Himmelsrichtung eingetragen, Weiterhin sind die 
theoretische Fluchtrichtung (TFR = 135

°) und der mittlere Sonnenazimut wlihrend der 
Versuche eingezeichnet. 

Legende zu der nebenstehenden Abbildung (Tafel 2) 

Abb. 2: Prozentuale Verteilung der Fluchtwinkel frischgefangener und 7 - 8 Tage im Labor gehal­
tener Orchestia. Die radiare Unterteilung der Diagramme entspricht der Aufgliederung der 
Arena in 24 Kreissegmente; der innere unterteilte Kreis bedeutet 10 %, der liuEere 20 % 
aller Fluchtrichtungen, wenn sie auf ein Segment entfallen. Die Zahl der untersuchten Tiere 
ist dem Zentrum der Diagramme zu entnehmen.i\= Norden; TFR = 135°. a) Orientierung 
vor der Haltung im Labor; b) Frischfange, gleichzeitig mit c und d untersucht; c) bei 9°C 
gehaltene Krebse; d) bei 20°C adaptierte Tiere. Versuchstemperatur: 10 - 11 °c. Ver­
suchsmonat: Oktober. 
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Erwarmung frischgefangener Amphipoden, die im Winter an tiefe Milieutemperaturen 
adaptiert sind, verandert die Wahl der Fluchtrichtungen erheblich (Abb. 5 ). Der Aufent­
halt bei der hoheren Temperatur verschiebt die mittlere Fluchtrichtung deutlich nach 
Norden; nach Riickfiihrung in die tiefe Umgebungstemperatur wird diese Drehung gegen 
den Uhrzeiger aber fortlaufend wieder ausgeglichen. Es sei erwahnt, daB im Winter 
Orchestia plotzliche einstiindige Erwarmungen auf 25 ° C nur selten iiberlebten, wahrend 
diese Temperatur im Sommer beliebig lange ertragen wird. Es finden sich bei den Krebsen 
offenbar starke jahreszeitliche Verschiebungen in der Hitzeresistenz. 

Nach obigen Befunden wirken sich Anderungen im normalen Temperaturbereich auf 
die SonnenkompaBorientierung von Orchestia aus, und zwar verschieben hohere Tempera­
turen die gewahlten Fluchtwinkel in einem Sinne, wie es bei einer Beschleunigung der 
inneren Uhr zu erwarten ware. Die Deutung der Versuche wird aber in starkem MaBe 
dadurch erschwert, daB die phototaktische Komponente bei der Orientierung gleichfalls 
temperaturabhangig ist. Weiterhin kommt eine vollstandige Umstimmung der angestreb­
ten Richtung bei tiefen Temperaturen vor, die nach PARDI (1957) bei mediterranen 
Talitriden den Gang der inneren Uhr bereits blockieren. An der betrachtlichen Verande­
rung des Fluchtwinkels nach raschem Temperaturwechsel werden sicherlich alle erwahn­
ten Faktoren beteiligt sein. Es muB vorerst offenbleiben, in welchem AusmaB endogene 
Regulationen einer dauernden Anderung der Umlaufzeit der inneren Uhr bei verschiede­
nen Temperaturen entgegenwirken. Ein gilnstiges Versuchstier fur weitere Messungen der 
Temperaturabhangigkeit der inneren Uhr sind Amphipoden nicht, weil die Temperatur 
die phototaktische Einstellung und die angestrebte Fluchtrichtung schwer iiberschaubar 
variiert. Bei einer Untersuchung der SonnenkompaBorientierung aquatischer Arthropo­
den, z.B. Idothea (vgl. PARDI 1963), wiirden sich einige dieser Schwierigkeiten wohl 
vermeiden lassen; im Wasser sind Versuchstiere auch besser zu temperieren. 

Ein wahrscheinlich vorhandenes Vermogen der inneren Uhr, Temperatureinflilsse 
durch Regulationen oder Adaptationen zu kompensieren, wird aber nur ihr selbst 
zukommen, da die Adaptation des Stoffwechsels im allgemeinen viel mehr Zeit in 
Anspruch nimmt, als filr ein brauchbares Funktionieren der inneren Uhr zutraglich ist. 
Auch beibrchestia liegt eine Bindung mit dem Stoffwechsel nicht vor, der Sauerstoffver-

Legenden zu den nebenstehenden Abbildungen (Tafel 3) 

Abb. 3: Die prozentuale Verteilung der Fluchtwinkel frischgefangener Orchestia bei tiefen Versuchs­
temperaturen. Versuchsanordnung 2; auBer der Aufgliederung in 16 Segmente entspricht die 
Art der Darstellung der Abb. 2. TFR = 281 °. Linkes Diagramm: Fundort-Temperatur 
2,5° C, Versuchstemperatur 7° C; rechtes Diagramm: Fundort-Temperatur 0,5° C, Ver­
suchstemperatur 3° C. Versuchszeit: Februar-Marz. 

Abb. 4: Anderung des Fluchtwinkels von an 20° C adaptierten Orchestia bei der Versuchstempera­
tur 6° C. Adaptationszeit 3 Wochen. Nach der Kalteexposition wurden die Fluchtwinkel der 
28 Krebse in Abstanden von 10 min registriert. Versuchsmonat: Februar. 

Legende zu der nebenstehenden Abbildung (Tafel 4) 

Abb. 5: Die SonnenkompaBorientierung von Orchestia bei einer kurzfristigen Temperaturanderung. 
Eingezeichnet ist die prozentuale Verteilung der Fluchtwinkel. Einzelheiten der Darstellung 
sind bei Abb. 2 angegeben. TFR = 281 °. Fundort-Temperatur 0,5 - 1 ° C. Versuchstempera­
tur 2° C. 
a) Orientierung kurz nach dem Fangen; b) Versuchstiere 90 - 100 min auf 19° C erwarmt
und erneut bei Lufttemperatur (2° C) untersucht; c) Orientierung nach weiteren 30 min
und d) nach 40 bis 60 min Aufenthalt bei 2° C. Versuchsmonat: Marz.
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brauch zeigt keine Leistungsadaptation. Bei einer Versuchstemperatur von 22°C verbrau­
chen an 8°C angepaBte Flohkrebse 439 ± 19 µI 02/g Feuchtgewicht und Stunde; der
entsprechende Wert fiir an 21°C adaptierte Tiere betragt 472 ± 20µ1 (33 bzw. 31 
Messungen). Ebenso ist die innere Uhr der Biene von der Stoffwcchselintensitat unab­
hangig (RENNER 19 5 7); gleiches gilt fur das Zeitschatzvermi:igen des Goldfisches 
(ROZIN 1965). 
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