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ABSTRACT: Studies on flatfish and brown shrimp (Crangon crangon) irom tidal flats of the
Wadden Sea following their transition to a bottom-dwelling mode of life. In spring and early
summer, Pleuronectes platessa, Platichthys flesus, Solea solea, and Crangon crangon transform to
benthic postlarvae in the shallow water region of the North Frisian Wadden Sea (eastern North Sea).
During the first weeks after metamorphosis, they remain in the puddles and drainage gulleys on the
tidal flats that are exposed during low tide. Positive rheotaxis prompting the juveniles to swim
against the ebb tide currents is an important mechanism for maintaining their position on the flats.
When sunlight intensity increases, they continue their locomotory and feeding activity, even during
daytime, in the pools still present at low tide. On warm, cloudless days, temperature levels in these
pools may.increase to lethal thresholds. Consequently, the animals attempt to escape from higher
tidal flats near the shore through the drainage gulleys. Such migrations bring about changes in their
distribution patterns. Plaice can scarcely be found in near-shore areas, and they are absent at both
high and low tide. The responses observed were correlated to physical and chemical data recorded
during the observation period. The ecological significance of tidal pools as habitats is discussed.

EINLEITUNG

Auf den tidenperiodisch trockenfallenden Gebieten (Platen) des Wattenmeeres
bleiben bei Niedrigwasser zahlreiche flache Pfiitzen zurlick. Sie sind in vielen Féallen
nicht groBer als der Trichter eines Pierwurms (Arenicola marina), konnen aber auch
zusammenhéngende Flachen von mehreren 100 m? umfassen. Haufig speisen sie kleine
Ablédufe, die das Wasser in die tieferliegenden Priele leiten.

Derartige Restwasser sind voriibergehend ein wichtiger Lebensraum fiir Schollen
(Pleuronectes platessa L.), Flundern (Platichthys flesus L.) und Garnelen (Crangon
crangon L.) (Plagmann, 1937; Linke, 1939; Bergman et al., 1976; Janssen & Kuipers,
1980). Wahrend und nach der Metamorphose sind die jiingsten Stadien hier von ihren
dlteren Artgenossen und anderen potentiellen aquatischen FreBfeinden weitgehend
rdumlich getrennt. Erst spédter gehen die Jungtiere dazu iiber, Nahrungswanderungen
im Tidenrhythmus von den Prielen auf die Platen und zuriick durchzufiihren, bei denen
sie die hochgelegenen, ufernahen Platen allerdings kaum noch erreichen. Schollen
beginnen etwa 4 Wochen nach der Metamorphose mit der Tidenwanderung (Bergman et
al., 1976). In dieser Zeit ist ein starker Riickgang der Abundanzen zu verzeichnen, den
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die Autoren darauf zurtickfiihren, daB die Schollen in den EinfluBbereich groBer Indivi-
duen von Crangon crangon und Carcinus maenas gelangen und ein betrachtlicher Teil
gefressen wird. Fiir C. crangon ist der Zeitpunkt des Ubergangs zur Tidenwanderung
nach Kuipers & Dapper (1981) spétestens bei einer Lange von 3,5 cm erreicht.

In den ersten Wochen nach der Metamorphose wird allgemein eine erhthte Sterb-
lichkeit bei Plattfischen vermutet (Rauck & Zijlstra, 1978). Im Rahmen einer sich iiber
4 Jahre erstreckenden Untersuchung zu der Frage, in welchem MabBe intra- und inter-
spezifische Konkurrenz sowie Rguber-Beute-Beziehungen auf diesen Sterblichkeitsver-
lauf EinfluB nehmen, konnten zahlreiche Beobachtungen zum Verhalten dieser Watten-
bewohner angestellt werden. Im Zusammenhang damit wurde auch die Bedeutung
verschiedener abiotischer Faktoren fiir den Sterblichkeitsverlauf nach der Metamor-
phose beleuchtet, wobei die Verbindung von fischereibiologischen Methoden mit Frei-
landbeobachtungen zum Verhalten der Tiere und synchronen wasserchemischen In-
situ-Messungen umfassendere Aussagen ermdoglichte.

MATERIAL UND METHODEN

Untersuchungsgebiet

Das Untersuchungsgebiet liegt im Nordfriesischen Wattenmeer zwischen der Ham-
burger Hallig und der Insel Nordstrand (Abb. 1). StiBwasserzuldufe von Land gestalten
die Salzgehaltsverhélinisse vor allem im Friithjahr und im Herbst eines jeden Jahres sehr
wechselhaft. Der mittlere Tidenhub betragt 3,5 m.

An 9 Stationen wurden in den Jahren 1979-1982 von Mairz bis November, im
Frithjahr im Abstand von 2, spéter im Abstand von 4 Wochen, die Pfiitzen und Drainier-
priele kiistennaher Sand-, Misch- und Schlickwatten untersucht. Die Trockenfallzeiten
dieser Gebiete liegen an den Stationen 2, 3, 6, 7 und 8 iiber 8 Stunden. Die Ablaufe
fithren wéhrend dieser Zeit stdndig Wasser. Im folgenden sind die wesentlichen Charak-
teristika der Stationen stichwortartig aufgelistet.

Station 1: hochliegende, “'kiistenferne”, prielferne Arenicola-Misch-Sand-Wat-
ten ohne SiiBwasserzulauf; nur 1982 regelméBig aufgesucht; Station 2: Schlickwatt
im hochliegenden, prielfernen Lahnungsbereich; im Friihjahr und Herbst bei Winden
aus W bis NW stark siiBwasserbeeinflufit; ab 1979 gelegentlich aufgesucht; Station
3: hochliegende, kiistennahe, prielnahe Mischwatten im Lahnungsbereich; StiBwasser-
zulauf; ab 1979 regelmiBig aufgesucht; Station 4: Kolk; tiefliegende, prielnahe,
siiBwasserbeeinflufite Erosions-Mischwatten mit Haupt- und Nebenpriel; nur 1982
regelmaBige Station; Station 5: Misch- und Schlickwatten an einem landnahen,
verlandenden Prielsystem ohne SiBwasserzulauf; nur 1982 gelegentlich aufgesucht;
Station 6: hochliegende Sandwatten; nur 1982 gelegentlich aufgesucht; Station
7 : hochliegender Lahnungsbereich mit vorgelagerten Sandwatten; ab 1979 gelegent-
liche Station; Station 8: hochliegende Zostera-Arenicola-Watten im Lahnungsbe-
reich, Nordlage; ohne Siiliwassereinflu}; ab 1979 regelméfig aufgesucht; Station 9:
Muschelbankkolk direkt an einer ehemaligen Wasserscheide; starke Strémung; Nord-
lage; nur 1982 regelméfBig aufgesucht.
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Abb. 1. Untersuchungsgebiet mit Probennahme-Stationen (vgl. Text)

Untersuchungsmethoden

Die vorliegenden Ergebnisse stiitzen sich iiberwiegend auf direkte Beobachtungen,
die an 158 Terminen bei jedem Wetter zwischen Tag- und Nachtanbruch vom Zeitpunkt
vor der Ausbildung der Pfiitzen bis zum erneuten Ansteigen des Wassers gemacht
werden konnten. Die tdgliche Beobachtungsdauer betrug 2-10 Std.

Vor jeder Untersuchung wurden stets in einem unmittelbar benachbarten Restwas-
ser mehrfach die Individuendichten der genannten Arten fiir vergleichbare Wassertiefen
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ermittelf, indem Sedimentflachen von 10 X 10 cm mit dem Finger tiberstrichen und die
aufgeschreckten Tiere gez&hlt wurden. Diese Werte sowie das Frfassen einer Reihe von
Umweltcharakteristika bildeten die Grundlage fiir die Schéitzungen des prozentualen
Anteils umherschreitender bzw. -schwimmender Tiere,bezogen auf die Gesamtdichte in
den Beobachtungsfeldern, in denen erst nach AbschluB jeder Beobachtungsreihe Sté-
rungen der Tiere durch direkte Kontrollzdhlungen verursacht werden durften. Alle
Zghlungen und Beobachtungen wie auch die tiden- und wetterbedingten Verdnderun-
gen (z. B. Beschattung des Beobachtungsfeldes durch Wolken) wurden mit Zeitangabe
sofort handschriftlich protokolliert, in besonderen Fallen auf ein Diktiergerat gespro-
chen.

Es zeigte sich, daB kleinste Erschiitterungen, Beschattungen und schnelle Bewe-
gungen das Verhalten der Tiere ganz wesentlich beeinflussen. Aus diesem Grunde war
es bei der Beobachtung in ca. 30 ¢cm Entfernung von der Wasseroberfliche wichtig, daB
der Beobachter zunéchst langsam und vorsichtig am Rand der Pfiitzen niederkniete, die
von seinem Korper nicht beschattet werden durften, und 1-2 Min. bewegungslos
wartete, bis sich die Tiere wieder aus dem Sediment hervorwagten.

Ergédnzend wurden an 150 Tagen insgesamt iiber 700 Hochwasserfange und Pfiit-
zenbefischungen mit einem Schiebehamen nach Riley (1971) durchgefiihrt. Das Netz
hatte 1,4 mm Maschenweite (von Knotenmitte zu Knotenmitte) und eine Bleileine von
150 g/m als Grundkette. Je nach Beschaffenheit des Untergrundes wurden eine ebensol-
che Bleileine oder 2 schwere Ketten (30 X 6 mm) als Scheuchketten eingesetzt. In
Wassertiefen iiber 1,0 m kam in den Jahren 1979, 1981 und 1982 bei 106 Ausfahrten iiber
1000mal eine 2-m-Baumkuire mit knotenlosem Nylonnetz von 5 mm Maschenweite
{Kuipers, 1975) zum Einsatz, die von einem flachgehenden Boot mit AuBenbordmotor
gezogen wurde. Gekurrt wurde — mit Ausnahme gezielt durchgefiihrter Prielbefischun-
gen bei Niedrigwasser — stets im Zeitraum 1,5 Std. vor bis 1,5 Std. nach Hochwasser. Bei
einer Schleppzeit von 3 Min. und einer Geschwindigkeit von ca. 1 kn betrug die mit
dem Strom abgeschleppte Fldche etwa 200 m2. Die genaue Bestimmung der Hollinge
erfolgte mit Hilfe eines an der Kurre montierten Z&hlrades.

Bei allen Probennahmen wurde die Wassertemperatur auf !/s °C genau gemessen.
Der Salzgehalt wurde mit einem Refraktometer und die Stromungsgeschwindigkeit mit
Treibkérper und Stoppuhr bestimmt. Die Bewdlkung wurde in 8, die Sicht in 3 Stufen
geschaétzt, die Windstdrke mit einem Anemo-Handwindmesser ermittelt. An ausgewéhl-
ten Tagen wurden in Pfiitzen und Abldufen zusédtzlich folgende MeBgroBen gewonnen:
(@) Oberflichentemperatur des Sediments (Gulton Tastotherm D 100), (b) Sauerstoff-
gehalt des Wassers (WTW Oxysonde 57), (c) pH-Wert des Wassers (Knick-Sonde Porta-
con 652 mit V456-KNZ), (d) HS™-Gehalt des Wassers (colorimetrisch mit Methylenblau,
Merck 14416}, (e) NO,-Gehalt des Wassers {colorimetrisch, semiquantitativ).

ERGEBNISSE

Besiedlung der Pfiitzen und Ablédufe auf den Platen des Wattenmeeres

Ab Ende Marz eines jeden Jahres findet nacheinander bei Schollen, Flundern und
Garnelen der Ubergang von der planktischen Larvalphase zum Bodenleben statt. Die
Dichten in den ufernahen Pfiitzen lagen fiir Schollen zwischen 0 und 8 Individuen/m?,
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fir Flundern zwischen 0 und 130 Individuen/m? und fiir Garnelen von 0,5 bis 2 ¢ Lange
zwischen 0 und mehr als 6000 Individuen/m?. Stets sind starke orts- und strémungsbe-
dingte Dichteunterschiede, kleinrdumige patchiness, die Bevorzugung bestimmter Was-
sertiefen durch verschiedene Lingengruppen in den nur einige Zentimeter tiefen
Pfiitzen sowie starke Verdnderungen im Jahresgang zu verzeichnen. Angaben mittlerer
Dichten sind daher nur fiir die punktuellen Untersuchungen sinnvoll. Neben diesen
3 Arten sind in den Pfiitzen der hochliegenden Misch- und Schlickwatten ab Mitte Juni
bis zu 1 Individuum/m? gerade metamorphosierter Seezungen (Solea solea) anzutreffen.
Im Sommer finden sich dariiber hinaus Massen von Corophium volutator (bis zu 400 000/
m? und Carcinus maenas der 0-Gruppe (bis zu 400/m?) in und zwischen diesen
Restwasserbereichen.

Die Abschédtzungen aus den Schiebehamenfdngen lassen in Verbindung mit den
Ergebnissen aus den Befischungen mit der Baumkurre den Schlul} zu, daf der weitaus
iiberwiegende Teil der jiingsten Bodenstadien in den ersten Wochen nach dem Uber-
gang zum Bodenleben sowohl bei Hoch- als auch bei Niedrigwasser auf den hochgele-
genen Platen bleibt. In Tabelle 1 sind exemplarisch die Zahlen einer Platenbefischung
auf Jungflundern vor einer steilen Uferbtschung an Station 3 wiedergegeben: Die Tiere
sammeln sich bei Hochwasser in unmittelbarer Ufernéhe, weil hier das Wasser an einer
Barriere aufgestaut wird. Diese Tatsache ist flir die Gewinnung hoher Abundanzen im
relativ kurzen Probennahmezeitraum bei Hochwasser vorteilhaft. Mit dem ablaufenden
Wasser werden die Dichten in gro8lerer Entfernung zum Ufer in vergleichbaren Wasser-
tiefen immer geringer, weil die Flundern in den Pfiitzen und Abldufen bei Ebbe
zuriickbleiben, wie die Niedrigwasserbefischung zeigt.

Tab. 1. Postlarvendichten (N/1000 m?) von Platichthys flesus an Station 3 der Nordstrander Bucht
kurz nach Hochstauwasser (T), bei stidrker ablaufendem Wasser () und bei Niedrigwasser (1) in
verschiedenen Entfernungen zur Hochwasserlinie (8. Mai 1981)

Zeit Ort und Entfernung Tide Uberstau N/1000m?  Befischte
zur Uferbdschung [cm] Flache
[m?*]
6.50 wasserbedeckte Platen 20m T 10 1778 45
6.40 wasserbedeckte Platen 50m T 30 67 45
7.30 wasserbedeckte Platen 200 m l bis 5 222 45
8.30 Ablauf 100 m 1 3-5 11 667 30
9.00 Pfiitze 100 m 1 7-10 13 033 30

Bei einer Pfiitzenbedeckung von etwa 10 % der Fldche des 1. Lahnungsfeldes an
Station 3 bei Niedrigwasser liegen die zu diesem Zeitpunkt ermittelten Flunderdichten
umgerechnet auf die Gesamtflache bei Hochwasser im Bereich der gefundenen Hoch-
wasserwerte. Tabelle 2 zeigt eine entsprechende Abschétzung fur die Individuendich-
ten von Crangon crangon bei Hoch- und Niedrigwasser an Station 3, die Groh (1982} im
Jahre 1981 mit demselben Schiebehamen feststellen konnte.
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Tab. 2. Vergleich der aus Pfiitzenfingen im 1. Lahnungsfeld an Station 3 hochgerechneten
Bestandsdichten (N/m?) von Crangon crangon fir die Hochwassersituation mit den bei den
Hochwasserbefischungen im 1. Lahnungsfeld tatséchlich gefundenen Werten (nach Groh, 1982).
Ohne Korrektur auf Netzselektion. NW = Dichten in den Pfiitzen, HW = Dichten bei Hochwasser,

% Pfiitze = Anteil der Pfiitzenbedeckung im 1. Lahnungsfeld, NW’' = errechnete Dichten

(NW - /0—1;%1%’) bei Hochwasser

Datum Wassertiefe Nw HW % Pfiitze NwW’
{cm]

2.7 5 85 39 60 51
24,7 3-4 31 21 30 9
27.8 5 25 15 60 15
28. 8 2-3 14 6 30 4

Auch in diesen Féllen stimmen die bei Hoch- und Niedrigwasser gewonnenen
Zahlen, bezogen auf die zugehorige gesamte Platenflache bei Hochwasser, gréfenord-
nungsméBig liberein, Fiir Schollen und Seezungen ergaben sich keine widersprechen-
den Befunde. Allerdings wurde von derartigen Schétzungen aufgrund der relativ gerin-
gen Abundanzen abgesehen.

Ubereinstimmend damit zeigten die Finge mit der 2-m-Baumkurre, daB in jedem
Jahr der erste groBe Schub gerade metamorphosierter Plattfische der jeweiligen Art
zwar z. T. massenhaft auf den hochliegenden Platen in Uferndhe, aber nicht oder nur
sehr vereinzelt auf den tieferliegenden Platen und bei den Prielbefischungen bei
Niedrigwasser gefangen werden konnte. Die Dichten von Crangon crangon (<1lcm
Lange) waren in Kurrenféngen ohne Korrektur auf Netzselektion auf den hochliegenden
Platen des Mischwatts in Uferndhe um den Faktor 10 bis 100 hoher als auf den
tieferliegenden Platen. Bei den Prielbefischungen bei Niedrigwasser lagen die Dichten
noch unter denen von den tiefliegenden Platen.

Bedeutung der abiotischen Faktoren in den Pfiitzen und Ablaufen am Beispiel
von Temperatur und Salzgehalt

Wihrend groBere Wasserkorper nur trdge auf Verdnderungen der Lufttemperatur
und der Sonneneinstrahlung reagieren, sind Tiere in Pflitzen von wenigen Zentimetern
Tiefe sehr hohen Schwankungen der abiotischen Faktoren, vor allem der Temperatur
und des Salzgehaltes, ausgesetzt, Eine genaue Darstellung der MeBwerte soll im
folgenden nur an ausgewd&hlten, aber charakteristischen Beispielen im Zusammenhang
mit synchronen Verhaltensbeobachtungen geschehen, weil insbesondere die Tempera-
tur in den Pfiitzen einer auBerordentlich starken Beeinflussung durch eine Fiille stdndig
variierender Faktoren unterliegt. Es seien hier nur genannt: (a) Tageslénge, (b) Sonnen-
stand, (c) Tidenphase inihrer gegeniiber dem Tag/Nacht-Rhythmus versetzten Periodik,
(d) Temperatur des Prielwassers, (e) Lufttemperatur, (f) Bewdlkungsstdrke, (g) Bewd!-
kungsdauer, (h) Sicht, (i) Windstarke, (j} Sedimentférbung, (k) Ldnge der Trockenfall-
zeit.

Folgende Exiremwerte wurden gemessen: Die ersten Postlarven der Schollen eines
Jahrganges miissen im Mérz und im April noch Nachtfrdste iiberstehen. In den 1-3 cm
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flachen Pfiitzen treten dann Temperaturen unter 0 °C auf. Mehrfach wiederholte orien-
tierende Versuche mit insgesamt 50 Individuen ergaben, dab die Jugendstadien aus den
Pfiitzen im Gegensatz zur I-Gruppe den Aufenthalt in Wasser von —1,0 bis —1,6 °C
mehrere Stunden in einem der Starre dhnlichen Zustand unbeschadet iiberstehen
(Akklimatisationstemperatur, also aktuelle Oberflachentemperatur des Gewdssers: 5,4
bis 8,4 °C; Salzgehalt S =25-30). Die spéter metamorphosierten Individuen kénnen
bereits im Mai Temperaturen von 28 °C exponiert sein. Im Sommer iibersteigen die
Wassertemperaturen nicht selten 32 °C, wie 1981 in einem und 1982 in 2 Fallen
nachgewiesen werden konnte. Die Schwankungen, die fiir die Tiere im Verlauf eines
Tages auftreten, konnen 15 °C und mehr betragen.

Die Salzgehaltsverh&linisse sind stark abhéngig von den vorherrschenden Wind-
lagen, den Niederschldgen und den resultierenden AbfluBmengen aus den SiiBwasser-
zufliissen. Mit dem auflaufenden Wasser oder bei starken Regenfédllen kann der Salzge-
halt in den Pfiitzen innerhalb von Sekunden von S = 20 auf weit unter S = 10 absinken,
um sich nach weiterer Durchmischung auf einen mittleren Wert einzustellen.

Verhalten der Tiere in Pfiitzen und Ablaufen bei Wassertemperaturen
unter 27 °C

Die folgenden allgemeinen Ausfithrungen beziehen sich auf Beobachtungen, die im
gesamten Untersuchungszeitraum in allen 4 Jahren immer wieder gemacht werden
konnten, wobei die Rahmenbedingungen vor allem im Temperaturregime (Akklimatisa-
tion, Temperatursteigerung, Extremwerte]} in den seltensten Féllen die gleichen waren.

Plattfische und Garnelen schlagen sich bei ablaufendem Wasser in den Pfiitzen und
Abldufen in die obersten Sedimentschichten ein. Bei kithlem oder stiirmischem Wetter
mit starker Bewd&lkung bleiben sie im Sediment vergraben. An warmeren Friithjahrs-
und Sommertagen kommen abhédngig von der Akklimatisationstemperatur, also der
aktuellen Temperatur des Kiistenwasser, mit steigender Intensitdt der Sonneneinstrah-
lung immer mehr Tiere aus dem Sediment hervor, und die Bewegungsaktivitdt des
Einzeltieres wird grofer. Die Postlarven der Plattfische und Garnelen schwimmen bzw.
schreiten in den Pfiitzen umher, wenn sie sich nicht gestort fithlen. Sie nehmen Nahrung
auf, zundchst vornehmlich Plankton, spéter kleine Benthosorganismen oder exponierte
Teile davon.

In Ergénzung zu Gibson (1980) kénnen im Zusammenhang damit alle Verhaltens-
weisen, die er an Schollen zwischen 3 und 10 cm Lange vor der englischen Kiiste in
1-2 m Wassertiefe studiert hat, schon an gerade metamorphosierten Schollen zwischen
1,0 und 2,6 cm Lénge in den Pfiitzen registriert werden: sporadisches Schwimmen,
abrupte Drehungen, Beifien, Kauen, “Gdhnen”, Aufbdumen und Aufrollen.

Mit tidenbedingt steigendem Wasserspiegel erhoht sich der Anteil aktiver Tiere auf
100 %. Sie bewegen sich mit der Stromung. Auch bei ablaufendem Wasser gehen sie
zundchst mit der Strémung. F4llt das Wasser schnell, werden sie dabei in der Regel nicht
trockenfallen, sondern sich immer aktiv in die angrenzende Pfiitze arbeiten.

Es wurden jedoch des Gfteren sogar 5 Stunden nach Trockenfallen lebende Platt-
fische von 0,8 bis 1,2 cm Lange auf den trockenen Misch- und Schlickwatt-Abschnitten
zwischen den Pfiitzen angetroffen. Sie hatten offenbar der Verdunstung bzw. Versicke-
rung ihrer Pfiitzenflachen nicht entkommen kénnen. Wenn man sich einer Pfiitze nicht
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vorsichtig genug néhert, kann man h&ufig beobachten, da8 die Tiere aus dem Wasser
aufs Trockene fliichten. Diese Fluchtreaktion tritt méglicherweise auch dann auf, wenn
Vigel die Pfiitzen durchwaten.

Bei ablaufendem Wasser zeigen die Tiere von einer bestimmien Strémungsge-
schwindigkeit (etwa 0,05 m/s) an in Abhéngigkeit zur Wassertiefe schlagartig positive
Rheotaxis. In Wassertiefen von 0,5 bis 10 cm konnte beobachtet werden, daB sich ein
Teil mit dem Kopf gegen den Wasserstrom gerichtet einschlagt, wéhrend eine mit der
Intensitét der Sonneneinstrahlung zunehmende Anzahl sich stromauf zu bewegen
versucht. Dieses Verhalten tiritt vor allem in den Pfiitzenabldufen auf und ist bei
Crangon crangon und Jungflundern besonders stark, bei Schollen und Seezungen
weniger ausgepragt.

Die 0,5 bis 1,2 cm groBfen Flundern gelangen dabei in Spriingen von bis zu 20 cm,
die von 10-20 Sekunden langen Ruhephasen unterbrochen werden, immer weiter
stromaufwarts. Schliefflich kommen sie an eine Stelle, an der sie durch stérkere Wasser-
wirbel wieder ein Stiick stromab verdriftet werden, oder aber sie erreichen die den
Ablauf speisende Pfiitze. Die positive Rheotaxis ist ausschlaggebend dafiir, daB sich die
Jugendstadien der 4 genannten Arten zunachst in den ufernahen Pfiitzen und Ablaufen
konzentrieren. Das Schema in Abb. 2 zeigt, wie auf diese Weise eine gewisse Standort-
konstanz garantiert wird.
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Abb. 2. Schema der Bewegungsrichtungen der Postlarven und Juvenilen von Scholle, Flunder,

Seezunge und Garnele auf den hohen Platen im Tidenverlauf. Die durchgezogene Linie der

Tidenkurve gibt das Zeitintervall an, in dem die hohen Platen iiberstaut sind. + Organismus (im
Ablauf) mit positiver, — mit negativer Rheotaxis

Verhalten der Tiere in Pfiitzen und Abldufen bei Wassertemperaturen
iiber 27 °C

Eine véllige Umkehrung des zuvor beschriebenen Verhaltens tritt bei der gleichen
Altersstufe der untersuchten Arten an warmen Frithjahrs- und Sommertagen bei Nied-
rigwasser auf: Anstatt positiver Rheotaxis beginnen die Schollen, Flundern, Seezungen
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und Garnelen in den Ablaufen plétzlich alle, fluchtartig, mit dem Kopf voran, nahe der
Wasseroberflache stromab zu schwimmen. Dieses Phénomen wird im folgenden
Exodus genannt. Es konnte 1981 nur zweimal und wéhrend des warmen Frithjahrs
und Sommers 1982 insgesamt nur fiinfrnal beobachtet werden, und zwar ausschlieBlich
dann, wenn die Niedrigwasserzeiten so liegen, daB sie an heiBen, fast wolkenlosen
Tagen mit nur leichten bis schwachen Winden {0-5,4 m/s) in Phasen intensiver Sonnen-
einstrahlung fallen. Corophien und Strandkrabben der 0-Gruppe sind an diesem Exodus
praktisch nicht beteiligt.

Ein derartiger Exodus hat in der Regel fiir die betroffenen jungen Plattfische
katastrophale Folgen: Bei anhaltender Sonneneinstrahlung kénnen wiederholt Plati-
fische gesehen werden, die regungslos in der Strémung trudeln. Am Folgetag eines
Exodus traten in den prielnahen Hochwasserfangen iiber 16 % tote, aber ansonsten
unversehrte Schollen auf. Normalerweise sind alle gefangenen Jungschollen sehr vital.
Immer wenn der Exodus in gréBerem Umfang einsetzt, finden sich vor allem Lach- und
Silberméwen {Larus ridibundus und Larus argentatus), die sonst an der Wasserkante des
auf- bzw. ablaufenden Wassers oder {iber die Platen verteilt sind, in grofien Mengen in
diesen Ablidufen versammeltf, um die auf der Flucht befindlichen, im Wasser schwim-
menden Tiere zu erbeuten. In einem Ablauf von 1 m Breite stehen dann auf 100 m bis zu
200 Méwen.

Die Plattfische und Garnelen in Pfiitzen, die keinen Wasserablauf besitzen, werden,
wenn in den Abldufen der Exodus einsetzt, mit zunehmender Sonneneinstrahlung
aktiver. Thre Bewegungen sind hingegen villig ungerichtet, weil keine Strémung
vorhanden ist. Bald darauf beginnen die Plattfische, rastlos nahe der Wasseroberflache
zu schwimmen. Gleichzeitig erhoht sich der prozentuale Anteil aktiver Individuen von
Crangon crangon auf 100 %. Die Garnelen schreiten hastig, einige schwimmen umbher.

In 3 Fallen bot sich die seltene Gelegenheit, die Verédnderungen einiger MeBgréien
liber mehrere Stunden zu verfolgen, die fiir die direkte oder indirekte Auslésung eines
Exodus theoretisch in Frage kommen kénnen: (a) Wassertemperatur, (b) Salzgehalt des
Wassers, (¢) Oberflachentemperatur des Sediments, (d) O,-Gehalt des Wassers, (e) pH-
Wert des Wassers, (f) HS™-Gehalt des Wassers, (g) NO,”-Gehalt des Wassers. In Abb. 3
sind exemplarisch die Ergebnisse eines dieser wasserchemischen und -physikalischen
MeBprogramme, das an Station 3 an einem warmen Sommertag bei Niedrigwasser
durchgefiihrt wurde, den synchronen biologischen Beobachtungen gegeniibergestellt
worden. Der untersuchte Ablauf hatte zu Beginn der Probennahme eine Breite von 0,8 m
und eine Tiefe von 6 cm. Die Stromungsgeschwindigkeiten lagen zwischen 0,2 und
0,1 m/s. Der Salzgehalt schwankte zwischen S = 30 und S = 32, NO,~ war im Ablauf
stets < 0,1 mg/1, HS™ stets < 0,01 mg/l unabhéngig von der Tatsache, ob ein Exodus zu
verzeichnen war oder nicht. Wie Abb. 3 B und C zeigen, lagen auch die Sauerstoff- und
die pH-Werte im Normalbereich. In der danebenliegenden, gleichzeitig untersuchien
Pfiitze (Abb, 3 E) von etwa 3 m? GréBe und 1-3 cm Tiefe mit dichtem Bewuchs von
Zostera noltii waren Sauerstoffiibersdttigungen und ein Anstieg des pH-Wertes zu
verzeichnen.

Der Vergleich der synchronen Befunde fiir die Bewdlkung, die Crangon-Aktivitat
und die Wassertemperatur macht deutlich, da8 in den Abldufen die Aktivitdtssteigerung
und der Exodus direkt mit den hohen Temperaturen in den oberen Sedimentschichten,
hervorgerufen durch die Sonneneinstrahlung, in Beziehung stehen. Diese Feststellung
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Abb. 3. Zeitlicher Verlauf ausgewdhlter MeBgroBen synchron zu den Aktivitdtsdnderungen von
Crangon crangon (vgl. “Material und Methoden”) in einem Ablauf (A-D) und einer danebenlie-
genden, gleichzeitig untersuchten Pfilize (E} von etwa 3 m? Gréfe und 1-3 cm Tiefe mit dichtem
Bewuchs von Zostera noltii. Die durchgehenden, grauen Sdulen kennzeichnen die Zeitintervalle, in
denen die Beobachtungsflache durch Wolken beschattet war. Im Bereich von 10-90 % zeigen die
Tiere im Ablauf (DD} positive Rheotaxis, in der Pfiitze (E) schreiten sie ungerichtet umher. Oberhalb
von 90 % aktiver C. crangon ist im Ablauf “Exodus” zu verzeichnen, in der Pfiitze ungerichtetes
Schwimmen
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wird vor allem durch Temperaturmessungen mit einem elektronischen Fiihler (Tasto-
therm) gestiitzt: Sonneneinstrahlung von nur wenigen Minuten Dauer bewirkt eine
Aufheizung der obersien Sedimentschichten in Abldufen und Pfiitzen. In 1-2 mm Tiefe
liegen die Temperaturen 0,1 bis 0,6 °C iiber der aktuellen Wassertemperatur. Dunkle
Sedimente werden einige '/ Grad stdrker erwérmt als helle. Kiinstliche Beschattung
resuliert in einer sofortigen Abkiihlung der Sedimentoberfldche bis zu 0,5 °C unterhalb
der Wassertemperatur. Diese Tatsache erklart in Abb. 3 den sprunghaften Riickgang der
Garnelenaktivitédt bis hin zum Einschlagen in die obersten Sedimentschichten in genau
dem Moment, von dem an die Beobachtungsfldche durch Wolken o. a. beschattet wird:
Die Tiere suchen bei extremer Warmeeinwirkung immer die am wenigsten erhitzten
Bereiche auf. Entsprechendes gilt auBer fiir Crangon crangon auch fiir die jungen
Plattfische.

Die Auswirkungen eines massiven Exodus illustriert Abb. 4: Wahrend mit der 2-m-
Baumkurre bei Hochwasser auf einem Untersuchungsabschnitt bei Station 7 senkrecht
zum Hauptpriel vor einem Exodus ufernah noch grofie Mengen eben metamorphosierter
Schollen gefangen werden konnten, fehlen sie nach dem Exodus in diesem Bereich fast
vOllig. Prielnah sind die Schollendichten hingegen angestiegen. Dieser auBerordentlich
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Abb. 4. Verteilung von Schollen der 0-Gruppe bei Hochwasser zwischen Hauptpriel und Ufer vor

(24. Mai 1982) und nach einem “Exodus’" (3. Juni 1982). Helle Sdulen sind Doppelprobenergebnisse
(mit Korrektur auf Netzselektion nach Kuipers, 1975)
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starke Exodus konnte am 27. Mai 1982 bei Niedrigwasser verzeichnet werden. Dartiiber
hinaus ergaben Pfiitzenbefischungen mit dem Schiebehamen, daB nach dem Exodus
vom 27. Mai an allen Stationen kaum noch junge Schollen und Flundermn in den
ufernadhen Pflitzen bei-Niedrigwasser angetroffen werden konnten. Damit kann ein
ermeuter Exodus bei diesen Arten erst dann wieder auftreten, wenn neue Individuen in
Uferndhe zum Bodenleben iibergegangen sind, was bei Plattfischen in gréBerem
Umfang oft erst im darauffolgenden Frithjahr der Fall ist. Ein starker Exodus bei
Plattfischen ist daher ein im Jahresgang bei den einzelnen Arten meist einmaliges, fiir
den Untersuchenden im Zeitpunkt schwer vorhersehbares Ereignis.

Synchron zu den Exodusvorgéngen ist ein weiterer Verhaltenstypus im Arenicola-
Watt zu beobachten: Die kleinen Garnelen, die auf den groBen, 1-3 cm tiefen Pfiitzenbe-
reichen weit verteilt sind, konzentrieren sich immer mehr in den Arenicola-Trichtern
und schlagen sich dort ein. Dichten von 30 Tieren pro Trichter sind keine Seltenheit.
Trocknet die Pfiitze iber einem solchen Trichter aus, findet man Crangon crangon z.T.
in Tiefen von mehreren Zentimefern in den lockeren und feuchten Sedimentschichten
des Trichters. Sie werden aktiv und kommen hervor, sobald das auflaufende Wasser den
Trichter erreicht, um dann im Flutsaum bis 3 cm Wassertiefe dicht an dicht ein Stiick
weiter auf die hoheren Platen zu wandern. Dieses Verhalten kann auch dadurch
ausgeldst werden, daB der Trichter vom Beobachter mit Wasser gefiillt wird. Die Tiere
zeigen sich dann sofort an der Sedimentoberfliche.
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Abb. 5. Temperatur-Tiefen-Profile in einem trockengefallenen Arenicola marina-Trichter (~-=-9)
und im umgebenden, uniiberstauten Sediment ( ) vom 12. August 1982

Ein Vergleich der Temperatur-Tiefen-Profile fiir trockengefallene Arenicola-Trich-
ter und fiir das umgebende, ebenfalls nicht iiberstaute Sediment in Abb. 5 macht
deutlich, dafi in den Trichtern auf den ersten 3 Zentimetern ein erheblich stirkerer
Temperaturabfall mit der Tiefe zu verzeichnen ist. Von da an verlaufen beide Kurven
parallel, der Arenicola-Trichter ist also immer 1-1,5°C kiihler als das umgebende
Sediment.

DISKUSSION

In Ubereinstimmung mit Bergman et al. (1976) konnte im Bereich des Nordfriesi-
schen Wattenmeeres festgestellt werden, daB Schollen in der ersten Zeit nach der
Metamorphose noch keine Tidenwanderung von und zu den Prielen durchfithren. Die
Tiere konzentrieren sich vielmehr in den Pfiitzen und Ablaufen auf den trockenfalien-
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den Platen. Entsprechendes gilt, wie die eigenen Beobachtungen zeigen, auch fiir die
spater im Jahr zum Bodenleben iibergehenden Flundern und Seezungen. Damit wird
deutlich, daB zumindest ein Teil dieser Plattfische nicht erst im Sommer in das Watten-
meer einwandert, wie frither vielfach angenommen (Creutzberg & Fonds, 1971), sondern
daB diese Tiere durch die sommerlichen Temperaturverhéltnisse von den hohen Platen
ins Sublitoral gedréngt und erst dort von den Untersuchungsschiffen gefangen werden.
Dafl Garnelen mit einer Lange von 2 bis 3,5 cm die Pfiitzen verlassen und zur Tidenwan-
derung iibergehen, ist bereits das Ergebnis der Untersuchungen von Janssen & Kuipers
(1980). Nach Lillelund & Berghahn (1981) sind die Ldngengruppen < 2 cm im Nordfriesi-
schen Wattenmeer bei Hochwasser in den hochgelegenen, ufernahen Bereichen sehr
viel hdufiger als auf den tieferliegenden Platen.

Im folgenden sollen 4 Fragenkomplexe diskutiert werden: (1) Welche Mechanismen
bewirken die Konzentration der Tiere in den Pfiitzen? (2) Von welchen Faktoren wird
das Verhalten der Tiere in den Pfiitzen und Abldufen beeinfluBt? (3) Was veranlaBt die
Tiere, die hohen Watten zu rdumen? (4) Welche Vorteile bietet der Aufenthalt in den
Pfiitzen, und welchen Gefahren sind die Tiere dabei ausgesetz{?

Ad (1): Creutzberg et al. (1978) konnten zeigen, daB metamorphosierende Schollen
bei Hunger schwimmen und bei Sattigung zu Boden sinken. Die Autoren vergleichen in
diesem Punkt das Wattenmeer mit seinem hohen Nahrungsangebot mit einer ""Falle" fiir
die Plattfische. Fiir das anschlieBende aktive Verbleiben der Postlarven von Schollen,
Flundern, Seezungen und Garnelen in den Flachwassergebieten sowoh! bei Hoch- als
auch bei Niedrigwasser ist zum einen das Aufsuchen einer bestimmten Wassertiefe in
Abhangigkeit von der KérpergroBe (Wimpenny, 1960; Muus, 1967; Gibson, 1973; Jans-
sen & Kuipers, 1980), zum anderen die in der vorliegenden Untersuchung beschriebene
positive Rheotaxis verantwortlich. Crangon crangon korrigiert seine Tiefeneinstellung
nach Glas, Heyliges & Beukema (unverdffentlicht, zitiert von Verwey, 1960) visuell iiber
ein Anpeilen der Wasseroberfliche. Uber welche Rezeptoren Plattfische die Einhaltung
bestimmter Wassertiefen kontrollieren, ist noch unklar. So reagieren Jungschollen kaum
auf geringe Anderungen des hydrostatischen Drucks (Gibson, 1982). Dagegen konnte
positive Rheotaxis bei C. crangon schon von Luther & Maier {1963) bei Stromungsge-
schwindigkeiten von 0,050 bis 0,058 m/s experimentell nachgewiesen werden. Dahm
{1973} konnte bis 0,02 m/s eine derartige Reaktion nicht feststellen. Beide Befunde
stiitzen folglich den in den Abldufen bestimmten Schwellenwert von etwa 0,05 m/s.
Feldbeobachtungen zur positiven Rheotaxis bei Jungschollen machte Gibson (1973).
Von Flundern ist allgemein bekannt, daBl die Postlarven im Friihjahr von den Kiisten die
Fliisse stromauf wandern.

Ad (2): Schon Linke (1939) berichtet von Flundern und kleinen Garnelen in Watten-
pfiitzen auf den Platen des Jadebusens und beschreibt, da8 die Tiere bemiiht sind, beim
Trockenfallen die néchste tieferliegende Pfiitze zu erreichen. Auch Kiih! (1952) beob-
achtete junge C. crangon, die wahrend des Tages in einer Pfiitze schwammen, obwohl
diese Art als nachtaktiv bekannt ist.

Die Ergebnisse der eigenen Arbeit zeigen, daBl das Verhalten der Plattfische und
Garnelen in den Pfiitzen und Abldufen bis hin zum Exodus mittelbar von der Wasser-
temperatur, aber unmittelbar von der Sonneneinstrahlung und damit den hohen Tempe-
raturen der oberen Sedimentschichten beeinfluBft wird. Die dunklen Sedimente in den
Pfiitzen wirken wie die schwarze Platte in einem Sonnenkollektor, auf deren rasche
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Temperaturdnderungen sich das {iberstehende Wasser nur trdge anzupassen vermag.
Der O,-Gehalt des Wassers, der stets tiber 4 ml/l (iiber 80 % des Sattigungswertes)
betrug unabhéngig davon, ob ein Exodus zu verzeichnen war oder nicht, diirfte tagsiiber
die Aktivitdtsdnderungen und den Exodus nicht beeinfluB{ haben. Dies wird besonders
durch die synchronen Beobachtungen und Messungen in einer Pfiitze mit dichtem
Bewuchs mit Zostera noltii und entsprechenden Sauerstoffiibersdttigungen belegt
(Abb. 3E). Abgesehen davon betrdgt der kritische Sauerstoffgehalt (LDjs) fiir metamoz-
phosierende Schollen 1,69 ml/l bei 8-13 °C (De Silva & Tytler, 1973), kleine C. crangon
vermdgen bei 21 °C und einem Salzgehalt von S == 23 eine O,-Konzentration von 20 %
des Sdttigungswertes (1,16 ml/1) zu iiberleben (Huddart & Arthur, 1971). Salzgehalt-,
pH-Wert-, NO, - und HS™-Einfliisse scheiden in den beobachteten Fillen als Ausldser
fiir die Verhaltensanderungen sowie die Aktivitaissteigerungen bis hin zur Flucht aus.

Die Fahigkeit der Tiere, bei Wassertemperaturen zwischen 20.und 26 °C auf
Schwankungen von nur wenigen /1 °C zu reagieren, erklart das Verhalten der Garnelen
in den Pfiitzen und Ablédufen ebenso wie ihr Verhalten in den Arenicola-Trichtern: In
den Trichtern ist oberflachennah ein starkerer Temperaturabfall mit der Tiefe zu
verzeichnen als auf den umgebenden Wattflachen. Diesem Gradienten kénnen die Tiere
folgen, wenn sie sich immer tiefer in das Sediment des austrocknenden Trichters
einschlagen, was um so leichter ist, als die Partikel im Trichter lockerer gepackt sind.
Bereits in einer Tiefe von 1 c¢m ist es im Trichter deutlich kiihler als im benachbarten
Sediment mit geringerem Wassergehalt, in 2 cm Tiefe betrdgt die Differenz immerhin
schon 1-1,5 °C. Arenicola-Trichter stellen somit bei Niedrigwasser ein wichtiges Refu-
gium fiir kleine Garnelen dar.

Aquarienbeobachtungen iiber das Verhalten der vier in Rede stehenden Arten
scheinen den dargelegten Befunden auf den ersten Blick zu widersprechen. Zahlreiche
experimentelle Arbeiten iiber die Aktivitatsphasen von C. crangon (Hagerman, 1970;
Dahm, 1973; Al-Adhub & Naylor, 1975; Wienberg, 1976) berichten von einer ausgeprég-
ten Nachtaktivitdt, die von einem Tidenrhythmus {iberlagert werden kann. In den
wenigen Féillen, in denen dabei mit juvenilen C. crangon gearbeitet wurde, war
aufgrund einer anderen Fragestellung nicht beabsichtigt, die Verhéltnisse in den
Pfiitzen — speziell die Erwdrmung der oberen Sedimentschichten infolge der Sonnenein-
strahlung — zu reproduzieren. Daher konnten keine vergleichbaren Aktivititen der Tiere
im Lichtversuch ohne Tidalrhythmik beobachtet werden (Dalley & Bailey, 1981; van
Donk & de Wilde, 1981). Die Untersuchungen von Gibson et al. (1978) iiber die
Aktivitdtsphasen frisch metamorphosierter Schollen sind aus demselben Grund fir die
Situation in den Wattenpfiitzen nicht représentativ.

Ad (3): Es konnte gezeigt werden, daB in einem Wattengebiet mit langen Trocken-
fallzeiten bei Niedrigwasser Temperaturen an der Sedimentoberflache und im iiberste-
henden Wasser auftreten konnen, die postlarvale und juvenile Garnelen und Plattfische
infolge der hohen physiologischen Beanspruchung zu einem fluchtartigen Verlassen
dieses Habitats veranlassen, sofern ihnen eine Orientierungsmoglichkeit (Wasserstro-
mung) geboten wird. Die Tiere zeigen mit ihrer Flucht zwei der drei von Kinne (1964)
herausgestellten Reaktionen (Ausweichen, Kontaktverminderung, Akklimatisation} auf
rasche Temperaturerhhung. Laudien {1973} fithrt aus, daB diese Fluchtbewegungen
nahe der Letaltemperatur sehr heftig sind. Die Temperaturen, bei denen der Exodus
einsetzt, miissen demnach abhéngig von der Akklimatisationstemperatur nahe der
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maximalen Hitzegrenze fiir die Tiere liegen. So ist nach Altman & Dittmer (1966, zitiert
nach Bush et al.,, 1972) die Letaltemperatur fiir C. crangon bei 30-32,5 °C erreicht
(Akklimatisationstemperatur 20 °C). Die im Rahmen des wasserchemisch-physikali-
schen MeBprogrammes vom 28. Juli 1982 gemessenen Temperaturwerte (Abb. 3 A)
stiegen bis in diesen Bereich (Akklimatisationstemperatur, also aktuelle Temperatur des
Prielwassers: 20,4-21,6 °C}. Der gleichzeitig beobachtete Exodus ist demnach als eine
Fluchtreaktion im Sinne von Laudien zu werten.

Am 15. Mai 1982 setzte ein Exodus von Schollen, Flundern und etwa 3 cm langen C.
crangon bereits bei 27,2°C ein (aktuelle Temperatur an der Wasseroberflidche in den
#rielen: 12°C) und erreichte bei 28°C seinen Hohepunkt. Fiir die Garnelen mag in
diesem Fall die geringere Akklimatisationstemperatur gegeniiber dem Sommer und/
oder die Tatsache eine Rolle gespielt haben, daf diese relativ groBen Tiere eine
geringere Toleranz fiir hohe Temperaturen haben. 27 °C ist aber genau der Schwellen-
wert, bei dem nach Waede (1954) Jungschollen und -flundern aus der Ostsee von 5 bis
10 cm Lénge "auBerordentlich lebhaft” werden (Akklimatisationstemperatur 15°C). Er
konnte dariiber hinaus zeigen, daB Schollen in Ostseewasser mit einem Salzgehalt von
S = 14-17 bei Temperaturen von 28°C 4 bis 5 Std. iiberleben, widhrend Flundern eine
solche Temperatur sogar 48 Std. iberstehen. Ferner konnte fiir Schollen bei S = 15 und
28°C die Uberlebensdauer durch vorherige Akklimatisation an 24 °C erheblich verlin-
gert werden. Ein vergleichbares Akklimatisationsph&dnomen war am 2. Juni 1982 bei
sostlarvalen Flundern gegeniiber der bereits geschilderten Situation am 15. Mai zu
beobachten: Bei einer Wassertemperatur von 28,0-29,6 °C (aktuelle Oberfldchentempe-
ratur des Prielwassers: 17,8-18,3 °C) zeigten die Tiere positive Rheotaxis, aber noch kein
Fluchtverhalten.

Die in den Pfiitzen und Ablaufen ebenfalls h&ufig bis massenhaft vertretenen
Corophien und die 1-10 mm groBen Carcinus maenas sind am Exodus der Plattfische
nicht beteiligt. Die Corophien ziehen sich in ihren Wohnréhren in kiihlere Sediment-
schichten zuriick. Carcinus maenas ist wie Corophium volutator gegeniiber hohen
Temperaturen weitaus unempfindlicher als Crangon crangon (Altman & Dittmer, 1966,
zitiert nach Bush et al., 1972).

Der Begriff "Exodus’ wird zusammenfassend definiert als eine in situ zu beobach-
tende, extreme, aber gerichtete Fluchtreaktion, die beim raschen Ansteigen der Umge-
sungstemperatur (oder der Veranderung anderer Faktoren) in letale Bereiche ausgelést
wird und grofirdumige Verteilungsdnderungen bzw. das Aufsuchen anderer Habitate
nach sich zieht. Ein starker Exodus kann dazu fiihren, daf} die hohen Platen am Folgetag
erheblich geringere Plattfischdichten aufweisen und zugleich die Dichten in Prielndhe
stark ansteigen. Die beobachteten grofirdumigen Verteilungsverschiebungen bei Plattfi-
schen missen aber nicht immer auf einen einzigen, starken Exodus zuriickzufithren
sein. Vielmehr kann das Verlassen der ufernahen Bereiche abhédngig von der Kontinui-
tat und Stdrke der Sonneneinstrahlung auch schub- oder etappenweise erfolgen. Ver-
antwortlich dafiir sind aber letztendlich die extremen Temperaturen, verbunden mit
hohen tagesperiodischen Wassertemperaturschwankungen beim Einsetzen der Warm-
wetterperioden. Hinzu kommt das bereits im ersten Fragenkomplex angesprochene
Phénomen, daf die genannten Arten mit zunehmender Linge grofere Wassertiefen
aufsuchen.

Erste Ergebnisse aus Untersuchungen an den Otolithen der Jungschollen deuten
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darauf hin, daB sich die hohe physiologische Beanspruchung der Tiere infolge der
starken Temperaturfluktuationen und die hohe Aktivitdt vor und nach einem Exodus auf
den Tagesringen (Panella, 1971) niederschléagt.

Ad (4): Die temperaturabhédngige Aktivitat der Garnelen bei Niedrigwasser und die
damit verbundene Verlangerung der Nahrungsaufnahmephase diirfte den positiven
Effekt noch verstérken, den eine Temperaturerhdhung auf das Wachstum der Juvenilen
hat (Caudri, 1937; Meyer, zitiert nach Plagmann, 1937; Meixner, 1968). Entsprechendes
gilt fiir die postlarvalen Plattfische in den Pfiitzen. Ferner stellt die zunéchst weitge-
hende rdaumliche Trennung von aquatischen Frefifeinden einen Schutz fiir die jlingsten
Stadien dar.

Vor dem Ubergang zur Tidenwanderung kann der Sterblichkeitsverlauf bei den 4
Arten von verschiedenen Faktoren beeinflufit werden. Neben dem stérkeren Feinddruck
durch Végel ist hier die von Zijlstra et al. (1982} vermutete dichteabhédngige Sterblich-
keit zu nennen. Ein Teil der Postlarven der Garnelen und der Seezungen diirfte den ab
Ende Juni eines jeden Jahres massenhaft vorkommenden kleinen Carcinus maenas zum
Opfer fallen. Wiederholt konnte beobachtet werden, wie stecknadelkopfgroBe Strand-
krabben die sehr viel schnelleren Garnelen zwischen 0,5 und 1,5 cm Lénge in den
Pfiitzen attackierten, sie dabei tédlich verletzten, um dann ihre reiche Beute zu verspei-
sen. Ferner konnen in Abldufen, in deren Einzugsbereich gréere Zostera-Bestdnde oder
dichte Diatomeenrasen liegen, im Laufe der Nacht empfindliche Sauerstoffdefizite
auftreten (Broekhuysen, 1935). Was ein Trockenfallen der Tiere bei Niedrigwasser
betrifft, so wird ihre Uberlebenschance wesentlich davon abhidngen, ob die Tiere ihre
Kiemen feuchthalten kénnen. So betrdgt nach Mistakidis (zitiert nach Tiews, 1970} die
Sterblichkeit fiir Crangon crangon nach einem 30miniitigen Aufenthalt an der Luft bei
19°C 14-25 %. Wie eigene orientierende Vorversuche gezeigt haben, wird die Uberle-
benschance stark erh6ht, wenn sich die Tiere in die oberste, feuchte Sedimentschicht
einschlagen kénnen, und héngt neben der individuellen Konditionierung von folgenden
Faktoren ab: (a) Sonneneinstrahlung {(Dauer und Stdrke), (b) Wassergehalt des Sedi-
ments (als Funktion von Sonne, Wind, Lufttemperatur, Héhenlage des Wattes etc.), ()
Korngrofie des Sediments und (d) Verklebung des Sediments. Die Temperaturletalgren-
zen fiir Plattfische und Garnelen diirften hier selten erreicht werden, weil Wattenfldchen
ohne Wasseriiberstau infolge der Verdunstungskélte sich weniger erwdrmen als ver-
gleichbare Pfiitzensedimente. Wahrend aber Ehrenbaum (1890) und Boddeke (1975) von
Massensterben kleinster Crangon crangon durch die Wassertemperaturerhéhung in den
Pfiitzen infolge starker Sonneneinstrahlung bei Niedrigwasser berichten, konnten in der
vorliegenden Untersuchung nie tote juvenile C. crangon bei Niedrigwasser gefunden
werden. Vielmehr iiberleben die auf den Platen bei Niedrigwasser zuriickbleibenden
kleinen Garnelen die in den Pfiitzen auftretenden Temperaturen von 30°C offenbar
ohne nennenswerte Schédden (Tiews, 1970), wie auch in den Experimenten von van
Donk & de Wilde (1981) bestétigt werden konnte. Adulte Individuen von C. crangon
reagieren demgegeniiber sehr viel empfindlicher auf hohe Temperaturen (van
Donk & de Wilde, 1981): Schon ab 25 °C ist eine Mortalitdt zu verzeichnen (Akklimatisa-
tionstemperatur vermutlich 20°C).

Wenn Exodusvorgédnge in den Abldufen an warmen, wolkenlosen Friihjahrs- und
Sommertagen nicht durch Beschattung unterbrochen werden, kann es geschehen, dafl
viele der Plattfische durch die Einwirkung der hohen Temperaturen zugrunde gehen.



Untersuchungen an Plattfischen und Nordseegarnelen 179

Ein Teil der dann in den Abldufen schwimmenden Fische und Garnelen kann von
Voégeln, insbesondere von Lachméwen (Larus ridibundus) und von Silberméwen (Larus
argentatus) erbeutet werden. Fiir beide Arten stellen Garnelen und Fische wichtige
Nahrtiere dar (Goethe, 1980). Neuere Untersuchungen deuten darauf hin, dafl eine hohe
UV-Strahlung Fische schadigen kann (Bullock, 1982). Es bleibt zu priifen, ob dieser
Faktor gerade in den gutdurchlichteten Pfiitzen ein solches Gewicht bekommen kann,
daB er die positiven Aspekte des Aufenthaltes in den Flachwasserbereichen aufhebt.
Experimente zur Priifung dieser Frage sowie zur Prazisierung der in den Vorversuchen
gewonnenen Ergebnisse zum Trockenfallen der Tiere und zu ihrer Toleranz gegeniiber
hohen und tiefen Temperaturen sind in Vorbereitung. Dabei ist vorgesehen, die beson-
deren Bedingungen in den Pfiitzen zu simulieren.

Die Frage, welchen EinfluB Exodusvorgédnge auf die Populationsdynamik der Juve-
nilen haben, kann erst mit Abschlufl der Auswertung des in der Einleitung genannten
Gesamtprogrammes zu beantworten versucht werden, weil in einer derartigen Bilanzie-
rung eine groBe Zahl von Faktoren beriicksichtigt werden muB. Die am Folgetag eines
Exodus festgestellten 16 % frisch verendeter Jungschollen in den prielnahen Fangen
legen nahe, daB mit meBbaren Auswirkungen zu rechnen ist.

Danksagung. Ich danke Herm Prof. Dr. K. Lillelund fiir seine Unterstiitzung bei dieser Arbeit, die
Teil meiner Dissertation im Rahmen eines Projektes der Deutschen Forschungsgemeinschaft (DFG)
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