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ABSTRACT: Swimming behaviour and swimming speed of the larvae of the herring Clupea 
barengus.The present study is based on two year experiments; it analyses swimming behaviour 
and swimming speed at different developmental stages of the herring. Yolk sac larvae tend to 
sink rather rapidly during resting phases. At the end of the yolk sac stage the sinking rate is 
at its minimum; it increases again with increasing larva size. During the phase of yolk sac 
resorption, vertical movements become gradually transformed into horizontal ones. Generally, 
three types of swimming can be distinguished: (1) "Abrupt swimming" consisting of very 
short periods of fast swimming; normally each dart is connected with a change in swimming 
direction. (2) "Normal swimming" characterized by steady movements for several seconds; 
it results in a winding path. (3) "Slow meandering" representing search swimming, a slowly 
winding locomotion with a large amplitude of each winding but with very little net progression 
of the larva. Swimming speed varies considerably in all size groups, The 8 to 11 mm (total 
length) larvae reach a mean swimming velocity (undulation) of 1.0 to 1.2 cm per second. 
Swimming speed, measured as the straight line distance between start and end points of a 
single swimming phase, attains mean values of 7 to 8 mm/sec in 8 to 11 mm larvae, 10 to 
11 mm/sec in 11 to 15 mm larvae, 21 to 25 mm/sec in 19 to 24 mm larvae, and 40 to 50 ram/see 
in 32 to 40 mm larvae. Swimming activity changes during larval development and seems to be 
influenced by food supply. The total distance travelled in 5 minutes by the head of a yolk 
sac larva is 1 to 3 m. About 8 days aflcer hatching, sinking rate is low and "search swimming" 
(slow meandering movements) prevails. The path covered by the head within 5 minutes is 
0.8 to 1.5 m. 

E I N L E I T U N G  

In der marinen Fischereibiologie spielt die Frage nach den Ursachen der off: be- 
tr~ichtlichen Fluktuationen der Nutztischbest~inde eine grot~e Rolle. Die Fischbesdinde 
schwanken infolge der j~ihrlich unters&iedlichen Larvenzahl,  die weitgehend unabh~in- 
gig ist yon der Zahl der Elterntiere. 

Neben den Einwlrkungen abiotischer Faktoren hat  man die Bedeutung der Laich- 
und Brutr~iuber untersucht (MARSHALL et al. 1937, Mar, rY 1956), jedo& konnte beim 

Diese Arbeit ist Tell einer Dissertation, die unter Leitung yon Herrn Prof. Dr. 
G. H~MPEL an der Universit~it Hamburg angefertigt wurde. 

2 Neue Anschrih: Biologische Anstatt Helgoland, Zentrale, Hamburg 50, Palmaille 9. 
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Hering bisher kein eindeutiger Einfluf~ auf die Nachwuchsziffer nachgewiesen werden 
(BLAxTER & HOI, LIDAY 1963). 

Die meisten Autoren haben das Verhungern der Larven ftir die Fluktuationen in 
der Nachwuchsziffer verantwortlich gemacht. Heringslarven n~hren sich yon Zoo- 
plankton. Der Ern~ihrungszustand und sogar das L~berleben h~ingen ab yon der Dichte 
und GrSi3enzusammensetzung des Futterplanktons, yon der GrSf~e der R~uberpopula- 
tion und yon der Suchleistung des einzelnen Tieres (HEMP~L 1965, 1968). 

Die Suchleistung l~if~t sich dutch folgende Komponenten erfassen: (1) Schwimm- 
strecke pro Zeiteinheit, (2) Wahrnehmungsabstand zum Futterobjekt und (3) Treff- 
sicherheit der Beutefanghandlungen. Diese drei GrSt~en bestimmen, wie lange die Larve 
pro Tag suchen rout3, um bei gegebener Planktondichte geniigend Nahrungsorganismen 
zu erbeuten. Es ist zu erwarten, daf~ diese drei Gr6t~en sich im Laufe der Larvatent- 
wicklung ~indern. 

Die Messung der einzelnen Komponenten der Suchleistung bereitet methodisch 
zahlreiche Schwierigkeiten. Eingehende Verhaltensstudien sind notwendige Vorausset- 
zung. Die Lokomotionsweisen verschiedener Attersstadien mtissen ebenso beri~cksichtigt 
werden wie deren Schwimmgeschwindigkeiten in Abh~ingigkeit yon Aktivit~t und 
~uf~eren Stimulationen. Im vorliegenden Beitrag wird versucht, diese Teilaspekte der 
Suchleistung zu analysieren. 

Die Lokomotionstypen der Fische sind von BR~DEt~ (1926) vergleichend dargestellt 
worden. KP, AM~ (1960) untersuchte die Form und Funktion des Lokomotionsappara- 
tes. Eine eingehende Analyse der Schliingelbewegung des Aales ftihrte GRAY (1933a, b) 
dutch. Zweck einiger Untersuchungen war unter anderem die Benrteilung der Flucht- 
geschwindigkeit verschieden grot~er Larven und Jungfische (Clupea harengus, Gadus 
morhua, G. aegtefinus, G. virens, G. merlangus, Satmo trutta u. a.) vor dem Fangger~it 
(BLAxTER & DICKSOt¢ 1959). Die Abh~ngigkeit der Schwimmgeschwindigkeit yon der 
K6rpergrSt~e untersuchte BAIN~RmG~ (1958) an Leuciscus leuciscus, Salmo irideus und 
Carassius auratus. Der Einflut3 der KSrperform auf die Schwimmgeschwindigkeit 
wurde yon BRETT (1963) bei Oncorhynchus spec. analysiert. Die Bedeutung der Tem- 
peratur pr[i~en BRETV et al. (1958) bei Oncorhynchus und FI~Y & HART (1948) bei 
Carassius auratus. Die Ermittlung der Dauerleistung und Erm~idungserscheinungen 
wurde besonders bei solchen Arten durchgefi~hrt, die in Fischp~issen aufsteigen (BAIN- 
BRmCE 1960, 1963; Abramis brama, Carassius auratus und Rutilus rutilus) oder in 
stehenden Gew~issern Wanderungen vollziehen (OI~LME~ & SCHWARTZ~O~ 1959; 
Esox lucius, Perca fluviatilis, Lucioperca lucioperca, Leuciscus Ieuciscus). Beobachtun- 
gen tiber die Schwimmgeschwindigkeit sind am Hering yon BoY~l~ (1961) im Zusam- 
menhang mit dem Passamoquoddy-Gezeiten-Projekt gemacht worden. An Schollen- 
larven fiihrte RYL~ND (1963) Messungen im Schwimmkanal durch und versuchte, die 
Maximalgeschwindigkeit mit dem Umfang der KSrpermuskulatur zu korrelieren. Einen 
Versuch zur Messung der unstimulierten Eigengeschwindigkeit yon Fischlarven und 
Jungfischen unternahm Br~AuM (1964) an Bodenseefelchen. 

Eine erste Sch~.tzung tiber die GrSt~e der Suchleistung bei Heringslarven in Ab- 
h~ingigkeit yon Lichtintensit~it und Tageszeit wurde yon BLAXT~ (1966) vorgelegt. 
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MATERIAL UND METHODEN 

Die Erbriitungsversuche wurden mit Eiern yon Heringen aus 3 verschiedenen 
Gebieten (Dogger, Downs, Kid) dur&gefiihrt. Die Eier wurden meist direkt na& dem 
Fang befruchtet. Der Befru&tungserfolg lag bei Kieler Heringen um 60 O/o, bei Dog- 
gerheringen um 50 bis 70 °/0 und bei Heringen der siidlichen Nordsee tiber 90 °/o. 

Die Aufzu&tversu&e wurden an der Meeresstation der Biologischen Anstalt Hel- 
goland (Kid, Downs) und im Institut filr Hydrobiologie und Fischereiwissens&af~ der 
Universit~it Hamburg (Dogger) dur&gefiihrt (28 bis 320/00 S; 100 _+ 0,1 ° C; Kunst- 
licht, 12-Stunden-Tag; vgl. ROS~NTHAL 1967, 1968, 1969, BLAXTER & HEMIq~L 1961). 

Bei allen Erbriitungsversuchen waren die befruchteten Eier auf dem Transport 
vom Fangplatz zum Laboratorium erheblichen Erschiitterungen ausgesetzt. Ein sch~idi- 
gender Einflug konnte im Verlauf der ersten Versuche (Dogger, Kid) nur vermutet, 
abet nicht nachgewiesen werden. Bei den besonders erfolgreich verlaufenen Aufzucht- 
versuchen an Downsheringen betrug die Transportzeit insgesamt etwa 20 Stunden. Die 
Brut war in dieser Zeit st~indigen Erschiitterungen ausgesetzt. Es konnte kein s&~idi- 
gender Einflut~ festgestellt werden. 

Abb. 1 : Beobachtungsaquarium zur Messung der Schwimmstrecke yon Dottersacklarven 
(Erl~uterungen irn Text) 

Die Beobachtungsaquarien zur Messung der Schwimmstrecke pro Zeiteinheit be- 
standen aus schmalen Ptexiglas-Be&en (Abmessungen: 36 X 21 X 8,5 cm), die in zwei 
gleich tide, kiivettenartige Kammern (Beobachtungs- und Temperierkammer) geteilt 
waren (vgl. Abb. 1). Die vordere Kammer war die eigentliche Beobachtungskammer 
(Abmessungen: 27,5 X 21 ;< 3 cm). Zwei feinperforierte W~inde trennten Zulauf- und 
Ablaufschacht ab (Abmessungen: 3,0 X 3,5 X 21 cm). Der Zulauf des Frischwassers 
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wurde so eingestellt, dat~ die Dur&fluggeschwindigkeit durch die Beobachtungskam- 
met weniger als 0,2 mm/sec betrug. Vor die Beobachtungskammer wurde ein Gitternetz 
aus monofilem Faden (0,25 mm 2r) mit einer Maschenweite yon 0,5 cm gespannt (in 
Abb. 1 nicht eingezeichnet). Die hintere Kammer erftillte die Funktion einer Temperier- 
kammer. Der Wasserdur&tauf war bier jedoch wesentlich hSher (etwa 200 ml/min). 
Dadurch soIke der Erw~irmung der langsam durchflossenen Beobachtungskammer ent- 
gegengewirkt werden. Dariiber hinaus wurde der Wasserstand in der Temperierkam- 
mer um 2 bis 3 cm h~Sher eingestellt als in der Beobachmngskammer. Auf diese Weise 
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Abb. 2: Querschnitt dur& das Beobachtungsaquarium. Beobachtungskammer (B), Temperier- 
kammer (T). Der Unterschied des Wasserstandes in beiden Kammem ist ann~ihernd magstab- 
getreu dargestellt. Der hiShere Wasserstand in T kfihlt die Riickwand yon B. Bei Erw~irmung 

durch starken Li&tdnfaIi ventiliert die Lu~ in der Beobachturlgskammer (Pfeile) 

sollte verhindert werden, daf~ die dicht tiber der Wasseroberfl~iche angebrachten Be- 
leuchtungskiSrper (OSRAM-L 40 W/25.1, 97 cm) tagstiber bei Lichtintenslt~iten yon 
etwa 150 Lux (Wasseroberfl~iche) Temperaturs&wankungen in der Beobachtungskam- 
met hervorriefen. Die Kiihlung der Rii&wand dieser Kammer dur& den erh~Shten 
Wasserstand der Temperierkammer sollte die Ausbildung einer schiitzenden ,,Lu~- 
walze" iiber der Wasseroberfl~i&e der Beobachtungskammer bewirken (vgl. Abb. 2). 

Wghrend der Versuche mit Doggerlarven waren die Beobachmngsaquarien an ein 
Kreislaufsystem angeschlossen (Abb. 3). Das aus den Beobachtungsaquarien abfliegende 
Seewasser wurde unter einer UV-Lampe (R6hrenl~inge 44 cm; Quarzlampen GmbH 
Hanau, 0,35 A, 220 V) sterilisiert. Das Wasser flog auf der 11,5 cm breiten Rinne in 
diinnem Film an der UV-Lampe vorbei. Wahrscheinlich konnte dadur& ein wesent- 
licher Tell der Bakterien abget~Stet werden. Ein aus mehreren Lagen verschiedener 
Korngr~5t~e bestehendes Kies-Sand-Filter diente der me&anis&en Reinigung des Was- 
sers. Vermutlich wurden hier abgetStete Bakterien abgefangen. Das so filtrierte See- 
wasser wurde in den Vorratsbeh~ilter gepumpt. Wghrend der Versu&e mit Larven der 
Kieler und Downs-Heringe wurde auf den Krelslauf verzichtet und im Dur&flul~ ge- 
arbeitet. 
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Wie sich bald herausstellte, eigneten sich die Beobachtungsaquarien nur fiir die 
Untersuchungen an Dottersa&larven, deren Schwimmbewegungen vorwiegend vertikal 
gerichtet sin& Die yon einer Larve zurfi&gelegte S&wimmstre&e wurde anhand der 
Koordinaten der durchs&wommenen Planquadrate registriert und die Beoba&tungs- 

7 

Abb. 3: Versuchsanlage zur Direktbeoba&tung der Schwimmaktivit~t yon Fischlarven. 1 = 
Beoba&tungsaquarium mit niveaureguIiertem Zu- und Ablauf fiir Temperier- und Beobach- 
tungskammer, 2 = Ablaufrlnne, 3 -- UV-Lampe zur Sterilisation des Seewassers, 4 =: Kies/ 
Sandfilter, 5 = Umlaufpumpe, 6 = Seewasservorrat (intensive Dur&liit~ung), 7 = Beleuch- 
tungsk/Srper (OSRAM-L 40 W/25.1, 97 cm), 8 = Auffangbe&en ftir den Rii&lauf des See- 

wassers bei St6rung oder Unterbrechung des Kreislaufsystems 

zeit mit der Stoppuhr gemessen. Bei Dottersacklarven st6rte es kaum, daig die Larven 
ni&t auf ,,Umwelthindernisse" reagierten. Altere Larvenstadien, die mehr und mehr 
horizontal schwimmen, waren nut selten in der Lage, vor den Aquarienw~inden umzu- 
kehren. Gr6gere WasserkiSrper, in denen die Larven fiber einen l~ingeren Zeitraum un- 
gest~Srt schwimmen konnten, waren notwendig, um den zurfi&gelegten Weg fiber einen 
l~ingeren Zeitraum zu verfolgen und zu messen. 

Zu diesem Zwe& wurden beim Aufzu&tversuch mit Heringslarven der sfidli&en 
Nordsee die Beobachtungen direkt in deIx HS.Iterungsaquarien (innen schwarzgestri- 
chene Steinzeugbe&en, etwa 140 1 Inhalt; Kunstlicht, maximal 1500 lx an der Wasser- 
oberfl~iche; Innenfilter-modifiziert nach FLOCHTER 1964--, Durchflufgleistung etwa 570 
his 630 l/d) dur&geffihrt. Die zurfi&gelegte S&wimmstre&e wurde hier auf ,,indirek- 
tem Weg" ermittelt. Es galt zun~ichst den Anteil der verschiedenen Schwimmverhaltens- 
weisen und Ruhepausen an der Beoba&tungszeit zu messen. Die Registrierung der Akti- 
viditszeiten und Ruhepausen erfolgte durch einen Mehrfachschreiber. Durch Beditigung 
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verschiedener elektrischer Kontakte zeicbnete der Beobachter die Aktixdt~itszeiten in 
chronologischer Reihenfolge auf einem mit konstanter Geschwindigkeit an den Schreib- 
hebeln vorbeigefiihrten Wachsschichtpapierstreifen auf. Die Schwimmgeschwindigkeiten 
der einzelnen Verbaltensweisen konnten durch Tell- und Einzelbildanalysen von Film- 
aufnahmen ermittelt werden. Aus diesen Daten liefl si& die gesuchte Schwimmstrecke 
pro Zeiteinheit berechnen. 

Far die Filmaufnahmen stand eine Bolex-H-16-Spiegelreflexkamera zur Ver- 
fiigung. Es wurde das Kodak-Eastman-Double-X-Negativ-Material verwendet. Die 
Aufnahmefrequenz betrug in der Regel 24 Bitder pro Sekunde. Zahireiche filmtech- 
nische Anregungen sind der Arbeit yon KUHL (1961) entnommen. 

Die Auswertung der Filmaufnahmen wurden am Kodak-Movie-Analyst-Projector 
sowie am Lytax-16-mm-Auswertungsger~it im Institut f~ir den Wissenschafflichen Film, 
G6ttingen, durchgef~ihrt. 

ERGEBNISSE 

D a s  V e r h a l t e n  y o n  H e r i n g s l a r v e n  

Der Schliipfvorgang 

Diese Beobachtungen geh6ren nicht direkt zum Thema. Sie sind nebenher gemacht 
worden und erscheinen mitteilenswert. 

Die Eihaut wird kurz vor dem Schl/Jpfen fermentativ aufgewei&t; sie wird infolge 
des unterschiedlichen Drucks einzelner K~Jrperpartien nach aut~en oval geformt (Abb. 4). 
Bewegt sich der Embryo im El, so verschiebt sich mit der neuen K~Jrperlage auch das 
Oval. Mit welchem K~Jrperteil der Embryo die Eihaut durchbricht, bleibt mehr oder 
weniger dem Zufall iiberlassen. Off wird w~hrend einer Drehbewegung die Eihaut an 
einer schwachen Stelle mit dem Schwanz durchbrochen. Die anfangs nur Heine Uffnung 
relict mit jeder Bewegung welter auf. Ist die Eimembran an dieser Stelle noch nicht 
gen~igend aufgeweicht, so muff die Larve den Dottersack unter grof~en Anstrengungen 
durch den engen, wenig erweiterungsf~higen SpaIt zw~ngen (Abb. 5). Gelegentlich 
bricht der Embryo mit der K~Jrpermitte die Eihaut auf (Abb. 6a). W~hrend der Haupt- 
schliipfzeit ist der Anteil der mit dem Kopf oder Schwanz schI~ipfenden Larven etwa 
gleich grof~ (Ros~NT~AL 1966). Die Dauer des Schliipfvorgangs kann sehr unterschied- 
lich sein. Schliipfen die Larven mit dem Kopf zuerst, so dauert der ganze Vorgang in 
der Regel nur wenige Sekunden. Verliit~t der Schwanz das Ei zuerst, so kann es sehr 
lange dauern, bis die Larve freikommt. Der Dottersack bildet dabei das gr~Ji~te Hinder- 
his (Abb. 6). 

Verhalten der Dottersacklarven 

Die Schwimmbewegungen der Dottersacklarven k~Jnnen als Schl~ingelschwimmen 
bezeichnet werden. Die Wellenbewegungen, die tiber die KJrperachse laufen, sind dabei 
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keineswegs yon gleichm~if~iger Intensit~it. Kurze SchwimmstSf~e wechseln in unregel- 
m~ii~iger Reihenfolge mit langen Schwimmphasen ab. 

Unmittelbar nach dem Schliipfen schwimmen die Larven meist vertikal aufw~rts 
und sinken in den anfangs sehr Iangen Ruhepausen nicht selten bis zum Grund des 
Aquariums ab. Diese Vertikalbewegung geht im Laufe der Dotterzehrung in die Hori- 

Abb. 4: W~ihrend der Hauptschltipfzeit wird die Eihaut fermentativ so stark aufgeweicht, dat~ 
sie dem Druck der KSrperspirale nachgibt. Hier durchbricht der Embryo gerade die Eihaut 

und schliiptt mit dem Kopf voran (Einzelbild aus 16-mm-Filmaufnahmen) 

zontalbewegung tiber. Abgesehen yon der Tatsache, dab die Larven ihre Schwimm- 
bewegung vertikal aufw~irts richten kSnnen, scheinen sie ihre Bewegungsrichtung kaum 
zu steuern. 

Bewegungsweisen zum Zeitpunkt der ersten Nahrungsaufnahme 

Gegen Ende der Dottersackphase sinken die Larven w~ihrend der Ruhepausen nur 
noch wenig ab. Die Larven sind in der Lage, durch Modifikation der Bewegungsge- 
schwindigkeit einzelner KSrperabschnitte die Schwimmrichtung zu beeinflussen und ein 
wenig zu steuern. Dieses Verhalten wlrd besonders deutlich, wenn die Larven erstmals 
versuchen, auf Plankter zu reagieren. Die Steuerung der Bewegungsrichtung kann vor- 
erst nur mit Hitfe der noch sehr zarten Pectoralia erfolgen. 

Das Schwimmverhalten ~indert sich ira Laufe der Dotterresorption. Zum Zeitpunkt 
der ersten ~Nahrungsaufnahme (etwa vom letzten DritteI der Dottersackphase an) be- 
ginnen die Larven h~iufiger in kurzen StSi~en mit Richtungswechset und kurzen Ruhe- 
pausen zu schwimmen. Bald versuchen sie sehr tangsame, mit dem Kopf ungleichm~ii~ig 
pendelnde Bewegungen auszufiihren. W~ihrend dieser Scht~ngelbewegungen haben sie 
kaum Vortrieb. Dieses Schwimmverhalten erweckt den Anschein yon Suchbewegungen. 
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Abb. 5: Der Schliipfvorgang mit dem Schwanz voran. Letzte Phase des Herausziehens der 
vorderen K6rperh~ili%. Ausschnitte aus Einzelbildern yon 16-mm-Filmaufnahmen (Aufnahme- 
frequenz 24 Bilder/sec). (a) Der Dottersa& ist bis zur H~il~e dur& die Uffnung gezw~ingt. 
(b) Der Dottersa& hat das Ei verlassen. (c) Durch pi&zli&es splraliges Aufrollen des K6rpers 
versu&t die Larve sich rii&w~irts aus der Eihfille zu ziehem (d) Die Larve ist £rei und 

s&wimmt nach kurzer Erholungspause davon 
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Abb. 6: Der Schliipfvorgang mit dem Schwartz voran. Ausschnitte aus Einzelbildern yon 
16-mm-Filmaufnahmen. (a) Durchbruch durch die Eimembran mit der K~rpermitte. (b) Die 
Eihaut ist welter aufgerissen; die Larve ist bis zum hinteren Dottersackende im Freien. 

(c) Unter hettigen Bewegungen versucht die Larve die Uffnung zu weiten 
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Bewegungsweisen der iilteren Larvenstadien 

Vom Ende der Dottersackphase an ver~indert sich das Schwimmverhalten bis kurz 
vor der Metamorphose der Larven nid~t wesentlich. Der Bewegungsmodus iindert sich 
nut in den Proportionen, nicht jedoch im Typ. Vor allem verringert sich die Amplitude 
des Kopfschl~ngelns sowie die des Schwanzsd~lags. Die Schwimmgeschwindigkeit steigt 
mit fortschreitender Entwicklung der Flossen erheblich an. Bei einer Totatl~inge yon 
25 bis 30 mm konnte der Beginn des Schwarmverhahens beobachtet werden (RosEN- 
THAL 1968). 

S i n k g e s c h w i n d i g k e i t  d e r  H e r i n g s t a r v e n  

Wie bereits beschrieben, geht im Laufe der Dotterzehrung die vertikale Schwimm- 
bewegung in die Horizontalbewegung tiber. Es lag nahe zu pr[ifen, ob die Vertikai- 
bewegung mit der GrSi~e und Schwere des Dottersackes in Verbindung steht 3. 

Bei frlschgeschl[ip~en Dottersacklarven (Df > 1 mm -~) betr~igt die Sinkgeschwin- 
digkeit ann~hernd 0,4 bis 0,6 cm/sec. Ist der Dotter zur H~ili~e aufgebraucht (Df~  0,7), 
so erreicht die Kurve der Sinkgeschwindigkeit ann~ihernd ihr Minimum (0,2 bis 0,3 
cm/sec). Bis gegen Ende der Dottersackphase nimmt sie nicht mehr merklich ab (Abb. 7). 

Dieser Kurvenverlauf ist insofern yon Bedeutung, als die Larven zum Zeitpunkt 
der ersten Nahrungsaufnahme (Dr ~ 0,7) bereits eine niedrige Sinkgeschwindigkeit er- 
reicht haben und nunmehr mit geringem Energieaufwand im Wasser weitgehend frei 
schweben kSnnen. Das erleichtert die Beutefanghandlungen wesentlich, zumal die fiir 
erfolgreiche Beutefanghandlungen erforderliche Fixierdauer anfangs relativ lang ist. 

Im Laufe der weiteren Entwicklung erh6ht sich die Sinkgeschwindigkeit (vgl. 
Abb. 8). Es besteht ein Zusammenhang zwischen Sinkgeschwindigkeit und Totall~inge, 
zumindest bis zu einem Stadium, auf dem die Schwimmblase beginnt, funktionsf~ihig 
zu werden. 

K l a s s i f i k a t i o n  d e r  S c h w i m m v e r h a l t e n s w e i s e n  

Soll die yon einer Larve in einer bestimmten Zeit zuriickgelegte Schwimmstrecke 
ermittelt werden, so miissen die Schwimmgeschwindigkeit und die Schwimmakfivifiit 
gemessen werden. Diese variierten je nach den oben beschriebenen Bewegungsweisen 
erheblich. Obwohl die einzelnen Verhaltensweisen o~mats stufenlos ineinander iiber- 
gehen k~Snnen, ist es fiir die Bearbeitung der vorliegenden Aufgabenstellung ratsam, 
eine grobe Gliederung der Bewegungsmodi nach ihrer unterschiedlichen Schwimm- 
geschwindigkeit vorzunehmen. Grunds~itzlich lassen sich die bei Larven bis zu einer 
Totall~inge yon etwa 20 mm auftretenden Verhaltensweisen folgendermaf~en klassifi- 

3 Um die Sinkgeschwindigkeit zu ermitteln, wurden die Larven in 2 °/0 Urethan-See- 
wasserlSsung bediubt und die Zeit, in der die Larven iiber eine Strecke yon 20 cm in stehendem 
Wasser absanken, mit der Stoppuhr gemessen. Die errechnete Sinkgeschwindigkeit wurde dann 
in Beziehung zur DottergrSf~e gesetzt [gernessen in mm HShe real L~inge (Dh X D1 ~ Df in 
mm~)]. 
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zieren: (1) Kurze Schwimmst6i~e (0,2-0,5 sec Dauer, meist mit einem Richtungswechset 
verbunden), (2) lange Schwimmphasen (,,normales" Schwimmen; tiber 0,5 sec Dauer) 
und (3) langsame Schwimmbewegungen mit groi~er Schl~ingelarnplitude (geringer Vor- 
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Abb. 7: Sinkgeschwindigkeit bet~iubter Heringslarven in Abhiingigkeit vonder  Dottergr6i~e. 
Temperatur 10 + 0,1 ° C; 32 °/00 S; Larven in 2 °/o-Urethan-Seewasserl~isung bet~iubt. Df = 
Produkt aus L~nge und H~She des Dottersackes, gemessen in mm, als relatives Mal~ f~ir die 
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Abb. 8: Abh~ingigkeit der Sinkgeschwindigkek bet~iubter Heringslarven yon der Dottergr6f~e 
und K~Srperl~inge. Die Larven haben noch keine funktionsf~ihige Schwimmblase. Temperatur 
10 + 0,1 ° C; 31-32 %o S; Larven in 2 %-Urethan-Seewasserl/Ssung bet~iubt. Abszisse" Verlauf 
der Dotterzehrung ~" (schematisch) und Totall~inge der Larven. Ordinate: Sinkgeschwindigkeit 

in mm/sec 
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trieb, uriterschiedliche Dauer, ,Suchverhalten"). Von Zeit zu Zeit traten Phasen sehr 
schnetlen S&wimmens auf. 

Die zahlreichen Obergangsformen zwischen den einzelnen Bewegungsmodi wurden 
bei der Registrierung der S&wimmaktivit~t berii&sichtigt und je nach ihrem vor- 
herrschenden Erscheinungsbilde der einen oder anderen Verhaltensweise zugerechnet. 

A n a l y s e  d e r  V e r h a l t e n s w e i s e n  

Das Schwimmverhalten wurde durch Einzelbildauswertung yon Filmaufnahmen 
analysiert. 

"/ , a 

..... g .............. 7 : . : : ,>- .  I ........................... : ................................ 
/ / / /  
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Abb. 9: Schematische Darstellung des alternierenden Richtungswechsels bei mehrfach aufein- 
anderfoigenden kurzen Schwimmst~5t~en (Dottersa&larven). In den Ruhepausen sinken die 

Larven kopftiber ab. (a) Aufsicht, (b) Seitenansicht. Umgezeichnet nach Filmaufnahmen 

Kurze Schwimmst6fle 

Die kurzen Schwimmst~5t~e dauern in der RegeI eine halbe bis zweieinhalb 
Schl~ingelperioden an. In den meisten Fgllen sind solche Schwimmst61~e mit einem 
Ri&tungswe&sel verbunden (vgl. Abb. 9). Folgen mehrere kurze Schwimmst~Si~e un- 
mittelbar aufeinander, so ist der Richtungswechsel vorwiegend alternierend. Je nach- 
dem, wie lange die Ruhepausen zwischen den einzelnen Bewegungsphasen andauern, 
sinken die Larven mit dem Kopf voran mehr oder weniger weir ab. In der darauf- 
folgenden Aktivit~itsphase richten sie sich wieder auf, gleichen dadur& die Abw~irts- 
bewegung aus oder schwimmen noch weiter au£ 
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Lange Schwirnmphasen (,,normales" Schwimmverhalten) 

Der Ablauf der Schl~ingelbewegung l~it~t sich am einfachsten durch Projektion 
einzelner Bewegungsphasen veranschaulichen. Der Bewegungsablauf aus einer langen 

Abb. 10: Schwimmverhalten der Dottersacklarven (Kiel; 6 bis 7 mm Totall~inge), Teilbild- 
analysen yon Filmaufnahmen; Aufnahmefrequenz 48 Bilder/sec. Bildfolge yon links nach 
rechts entspricht der Laufbildfolge im Film. Die gestrichelte Gerade stellt die Bezugslinie ftir 

die Vorw~irtsbewegung im Raum dar 

a 

b 

Abb. 11: Analyse der Schwimmbewegungen zum Zeitpunkt der ersten Nahrungsaufnahme 
w~ihrend einer langen Aktivit~itsphase. Lauf- und Teilbildanalyse yon 16-mm-Filmaufnah- 
men (Aufnahmefrequenz 24 Bilder/sec) in 13 Bewegungsphasen (--~ Schwimmrichtung). 
(a) Lagen der KSrpermittelachse. (b) Bewegungsbahnen yon 4 KSrperstellen: + - - - - +  Kopf- 

mitte; . . . .  Dottersackmitte; o o A~er; Schwanzende 
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Aktivit~itsphase ist in Abbildung 10 fiir die Dauer yon '/4 sec in Zeitintervallen yon 
I/4s sec am Beispiel einer Dottersa&larve festgehalten. Wie aus dieser Darstellung er- 
sichtlich, erreicht die Larve ihren grggten Vortrieb kurz vor der Umkehr der Schwanz- 
schlagrichtung. Die Schwimmgeschwindigkeit verz6gert sich w~ihrend der Sdllag- 
umkehr und steigt mit dem neu einsetzenden Schwanzschlag allm~ihlich wieder an. 

Die L~inge der Schl~ingelbahn des Kopfes wS.hrend des Vorw~irtsschwimmens ist 
ftir unsere Fragestellung yon besonderer Bedeutung. Je nachdem, wie grog die Ampli- 
tude des Kopfschl~ingelns ist, wird der Weg der Schl~ingelbahn den direkt zuriick.- 
gelegten Weg zwischen Start- und Endpunkt einer Aktivit~itsphase mehr oder weniger 
iibersteigen. Die Larve legt besonders mit ihrem Kopf eine grSgere Schwimmstrecke 
zuriick. Die 6kologische Bedeutung dieses Verhaltens wird sp~iter zu diskutieren sein. 

Zeichnet man die K/Srpermittelachsen einzelner Bewegungsphasen iibereinander 
(Abb. 11a), so liigt sich der Vertauf der Bewegungsbahnen einzelner K/Srperabschnitte 
(z. B. Kopf, Dottersack, Schwanz) direkt verfolgen (Abb. 1 lb). 

Abbildung 12a gibt den Verlauf der Bewegungsbahnen in Zeitintervallen yon 
'/24 sec ftir die Dauer yon etwa 2 sec wieder. Die Amplitude der Kopfschl~ingelbewe- 
gung verh~ilt sich zur Schwanzschlagamplitude wie 1 : 5,5. 

Bei Felchenlarven (BI~Au~ 1964) betr~igt der Vortrieb w~ihrend einer Schl~ingel- 
periode etwa 40 % der K/Srperl~inge. Generell ist dieser Wert bei Heringslarven ge- 
ringer. Im Mittel ergeben sich zum Zeitpunkt der ersten Nahrungsaufnahme nur Werte 
zwischen 28 und 32 %. Bei Dottersacklarven (De = 1,4 mm 2) liegen sie no& niedriger 
und fallen teilweise his unter 20 % ab. Diese Werte gelten nut fiir die Iangen Aktivi- 
t~itsphasen, nicht fiir die kurzen SchwimmstSge und die pendelnd suchenden Bewegungen. 

Die Ungleichmiigigkeiten im Vortrieb, die in Abbitdung 10 ftir Dottersacklarven 
veranschaulicht sind, lassen sich auch fiir die Bewegungsbahnen einzelner KSrper- 
abschnitte erkennen. Deutlich wird dies, wenn man die Bewegungsgeschwindigkeit 
einzelner K6rperpunkte verfolgt. An Abbildung 12b sind diese Geschwindigkeiten 
(cm/sec) in Ausschnitten aus einer langen Schwimmaktivit~itsphase dargestellt. Die 
Larve war zu diesem Zeitpunkt etwa 10 mm lang. Solange die Larven geradeaus- 
sdlwimmen, bleibt das Kurvenbild auch bei wechselnder Schwimmgeschwindigkeit etwa 
dem in Abbildung 12b dargestellten Verlauf ~ihnlid~. Etwas uniibersichtlich werden die 
Verh~ilmisse, wenn die Larve versucht, die Schwimmrichtung zu ~indern. Dies geschieht 
vorwiegend dutch kurzfristige Anderung der Bewegungsgeschwindigkeit einzelner 
K/Srperabschnitte. Abbildung 13 zeigt den Kurvenverlauf der Geschwindigkeiten ein- 
zelner KCSrperabschnitte w~ihrend einer Aktivit~itsphase mit mehrfachem deutlichem 
Richtungswechsel. 

Will die Larve sich auf eine neue Schwimmrichtung einstellen, so verringert sie 
zun~ichst die Bewegungsgeschwindigkeit des Schwanzes (vgl. Abb. 13, Bewegungs- 
phasen 5-15). Unmittelbar darauf erh~iht sie- meistens bei gleichbleibender Frequenz - 
die Schliingelamplitude des Kopfes fiir weniger als die H~ilt~e einer Schl~ingelperiode. 
Dies drii&t si& in einer kurzfristigen Erh/ihung der Bewegungsgeschwindigkeit des 
Kopfes aus (vgl. Abb. 13, Bewegungsphasen i3-16; 32-35; 40-44). Diese vom Kopf 
hervorgerufene ,,Teilwelle" verlagert sich unter stiindiger Zunahme der Amplitude 
zum Schwanzende und richtet auf diese Weise die K/Srperachse auf die neue, vom Kopf 
vorgegebene Schwimmrichtung an. 
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,,Suchbewegungen" 

Die aIs ,,Suchbewegungen" bezeichneten Schwimmphasen werden nur in bezug 
auf ihre Schwimmgeschwindigkeit analysiert. Die Mef~ergebnisse sind im Abschnitt 
Schwimmgeschwindigkeit dargestellt. 

Es sei an dieser Stelle ausdriicklich darauf hingewiesen, dai~ der Begriff ,,Such- 
verhalten" hier mehr als Terminus technicus fiir den betont langsamen Schwimmodus 
gebraucht wird, als fiir eine direkt auf die Nahrungssuche abgestellte Verhaltens- 
weise. Die zwischen den normalen Schwimmphasen auftretenden langsamen Bewegun- 
gen erm6glichen es den Larven, auf engem Areal einen relativ grof~en WasserkSrper zu 
erfassen, zumal die Schwimmrichtung dabei h~iufig gewechselt wird (Zickzackkurs). 
SCHUMANN (1965) beschreibt ein ~hnliches Verhalten yon Sardinenlarven: "The larva 
seemed to engage in a pattern of 'search' . . . "  Fiir das Vorhandensein des Suchverhal- 
tens sprechen nach SCHUMANN auch die Befunde yon ARTHUR (1956). Diejenigen Lar- 
yen, die gefressen hatten, enthielten im Mittel mehr Plankter als nach der Treffer- 
wahrscheinlichkeit zwischen Larven und Planktern zu erwarten war. 

Aktivitlit der Larven 

Die Schwimmaktivit~it der Heringslarven ~ndert sich mit der Entwicklung der 
Schwimmverhaltensweisen. Die eben geschliip~en Dottersacklarven kSnnen zwischen 
den langen Vertikalbewegungen ausgedehnte Ruhepausen einlegen. Oi~ bleiben sie 
mehrere Sekunden - gelegentlich sogar Minuten - bewegungslos am Boden liegen. 
Andererseits schwimmen sie sehr unruhig in kurzen StSf~en und legen auch nur kurze 
Ruhepausen ein. Heringslarven zeigen also eine ganz andere Schwimmaktivit~it als 
beispielsweise die Larven vieler Plattfische, die ot~ kontinuierlich schwimmen und nur 
selten Ruhepausen einlegen (vgl. SCHUMANN 1965). 

Gegen Ende der Dottersackphase - etwa schon zum Zeltpunkt der ersten Nah- 
rungsaufnahme - dauern die Aktivit~its- und Ruhephasen im Durchschnitt nicht mehr 
~iber 10 sec an. Erst mit Beginn der aktiven Nahrungssuche treten wieder l~ingere Akti- 
vit~itsphasen auf, die im Mittel jedoch nut wenig iiber 10 sec, im Einzelfall aber auch 
bis zu 30 sec und mehr andauern k6nnen. 

Vom Zeitpunkt der ersten Nahrungsnahme an treten Schwimmphasen auf, die 
mehr und mehr in das ,Suchverhalten" iibergehen. Sind die Larven iiber 30 Tage att, 
so liegt die Dauer der Ruhepausen im Mittel bei 0,6 sec, maximal jedoch nicht iiber 
1,5 sec. Die Dauer des Suchverhaltens nimmt dagegen mit fortschreitendem Alter der 
Larven st~indig zu (vgl. Tab. 1). Entsprechend sinkt der Anteil der ,,normalen" Aktivi- 
tiitsphasen und der Ruhepausen. Beutereaktionen und Fanghandlungen beanspruchen 
im Mittel einen gleichbleibend geringen Anteil. 

Der Anteii des Suchens an der Gesamtaktivit~it gteichaltriger Larven kann auch 
noch yore Planktonangebot beeinflui~t werden (vgl. Tab. 2). In planktonfreiem Wasser 
suchen die Larven nur gelegentlich in der bereits beschriebenen Weise. Neben kurzen 
SchwimmstSf~en und kurzen Ruhepausen iiberwiegen die langen Aktivit~itsphasen. Bie- 
tet man den Larven jetzt Plankton an, so vermindern sie die langen Schwimmaktivi- 
t~itsphasen zugunsten des ,,Suchens". 
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Tabelle 1 

Die Schwimmaktivit~it der Larven in Abh~ingigkeit vom Alter. Dauer der Verhaltensweise 
in Prozent der Beobachtungszeit. 1 = Alter in Tagen nach dem Schliipfen; 2 = Anzahi der 
Beobachtungsprotokolle; 3 = Dauer des aktiven Schwimmens in °/o der Beobachtungszeit; 
4 = Dauer der Ruhepausen in °/0 der Beoba&tungszeit; 5 .... Dauer des Suchens in '°/0 der Be- 
obachtungszeit; 6 ..... Dauer der Beutereaktionen in °/o der Beobachtungszeit; 7 = Dauer der 

Fanghandlungen in °/o der Beobachtungszeit 

1 2 3 4 5 6 7 

0-  3 33 40,2 59,8 - - - 
4-  7 51 53,5 39,0 4,2 2,5 0,9 
8-1 t 50 40,0 33,5 22,8 2,9 0,8 

12-16 22 28,0 34,9 33,9 2,7 0,5 
17-19 15 22,5 31,0 42,8 2,9 0,8 

Tabelle 2 

Abh~ingigkeit der Schwimmaktivit~it vom Nahrungsangebot. Dauer der Verhaltensweisen in 
Prozent der Beobachtungszeit. t = Nahrungsangebot: - kein Planktonangebot, ( + )  gerlnges 
Planktonangebot, + m~ifliges Planktonangebot, + + reichliches Planktonangebot;  2 = Beob- 
achtungszeit in sec; 3 = Dauer des Schwimmens in % der Beobachtungszeit; 4 = Dauer der 
Ruhepausen in % der Beobachtungszeit; 5 = Dauer des Suchens in % der Beobachtungszeit; 
6 = Dauer der Beutereaktionen in 0/0 der Beoba&tungszeit; 7 = Dauer der Fanghandlungen 

in % der Beobachtungszeit 

Datum Zeit Protokoll- 1 2 3 4 5 6 7 
Nr. 

12. 12. 8.30 80 - 320 37,2 57,4 5,4 - - 
10.45 86 - 302 44,7 54,8 0,5 - - 
11.15 88 + 342 42,3 32,1 23,3 2,3 - 
11.30 89 + 338 47,3 27,8 22,0 2,3 0,5 
12.50 90 ( + )  342 48,4 16,7 32,3 2,7 - 
13.00 91 ÷ + 658 43,3 23,4 29,7 3,2 0,3 
13.15 92 + + 291 27,9 35,1 33,1 3,2 0,6 
21.00 95 + 358 45,5 21,9 31,8 0,8 - 

13. 12. 9.15 96 - 159 32,2 66,3 1,4 - - 
8.45 97 - 333 24,4 65,3 9,0 1,3 - 
9.40 99 - 302 19,5 76,0 3,7 0,9 - 
9.45 100 - 317 29,5 68,4 1,6 0,5 - 

11.30 106 + +  333 34,5 15,2 39,8 6,5 4,1 
11.35 107 + 234 9,2 8,3 71,9 8,5 2,1 
14.30 108 + 352 28,3 18,8 37,2 13,8 2,0 

14. 12. 15.00 110 + -t- 399 23,9 12,2 59,8 3,4 0,7 
15.15 t l l  + +  340 31,9 30,1 35,4 1,3 1,3 
16.50 112 + 184 20,4 27,3 44,7 5,0 2,6 
17.00 113 + 309 27,5 19,0 48,9 3,0 1,6 

S c h w i m m g e s c h w i n d i g k e i t  

Die  h ier  darges te l l ten  Met~ergebnisse basieren auf  solchen Schwimmakt iv i f i i t en ,  

die v o m  Beobachter  e indeuf ig  als eine der  drei  un terschiedenen Verha l t ensweisen  er- 

k a n n t  wurden .  Dazwischen  s ind at le  I~bergangsphasen  v o r h a n d e n .  Sie k o n n t e n  im 

R a h m e n  der h ier  durchgef i ihr ten  Ana lysen  nicht  berf i&sicht igt  werden,  
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Die Schwimmgeschwindigkeit wurde durah Filmaufnahmen im Zusammenhang 
mit Tell- und Einzelbildauswertung ermittelt. Hierbei wurden die Bilder einzeln nach- 
einander projiziert und die KSrperlagen der Larve aufgezeichnet. Ein im Bild fest- 
stehender Punkt diente als Nullpunkt im Raum. Auf ihn wurde jedes naahfolgende 
Bild einjustiert. Die Annahme einer Nullmarkierung ist bei Sahwenkaufnahmen uner- 
l~igliah, da sonst der eigentliahe Bewegungsablauf sowie die Sahwimmgeschwindigkeit 
der Larven durah die scheinbare Bewegungsgesahwindigkeit im Bild (direkte Bewegungs- 
geschwindlgkeit _+ Schwenkbewegung der Kamera) gestSrt wird. Stehende Objekte, 
die als Nullmarkierung im Raum dienen konnten, wurden deshalb stets mit aufgenom- 
m e n .  

Diese zweifellos brauahbare Methode zur Ermittlung der Sahwimmgesahwindig- 
keit enth~ilt einige Fehlerquellen. Sie kSnnen (a) filmtechnisaher Art sein und sind nicht 
nachtriiglich kontrollierbar. Es handelt siah im wesentli&en um unregelm~it~igen Lauf 
des Motors der Aufnahmekamera (bei Federwerkantrieb), mangelnde Tiefensahiirfe 
w~ihrend der Aufnahme, weahsetnden Objektabstand w~ihrend einer Bildeinstellung 
und damit variierenden Abbildungsmat~stab im Laufbild und schlief~liah Vibrationen 
yon Kamera und Stativ. (b) Es kSnnen Mef~fehler bei den Einzelbildauswertungen auf- 
treten. Sie sind jederzeit naahpriifbar. Hier sind folgende Fehlerquellen bedeutsam: 
ungenaue Einstellung auf die Nullmarkierung des Bildes sowie Ungleiahheiten im Ab- 
greifen der Megpunkte bei mangelnder Bildsah~irfe. Bei 4 Kontrollmessungen lagen die 
Megfehler zwischen 2 und 4 %. 

Schwimrngeschwindigkeit der Larven yon 8 bis 11 mm Totalllinge 

Die Wegstrecke, die der Kopf einer Heringslarve pro Sekunde zuriicklegte, vari- 
ierte w~hrend einzelner Aktivit~tsphasen betr~ahtlich. Die durchsahnittliche Schwimm- 
gesahwindigkeit betrug fiir Larven zwischen 8 und 11 mm Totall~nge 1,0 bis 1,2 cm/sec. 
Die Mittelwerte fiir lange Schwimmaktividitsphasen sind in Abbildung 14 aufgetragen. 
Die aus ihnen errechnete Regressionslinie folgt der Gleichung: 

y = 0,42x + 0,89 

wobei x die Zeit in 1/~4 sec und y den zuriickgelegten Weg in mm angibt. Dies gilt auch 
fiir alle folgenden Regressionsgleiahungen. 

Es muB alterdings beriicksichtigt werden, daI~ die Sahwimmges&windigkeit auf 
die Schl~ingelbahn des Kopfes berechnet wurde. Vernaahl~ssigt man letztere und migt 
lediglich den gradlinigen Weg zwischen Start- und Endpunkt der Aktivit~itsphasen, so 
ergeben siah etwas geringere Sahwimmgesahwindigkeiten, deren Mittelwerte zwischen 
0,75 und 0,80 cm/sec liegen. Der Mittelwert jeder gemessenen Aktivit~tsphase ist in 
Abbildung 15 dargestellt. Diese Werte ergeben folgende Regressionsgleiahung: 

y = 0,25x + 1,85 

Erw~hnt sei noah, datg die kurzen Aktivit~tsphasen etwas niedrigere Gesahwindig- 
keiten ergeben. Hier wird die Uberwindung des Anfangswiderstandes zu Beginn einer 
Aktivit~tsphase bedeutsam gewesen sein. Die Geschwindigkeitswerte fiir die kurzen 
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Schwimmst6ge sind in Abbildung 16 zusammen mit den Mei~ergebnissen tiber den Vor- 
trieb der langsam pendelnden ,,Suchbewegungen" eingetragen. 

Die ,,Suchbewegungen" setzten gegen Ende der Dottersackphase ein und waren 
anfangs nut yon kurzer Dauer. Sie schlossen stets an kurze SchwimmstSf~e an, die als 
Initialphasen aufgefaf~t werden kSnnen. Der erzielte Vortrieb war ftir 8 bis 11 mm 
lange Larven nut gering. 
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Abb. 14: Weg-Zeit-Kurve ftir die Schwimmgeschwindigkeit der Dottersacklarven bis zum 
Zeitpunkt der ersten Nahrungsaufnahme (8 bis 11 mm Totall~inge) unter Ber~icksichtigung 

des Kopfschl~ingelns. b = 0,42; o = + 2,85 mm 

Schwimmgeschwindigkei t  der Larven iiber 11 m m  Totalliinge 

Bei den 11 bis 15 mm langen Heringslarven stieg die Schwimmgeschwindigkeit, 
bezogen auf den indirekt zurtickgelegten Weg, deutlich an, jedoch liei~ mit begirmender 
Ausbildung der Flossen die Amplitude des Kopfschl~ingelns nach. Die Mittelwerte der 
Mef~reihen aus langen Schwimmphasen sind in Abbildung 17 wiedergegeben. Aus ihnen 
ergibt sich die Regressionsgleichung 

y = 0,41x + 2,45 

Diese Gerade hat einen geringfiigig flacheren Anstieg als die entsprechende Regres- 
sionslinie ftir die 8 bis 11 mm langen Larven. Allerdings streuen die Werte erheblich 
st~irker (o = -+ 5,75 mm gegentiber + 2,85 £tir 8 bis 11 mm Larven). Die kurzen Akti- 
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Abb. 15: Weg-Zeit-Kurve der S&wimmgeschwindigkeit yon 8 bis 11 mm langen Herings- 
larven gemessen fiir den direkten Weg zwischen Start- und Endpunkt der Aktivitiitsphasen 

(ohne Kopfschl~ingeln). b = 0,25; o = _+ 3,14 mm 
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Abb. 16: Weg-Zeit-Kurve fiir kurze AktivitS.tsphasen (punktiert) und fiir das ,,Suchverhalten" 
(gerissene Linie) der 8 bis 11 mm langen Heringslarven 

vit~itsphasen waren kr~i~ig. Dagegen liefg die Geschwindigkeit bei l~inger andauernden 
Aktivit~iten of~mals etwas nach. Im ganzen schienen die l~ingeren Schwimmphasen 
st~irker zu variieren als die kiJrzeren. Dies wurde deutli&, wenn man die Standard- 
abweichungen far Aktivit~itsphasen his zu 1, 2 und mehr Sekunden getrennt berechnete 
(vgl. Tab. 3). Allerdings ist nicht auszus&liegen, dal~ die Zunahme der Streuung dur& 
Fehler in der Film- und Megtechnik beeinflutgt ist, da sich die Fehler bei den Einzel- 
bildauswertungen yon Bild zu Bild addieren. 
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Abb. 17: Schwimmgeschwindigkeit der 11 his 15 mm langen Heringslarven unter Ber~icksich- 
tigung des Kopfschl~ingelns. Mittelwerte der MeBreihen yon Teilbild-Filmanalysen (Auf- 

nahmefrequenz 24 Bilder/sec). b = 0,41; o = + 5,75 mm 
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Abb. 18: Weg-Zeit-Kurve fiir die Schwimmgeschwindigkeit des ,,Suchens" bel 11 bis 16 mm 
langen Larven (nach Filmaufnahmen, Aufnahmefrequenz 24 Bilder/sec). b = 0,198; 

o ~ + 3,2 mm 

Das Suchen war bei den 11 bis 15 mm langen Larven besonders gut ausgepr~igt. 
W~hrend zum Zeitpunkt der ersten Nahrungsaufnahme die Larven beirn Sucherl eine 
Schwimmgeschwindigkeit  yon etwa 3 mm/sec erreichten, stieg diese bei 11 his 16 mm 
langen Larven auf ann~ihernd 5 bis 7 mm/sec an (Abb. 18). 
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Tabelle 3 

Streuung der gemessenen Schwimmgeschwindigkeiten bei Aktivit~itsphasen 
von 1 und 2 sowie > 2 sec Dauer 

475 

Totall?inge 
(mm) n sy • x s0-1 sl -~ s~2 

8-11 96 2,85 1,79 3,42 4,12 
t 1-15 55 5,75 4,05 6,56 6,39 

19 bis 24 mm lange Larven erreichten unter Beriicksichtigung der Scht~ingelbewe- 
gung im Mittel eine S&wimmgeschwindigkeit yon 24 mm/sec. Die aus 55 Mefgreihen 
erre&nete Regressionslinie folgt der Gtei&ung 

y = 1,06x - -  0,99 

wobei die Streuung Sy.x den Wert  yon +_ 5,14 mm hat. Die Schwimmgeschwindigkeit, 
bezogen auf den direkt zurii&gelegten Weg zwis&en Start-  und Endpunkt  der Aktivi-  
t~itsphasen, betr~igt im Mittel 22 mm/sec. 

60- 

50- 

40- 

.~ 30-  

20-  

I0-  

b 

c ~  

5 e k u n d e n  

Abb. 19: Weg-Zeit-Kurven fiir Schwimrnges&windigkeiten verschieden groger Heringslarven. 
(a) 8 bis 11 mm Totall~inFe; (b) 11 bis 15 mm Totall~inge; (c) 19 bis 24 mm Totall~inge. 
Obere Begrenzung der Felder: Regressionslinien fiir die Schwimm~eschwindi~keit auf der 
Schl~ingelbahn des Kopfes; untere Begrenzung der Felder: Regressionslinien bezogen auf den 

geradlinig zuriickgelegten Weg 
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In Abbildung 19 sind die Regressionsgeraden ffir die Met~daten aller untersuchten 
Gr6f~engruppen zusammenge£af~t. Abbildung 20 zeigt diese Ergebnisse in Abh~ingigkeit 
von der Totall~inge. W~ihrend die Schwimmgeschwindigkeit bis zu einer Larvenl~inge 
yon etwa 15 mm nur langsam zunahm, stieg sie im weiteren Verlauf des Larvenwachs- 
turns erheblich an. Die Schwimmgeschwindigkeit nahm von etwa 20 bis 40 mm Total- 
l~nge ann~ihernd linear zu. 
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Abb. 20: Schwimmgeschwindigkeit der Heringslarven in Abh~ngigkeit yon der Totalt~nge. 
Schl~ngelbahn des Kopfes, - - -  geradlinig zur~ckgelegter Weg 

Beziehung zwischen direktem Weg, Schl~ngelbahn und Schwimrngeschwindigkeit 

Die Differenz zwischen dem indirekt zurtickgelegten Weg (Weg der Schl~ingelbahn 
des Kopfes) und dem direkt zwischen Start- und Endpunkt einer Aktivit~itsphase er- 
mittelten Weg betrug bei Larven von 8 bis 11 mm Totali/inge etwa 32 °/o, 11 bis 16 mm 
Totall~inge etwa 18 % und 19 bis 24 mm Totalliinge etwa 9 %. Mit steigender Larven- 
gr/Sf~e nahm also der Anteil der Schwimmstrecke, die durch die Schl'~ingelbewegung des 
Kopfes hinzngewonnen wurde, ab. 

Fiir die 8 bis 11 mm langen Larven ist die Vergr~51~erung der Schwimmstrecke 
durch Kopfschl~ingeln ~Skologisch bedeutsam, wird doch auf diese Weise zum Zeitpunkt 
der ersten Nahrungsaufnahme der yon einer Larve optisch erfat~bare Wasserk~Srper 
wesentlich vergrSflert. Die Schwimmgeschwindigkeit auf der Schl~ingelbahn ist dabei 
noch gr~5t~er als die des direkten Weges der n~chst grSt~eren Larvengruppe (11 his 
16 mm TotalI~inge, vgl. Abb. 20). 

Es galt nun innerhalb der einzelnen GrSf~engruppen der Larven zu prfifen, 
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inwieweit Ver~inderungen der Schwimmgeschwindigkeit die Differenz zwischen indirekt 
und direkt zur~ickgelegtem Weg beeinflussen. 

Fiir 8 bis 11 mm Iange Larven sind die Werte des direkt zuriickgelegten Weges in 
Prozent des Schl~ingelweges unter Beriicksichtigung der S&wimmgeschwindigkeit aug 
getragen worden (vgl. Abb. 21). Bei einer Geschwindigkeit yon 0,5 cm/sec war die 
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Abb. 21: Anteil des direkt zuriickgelegten Weges (in %) an dem Weg der Kopfschl~ingelbahn 
in Abh~ingigkeit vonder Schwimmgeschwindigkeit (Geschwindigkeit bezogen auf den direk- 

ten Weg) bei 8 bis 11 mm langen Heringslarven 

Schl~ingelbahn um 30 % bis 500/0 (maximal nahe 60 %) grN~er als der direkte Weg. 
Verdoppelten die Larven ihre Schwimmgeschwindigkeit, so wurde nur noch zwischen 
10 bis 30% dutch Kopfschl~ingeln zur direkten Schwimmstrecke hinzugewonnen. Bei 
einer Schwimmgeschwindigkeit yon 1,5 cm/sec betrug die Differenz zwischen Schl~ingel- 
bahn und direktem Weg nur noch um 10%. Bei grSgeren Larven (zwischen 11 und 
15 mm Totall~inge) verschwanden diese Unterschiede. Hier lag bei der Mehrzahl der 
beobachteten Larven die Differenz zwis&en 10 und 20 % (vgl. Abb. 22). 

S c h w i m m s t r e c k e  in  5 M i n u t e n  

Diese Schwimmstrecke ist die Summe der Produkte aus Schwimmaktivit~itsphasen 
und Schwimmgeschwindigkeiten, die w~ihrend einer jeweiligen Protokollzeit yon 5 min 
registriert wurden. 
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Es soll zun~icl~st gepriiflc werden, welchen EinfluiS die Dottergr6iSe auf diese 
Schwimmstrecke hat. Weiterhin so]l beurteilt werden, ob Lichtintensi6it und Tageszeit 
die Schwimmstrecke beeinflussen. Sodann wird die Schwimmstrecke in Abh~ingigkeit 
yore Alter der Larven untersucht. 
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Abb. 22: Anteil des direkt zuriickgelegten Weges (in °/0) an dem Weg der Kopfschl~ngelbahn 
in Abh~ingigkeit von der Schwimmgeschwindi~keit¢ (Gesdlwind:gkeit~ des direkten Weges) bei 

11 bis 15 mm langen Larven 

Der Einflufl der Dottersackgr6fie 

Dottersackiarven miissen st~indig aktiv schwimmen, wenn sie sich in einem be- 
stimmten Niveau halten und nicht zum Boden hin absinken wollen. Berticksichtigt man 
die Dottersackgr~Sise bei etwa gleichgroisen Larven (Downs), so scheint die effektiv 
zurtickgelegte Wegstrecke bei Larven mit groisem Dottervorrat t~inger zu sein als bei 
solchen mit kleinem Dotterrest (Abb. 23). 

Aus einem Vergleich der Abbildungen 24 und 25 geht hervor, daiS die kleineren 
Dottersacklarven der Kieler Frtihjahrslaicher einen etwas l~ingeren Weg zurticklegten, 
als die weitaus gr6iSeren Larven der Doggerheringe in derselben Zeit erreichen konn- 
ten. Die Kieler Larven (Dottersacklarven) schwammen mit Mittel eine Strecke yon 
etwa 100 cm in 5 min, w~ihrend die Larven der Doggerheringe zum Zeitpunkt der 
ersten Nahrungsaufnahme nur etwa 73 cm in 5 rain zuri~cklegten. Auch hier ist die 
Ursache fiir diese Unterschiede sehr wahrscheinlich in der jeweiligen Gr/Sf~e des Dotter- 
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vorrats zu suchen. W~ihrend die Kieler Larven unmittelbar nach dem Schliipfen (d. h. 
mit grof~em Dottersack) beobachtet wurden, hatten die Larven der Doggerheringe 
ihren Dotter fast aufgezehrt und den Zeitpunkt der ersten Nahrungsaufnahme erreicht. 
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Abb. 23: Schwimmstre&e der Dottersacklarven in 5 rain in Abh~ingigkeit yon der Dotter- 
gr/Sfle. Beobachtungen an Downslarven bei 10 _+ 0,1 o C und 100 bis 150 Lux (Wasserober- 
fl~iche der Beoba&tungskammer). D~ = relatives Maig der Dottergr/Sge: L~inge X H/She des 

Dotters gemessen in mm 

Einflufl der Lichtintensitiit und Tageszeit 

Diese Versuche wurden an Doggerlarven (Lichtversuch) und Larven der Kieler 
Friihjahrslaicher (Tageszeit) durchgefiihrt. In beiden Versuchsreihen wurde den Larven 
vom Zeitpunkt des Schliipfens an Lichtzeiten yon 12 bis 14 Stunden geboten. Die 
Beobachtungen fanden in den kiivettenartigen Aquarien statt (Abb. 1). W~ihrend des 
Versuches an Doggerlarven wurde die Lichtintensifiit variiert, indem der Beleuchtungs- 
k/Srper in zahlrei&en Abstufungen verdunkelt wurde. Die Lichtintensit~it wurde auf 
maximal I00 Lux an der Wasseroberfl~che der Beobachtungskammer eingestellt. Am 
Boden des Aquariums betrug sie etwa 80 Lux. In Abbildung 24 sind beide Lichtkurven 
eingetragen. 

Die gemessenen Schwimmstrecken schwankten bei einer Beobachtungszeit yon 
5 min zwischen 50 und 100 cm (ira Mittel 73 cm/5 min). Sie scheinen nach den vor- 
tiegenden Beobachtungen weder yon der Tageszeit noch yon der Lichtintensit~it beein- 
flut~t zu sein. 

Unter konstanten Lichtbedingungen wurde dieser Versuch an Larven der Kieler 
Friihjahrstai&er wiederholt, um zu priifen, ob eine Abh~ingigkeit der S&wimmstre&e 
yon der Tageszeit besteht. Die Ergebnisse sind in Abbitdung 25 dargestetlt. Ein deut- 
licher Einfluf~ der Tageszeit ist ni&t erkennbar. Die am sp~iten Na&mittag gema&ten 
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Beobachtungen, die auf ein Absinken der Aktivit~it zu dieser Zeit hindeuten, k6nnen 
auch yon solchen Larven stammen, deren Dotter weitgehend aufgezehrt war. Die 
Dottergrg!;e wurde in diesem Versuch nicht berii&sichtigt. 
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Abb. 24: Schwimmstrecke in 5 min in Abh~ingigkeit yon Lichtintensit~it und Tageszeit (Tem- 
peratur 10 +_ 0,i o C. Beoba&tungen an Doggertarven gegen Ende der Dottersa&phase. 

Maximale Lichtintensit~iten: Oberfl~iche 100 Lux, am Boden 80 Lux 

Schwimmstrecke in Abhiingigkeit yore Alter der Larven (Versuche an Downslarven) 

Mit Hilfe der indirekten Methode wurde die Schwimmaktivit~it fortlaufend regi- 
striert und die Summe der Aktivit~itsphasen mit den aus Filmaufnahmen gemessenen 
Schwimmgeschwindigkeiten in die entsprechenden S&wimmstre&en umgere&net. Es 
galt nun vor allem zu priifen, in wel&em Mat~e die unter dieser Methode erzielten 
Ergebnisse yon denen der urspriinglichen, direkten Metgmethode in kiivettenartigen 
Aquarien abweichem Zu diesem Zwe& wurden Verglei&smessungen an Dottersa&- 

Tabelie 4 

Vergleich der Ergebnisse der Beobachtungsmethoden zur Messung der Schwimmstre&e in 5 min 
(Versuche an Downslarven). 1 = S&wimmstre&e in 5 min errechnet aus den registrierten 
S&wimmaktivit~itsphasen (indirekte Methode); 2 = S&wimmstre&e in 5 rain ermittelt durch 
Ausziihlen der durchschwommenen Planquadrate (direkte Methode); 3 = Abwei&ung der in- 
direkten Methode in cm; 4 = Abwei&ung der indirekten Methode in °/0; 5 = Totall~inge der 

Larve in mm 

Lfd. Nr. 1 2 3 4 5 

1 189,7 193,8 - -  4,1 - -  2,1 8,4 
2 163,7 133,8 + 29,9 + 18,2 7,9 
3 156,7 171,8 --t5,1 - -  9,6 8,3 
4 220~5 199,8 +20,7 + 9,5 7,8 
5 176,3 163,5 -t-12,8 + 7,8 8,1 

Mittelwerte 181,4 172,5 + 8,9 + 5,1 8,1 
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larven durchgefiihrt. Zun~ichst wurde die Schwimmaktivit~it mit Hilfe des Mehrfach- 
schreibers in einem der gro~en Aquarien protokolliert, sodann wurde die Larve in die 
Beobachtungskammer des kiivettenartigen Aquariums umgesetzt. Nach etwa 15 rain 
Anpassungszeit wurden die durchschwommenen Planquadrate iiber eine Zeit yon 5 rain 
ausgez~ihlt. Tabelle 4 gibt die Versuchsergebnisse an 5 Larven wieder. 
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Abb. 25: Schwimmstrecke in 5 min unter Beriicksichtigung der Tageszeit. Beobachtungen an 
Larven yon Kieler Friihjahrslaichern (ohne Beriicksichtigung der Dottergr6i~e). Temperatur 

10 -+ 0,1 ° C, 150 Lux 

Die Mef~ergebnisse der direkten Methode erscheinen im Mittel um 5 °/0 niedriger 
als die der indirekten Methode, jedoch ist diese Abweichung nicht signifikant (d = 8,9; 
o = + 9,61; t0,0~ > ti). Damit erscheint die 121bereinstimrnung beider Methoden fiir 
die vorliegende Aufgabenstellung ausreichend. 

In Abbildung 26 sind die Mef~ergebnisse der Versuche zur Bestimmung der 
Schwimmstrecke nach der indirekten Methode fiir verschieden alte Downslarven in 
Abh~ingigkeit yon der mittleren KSrperl~inge und dem Alter aufgetragen. Dottersack- 
Iarven schwimmen demnach im Mittei zwischen 1 und 3 m in 5 min. In die hier auf- 
getragenen Meflergebnisse geht der Einflufl unterschiedlicher DottersackgrSfle mit ein. 
Die Werte streuen daher betr~ichtlich, zumat auch einige Larven protokolliert sein 
mSgen, die relativ sp~it und andere, die sehr friih geschliipi°c waren. Etwa 8 Tage nach 
dem mittteren Schliipftermin der Probe nimmt die pro Zeiteinheit zuriickgelegte 
Schwimmstrecke erheblich ab. Sie liegt bei 10 bis 11 mm langen Larven etwa zwischen 
0,8 und 1,5 m in 5 rain. Hierfiir sind, wie wit bereits wissen, die Verringerung der Sink- 
geschwindigkeit einerseits und die mehr und mehr einsetzenden Suchbewegungen 
andererseits verantwortlich. Dabei mut~ allerdings bedacht werden, daf~ die Mehrzahl 
der Beobachtungsprotokolle an hungrigen Larven kurz vor oder w~ihrend des Plankton- 
angebots durchgefiihrt wurde. Welche Schwimmstrecke satte Tiere zuriicklegen, wurde 
nicht gepriiff, da dieses Verhalten filr die hier zur Diskussion stehenden Fragen yon 
geringem Interesse war. Autgerdem war es nicht m/iglich, Plankton in so ausreichender 
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Menge bereitzustelten, dat~ das Angebot den Nahrungsbedarf der Larven w~ihrend 
einer l~ingeren Zeit erhebli& iibersteigen konnte. 

Bis zur Ausbildung der S&wanzflosse (etwa bei 15 mm Totalliinge) ist der An- 
stieg der S&wimmstre&e pro Zeiteinheit gering. Im aIigemeinen errei&en Larven zwi- 
s&en 11 und 15 mm Totall~inge in 5 rain S&wimmstre&en um 1,5 bis 2,5 m. Dann 
jedoch steigt die Leistung ras& an und erreicht bei 18 his 20 mm langen Larven etwa 
3 bis 6 m in 5 rain. Von dieser Larvengr6ge an variiert das S&wimmverhalten und 
damit die effektive Schwimmgeschwindigkeit so stark, dafg es ni&t mehr m~Sgli& ist, 
aus dem Aktivit~itsrhythmus eine zugeh6rige S&wimmstre&e zu erre&nen. Einige 
wenige unzurei&ende Messungen lassen vermuten, daf~ bei einer Totall~inge yon etwa 
25 his 30 mm die Larven in dem glei&en Zeitraum zwischen 4 und 8 m zurii&legen 
k6nnen. Mit einsetzendem Schwarmverhalten (Bildung yon Zweier- und Dreiergrup- 
pen) konnten 5 his 12 m in 5 min (1 his 2,5 m/min) gemessen werden. 

DISKUSSION 

Wie die vorliegenden Untersu&ungen gezeigt haben, ~indert si& die S&wimm- 
geschwindigkeit der Aktivit~itsphasen im Laufe der Larvalentwi&lung und nimmt mit 
dem Alter der Larven st~indig zu. Entgegen den Erwartungen steigt jedo& der zurii&- 
gelegte Weg pro Zeiteinheit (5 Minuten = Dauer der Beoba&tungsprotokolle) ni&t 
in glei&er Weise an, sondern verringert sich voriibergehend gegen Ende der Dottersa&- 
phase (Zeitpunkt der ersten Nahrungsaufnahme). Dies h~ingt offensi&tti& mit den 
Ver~inderungen in der Sinkges&windigkeit und der S&wimmaktivit~it zusammen. 
Einerseits ers&eint sol&es Verhalten der Larven gerade zum kritis&en Zeitpunkt der 
ersten Nahrungsaufnahme wenig sinnvoll. Man sollte erwarten, dag gerade zu diesem 
Zeitpunkt die Larven bemiiht sein warden, eine m6gli&st grof~e Stre&e in kurzer Zeit 
zurii&zulegen, um auf eine ausrei&ende Zahl yon Nahrungsorganismen zu treffen. 
Andererseits ers&eint es verst~indli&, daf~ gerade gegen Ende der Dottersa&phase der 
rasch s&windende Rest des Energievorrats (PAFFENH~3FER ~g ROSENTHAL I968) sehr 
/Skonomis& genutzt werden mug, zumal vermutet werden kann, dag die Ausnutzung 
der ersten Nahrung no& re&t unvollkommen ist (ROSENTHAL i969). 

Wie errei&t nun die Larve bei m/Sgli&st geringem Energieverbrau& die gr/Sfgte 
Su&leistung? Wir haben zeigen k6nnen, dab die Amplitude der S&l~ingelbahn kleiner 
wird, wenn die Larve s&neller s&wimmt. Das hat zur Folge, dat~ der Unters&ied 
zwis&en dem auf der S&l~ingelbahn zurii&gelegten Weg und dem direkten, gerad- 
linigen Weg mit steigender S&wimmges&windlgkeit abnimmt. Oder anders ausge- 
drii&t" Die Larve gewinnt bei hoher S&wimmges&windigkeit ni&t mehr viel an 
S&wimmstre&e dur& das Kopfs&l~ingeln hinzu. Es ers&eint also giinstiger, langsam 
zu s&wimmen, da der dur&su&te Wasserk6rper s&on dur& eine Erh/Shung der 
S&l~ingelamplitude (Erweiterung des semi& zur S&wimmri&tung erfat~ten Raumes) 
betr~i&tli& vergr6gert werden kann. Die Beoba&tung, dal~ bei rei&li&em Nahrungs- 
angebot die langsam pendelnden ,,Su&bewegungen" retativ stark zunehmen, k~innte 
dahingehend interpretiert werden, dag die hieraus resultierende l~ingere Aufenthalts- 
zeit einer Larve in einem ,Plankton-pat&" die Fret~&ancen erh/Shen. 
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ZUSAMMENFASSUNG 

1. Bei Aufzuchtversuchen mit Heringslarven (Kiel, Dogger, Downs) wurden Verhal- 
tensstudien und Messungen fiber die S&wimmges&windigkeit an vers&iedenen 
Altersstadien dur&geffihrt. 

2. Die schl~ingelnden Schwimmbewegungen der Heringslarven sind sehr unregelm~itgig. 
Sie ~indern si& im Laufe der Larvalentwicklung in ihren Proportionen, nicht jedo& 
im Typ. 

3. Die Verhaltensweisen lassen sich schematis& wie folgt einteilen: (a) Kurze S&wimm- 
stgfge (0,2-0,5 sec Dauer, meist mit einem Richtungswechsel verbunden), (b) lange 
Aktivit~itsphasen (,,normales" Schwimmen) und (c) langsame S&wimmbewegungen 
mit groger S&I~ingelamplitude und geringem Vortrieb (,,Su&verhalten"). 

4. Dottersa&Iarven schwimmen vorwiegend vertikal. Es besteht ein Zusammenhang 
zwischen der Absinkgeschwindigkeit narkotisierter Larven und der Dottergr~5f~e. 

5. Die Schwimmges&windigkeit variiert in allen Gr6t~engruppen sehr. Im Mittel er- 
rei&en 8 his 11 mm lange Larven auf ihrer S&l~ingelbahn eine S&wimmges&win- 
digkeit yon 1,0 his 1,2 cm/sec. 

6. Die S&wimmgeschwindigkeiten des direkten Weges (geradliniger Weg zwis&en 
Start- und Endpunkt einer AktivitStsphase) liegen im Mittel fiir Larven yon 8 bis 
11 mm Totall~inge zwis&en 7 und 8 mm/sec, 11 his 15 mm Totall~inge zwischen 
10 und 11 mm/sec, 19 bis 24 mm Totall~inge zwischen 21 und 23 mm/sec und 32 his 
40 mm Totall~inge zwischen 40 und 50 mm/sec. 

7. Die Schwimmaktivit~it ~indert sich im Laufe der Larvalentwicklung. Sie scheint vom 
Planktonangebot beeinflul~t zu sein. 

8. Dottersa&larven s&wimmen zwis&en 1 his 3 m in 5 min. Etwa 8 Tage ha& dem 
Schliipfen (10 bis 11 mm Totall~inge) s&wimmen die Larven infolge der langsamen 
,,Suchbewegungen" und der verringerten Sinkgeschwindigkeit nut etwa 0,8 bis 1,5 m 
in 5 rain. Diese Werte steigen bei 11 bis 15 mm Larven auf 1,5 bis 2,5 m und bei 
18 his 20 mm Larven auf 3 bis 6 m in 5 rain an. 

Die Anregung zur Bearbeitung des Themas gab Herr Prof. Dr. G. HEMPEL, dem ich an 
dieser Stelle fllr die stete F6rderung der Arbeit sehr herzlich danken m6chte. Den Herren 
Professoren Dr. A. B/JC~MANN und Dr. K. LILLeLUND verdanke i& wertvolle Hinweise und 
grogziigige Untersffitzung bei der Dur&fiihrung der Untersuchungen. Dem Direktor der 
Biologis&en Anstalt Helgoland, Herrn Prof. Dr. O. KINNE, und den Kollegen an der Meeres- 
station Helgoland, insbesondere den Herren Dr. J. FLi~CHTER, Dr. W. GUNK~L, Dr. E. HAG- 
M~IER, Dr. G. UHLIG, Herrn A. HOLTMANN sowie der Besatzung des Motorbootes ,,Ellenbogen" 
gilt mein Dank fiir vielfiiltige Hilfen, die zum erfolgreichen Verlauf der Experimente entschei- 
dend beitrugen. Far die Unterst[itzung bei der Materialbes&affung danke ich Herrn Dr. 
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