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ABSTRACT:  S t u d i e s  o n  f la t f i sh  a n d  b r o w n  s h r i m p  (Crangon crangon} f r o m  t ida l  f lats  of  the  
W a d d e n  S e a  f o l l o w i n g  t h e i r  t r a n s i t i o n  to  a b o t t o m - d w e l l i n g  m o d e  of  l i fe .  In spring and  early 
summer,  Pleuronectes platessa, Platichthys flesus, Solea solea, and Crangon crangon transform to 
benth ic  post larvae in the shal low water  region of the North Prisian Wadden  Sea (eastern North Sea). 
During the first weeks  after metamorphosis ,  they remain  in the  puddles  and  dra inage  gulleys on the 
t idal  flats that  are exposed dur ing low tide. Positive rheotaxis prompt ing the juveni les  to swim 
against  the ebb  tide currents is an  impor tant  mechan ism for main ta in ing  their  position on the flats. 
When  sunl ight  intensi ty increases, they continue their  locomotory and  feeding activity, even  dur ing 
daytime, in the pools still present  at low tide. On warm, cloudless days, temperature  levels in these 
pools m a y  increase to le thal  thresholds.  Consequently,  the animals  a t tempt  to escape from higher  
t idal flats near  the  shore through the d ra inage  gulleys. Such migrat ions br ing  about  changes  in their  
distr ibution patterns.  Plaice can  scarcely be  found in near-shore  areas, and  they are absent  at bo th  
h igh  and  low tide. The responses observed were correlated to physical  and  chemical  data recorded 
during the  observat ion period. The ecological  significance of t idal  pools as habi ta ts  is discussed. 

E I N L E I T U N G  

Auf  d e n  t i d e n p e r i o d i s c h  t r o c k e n f a l l e n d e n  G e b i e t e n  (P la ten)  de s  W a t t e n m e e r e s  

b l e i b e n  b e i  N i e d r i g w a s s e r  z a h l r e i c h e  f l a c h e  P f i i t z en  zur t ick .  S ie  s i n d  i n  v i e l e n  F~illen 

n i c h t  g r6Ber  a l s  d e r  T r i c h t e r  e i n e s  P i e r w u r m s  (Arenicola marina), k 6 n n e n  a b e r  a u c h  

z u s a m m e n h ~ n g e n d e  F l ~ c h e n  v o n  m e h r e r e n  100 m 2 u m f a s s e n .  H~iufig s p e i s e n  s ie  k l e i n e  

Abl~iufe,  d i e  d a s  W a s s e r  i n  d i e  t i e f e r l i e g e n d e n  P r i e l e  l e i t en .  

D e r a r t i g e  R e s t w a s s e r  s i n d  v o r t i b e r g e h e n d  e i n  w i c h t i g e r  L e b e n s r a u m  ftir S c h o l l e n  

(P]euronectes platessa L.), F l u n d e r n  (Platichthys flesus L.) u n d  G a r n e l e n  (Crangon 
crangon L.) ( P l a g m a n n ,  1937; L i n k e ,  1939; B e r g m a n  e t  al., 1976; J a n s s e n  & Ku ipe r s ,  

1980). W ~ h r e n d  u n d  n a c h  d e r  M e t a m o r p h o s e  s i n d  d i e  j f i n g s t e n  S t a d i e n  h i e r  v o n  i h r e n  

~i l teren A r t g e n o s s e n  u n d  a n d e r e n  p o t e n t i e l l e n  a q u a t i s c h e n  F r e B f e i n d e n  w e i t g e h e n d  

r~ iuml ich  g e t r e n n t .  Ers t  sp~iter g e h e n  d i e  J u n g t i e r e  d a z u  t iber ,  N a h r u n g s w a n d e r u n g e n  

i m  T i d e n r h y t h m u s  v o n  d e n  P r i e l e n  a u f  d i e  P l a t e n  u n d  zu r f i ck  d u r c h z u f i i h r e n ,  b e i  d e n e n  

s ie  d ie  h o c h g e l e g e n e n ,  u f e r n a h e n  P l a t e n  a l l e r d i n g s  k a u m  n o c h  e r r e i c h e n .  S c h o l l e n  

b e g i n n e n  e t w a  4 W o c h e n  n a c h  d e r  M e t a m o r p h o s e  m i t  d e r  T i d e n w a n d e r u n g  ( B e r g m a n  e t  

al., 1976).  In  d i e s e r  Ze i t  i s t  e i n  s t a r k e r  RCickgang d e r  A b u n d a n z e n  z u  v e r z e i c h n e n ,  d e n  
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die  Autoren  darauf zuriickffihren, dab die Schol len  in den  EinfluBbereich groBer Indivi- 
duen  yon Crangon crangon und Carcinus maenas  g e l a n g e n  und  e in  be t racht l icher  Tei l  

gefressen wird. Fi~ C. crangon ist der  Zei tpunkt  des l~bergangs zur T i d e n w a n d e r u n g  
nach  Kuipers & Dapper  (1981) sp6testens be i  e iner  Lange  von 3,5 cm erreicht.  

In den ersten Wochen  nach  der  Metamorphose  wird a l l g e m e i n  e ine  erhbhte  Sterb- 

l ichkei t  be i  Plat tf ischen ve rmute t  (Rauck & Zijlstra, 1978). Im Rahmen  e iner  sich fiber 
4 Jah re  e rs t reckenden  Unte r suchung  zu der  Frage, in w e l c h e m  Mal~e intra- und  inter- 

spezif ische Konkurrenz sowie  R~uber -Beu te -Bez iehungen  auf d iesen  Sterbl ichkei tsver-  

lauf EinfluB nehmen,  konn ten  zahl re iche  Beobach tungen  zum Verha l ten  d ieser  Wat ten-  

b e w o h n e r  anges te l l t  werden.  Im Z u s a m m e n h a n g  damit  wurde  auch die Bedeu tung  
ve r sch iedener  abiot ischer  Faktoren ffir den  Sterbl ichkei tsver lauf  nach  der Metamor-  

phose beleuchtet ,  wobe i  die Verb indung  yon f i schere ib io logischen  M e t h o d e n  mit  Frei- 

l andbeobach tungen  zum Verha l ten  der Tiere  und  synchronen  wasse rchemischen  In- 

s i tu -Messungen  umfassendere  Aussagen  ermbglichte.  

MATERIAL UND M E T H O D E N  

U n t e r s u c h u n g s g e b i e t  

Das Un te r suchungsgeb ie t  l iegt  im Nordfr ies ischen Wat t enmeer  zwischen  der Ham-  
burger  Hal l ig  und der  Insel Nords t rand (Abb. 1). SiJBwasserzul~ufe von Land ges ta l ten  

die SaIzgehaltsverh~iltnisse vor a l l em im Frfihjahr und  im Herbst  e ines  j eden  Jahres  sehr  

wechselhaft .  Der mi t t lere  T idenhub  betr~gt  3,5 m. 
An 9 Stat ionen w u r d e n  in den  J ah ren  1979-1982 von M~rz bis November ,  im 

Friihjahr im Abstand yon 2, sp~ter im Abstand von 4 Wochen,  die Pffitzen und  Drainier-  
pr ie le  k i is tennaher  Sand-, Misch-  und  Schl ickwat ten  untersucht.  Die Trockenfa l lze i ten  

dieser  Gebie te  l i egen  an den  Stat ionen 2, 3, 6, 7 und  8 fiber 8 Stunden. Die Abl~ufe 

fi ihren w~hrend dieser  Zeit s t~ndig Wasser. Im fo lgenden  sind die wesen t l i chen  Charak-  

terist ika der Sta t ionen st ichwortar t ig  aufgelistet .  

S t a t i o n 1 : hoch l i egende ,  "ki is tenferne" ,  pr ie l ferne  Arenicola-Misch-Sand-Wat-  

ten ohne SfiBwasserzulauf; nur 1982 regelm~l~ig aufgesucht;  S t a t i o n 2 : Schl ickwat t  

im hochl iegenden ,  p r i e l f e m e n  Lahnungsbere ich ;  im Friihjahr und Herbst  be i  Winden  
aus W bis NW stark siil3wasserbeeinflu_6t; ab 1979 ge l egen t l i ch  aufgesucht ;  S t a t i o n 

3 : hochl iegende ,  k i is tennahe,  p r ie lnahe  Mischwat ten  im Lahnungsbere ich ;  SiiBwasser- 

zulauf; ab 1979 regelm~l~ig aufgesucht ;  S t a t i o n 4 : Kolk; t i e f l iegende ,  pr ie lnahe ,  
sLLgwasserbeeinfluBte Eros ions-Mischwat ten  mit  Haupt-  und  Nebenpr ie l ;  nur  1982 

regelmK6ige Station; S t a t i o n 5 : Misch-  und  Schl ickwat ten  an  e i n e m  landnahen ,  
ve r l andenden  Prielsystem ohne  SiJBwasserzulauf; nur  1982 ge t egen t l i ch  aufgesucht ;  

S t a t i o n 6 : h o c h l i e g e n d e  Sandwat ten;  nur  1982 ge l egen t l i ch  aufgesucht ;  S t a t i o n 
7 : hoch l i egender  Lahnungsbe re i ch  mit  vo rge lage r t en  Sandwat ten;  ab 1979 ge l egen t -  

l iche Station; S t a t i o n 8 : hoch l i egende  Zostera-Arenicola-Watten im Lahnungsbe-  

reich, Nordlage;  ohne SiiBwassereinfluB; ab 1979 regelm~l~ig aufgesucht ;  S t a t i o n 9 : 
Musche lbankko lk  direkt  an  e iner  e h e m a l i g e n  Wasserscheide;  starke Strbmung; Nord- 

lage;  nur 1982 regelm~Big aufgesucht .  
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Abb. 1. Untersuchungsgebiet mit Probennahme-Stationen (vgl. Text) 

U n t e r s u c h u n g s m e t h o d e n  

Die v o r l i e g e n d e n  Ergebn i s se  s t i i tzen sich i i b e r w i e g e n d  auf d i rek te  Beobachtungen ,  
d ie  an  158 Te rminen  be i  j e d e m  Wet t e r  zwischen  Tag-  und  Nach tanbruch  vom Ze i tpunk t  
vor de r  A u s b i l d u n g  de r  Pfi i tzen b is  zurn e rneu ten  Ans t e igen  des  Wassers  gemach t  
w e r d e n  konnten.  Die t~gl iche  Beobach tungsdaue r  be t rug  2-10 Std. 

Vor j e d e r  Unte r suchung  w u r d e n  stets in e inem unmi t t e lba r  b e n a c h b a r t e n  Restwas-  
ser mehr fach  d ie  I nd iv iduend i ch t en  der  g e n a n n t e n  Ar ten  fiir ve rg l e i chba re  Wasser t i e fen  
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ermittelt,  i ndem Sedimentf lRchen von 10 x 10 cm mit  dem Finger  f iberstr ichen u n d  die 
aufgeschreckten Tiere gez~hlt  wurden.  Diese Werte sowie das Erfassen e iner  Reihe von 
Umweltcharakter is t ika b i lde ten  die Grundlage  ffir die Sch~tzungen des p rozen tua len  
Antei ls  umherschre i tender  bzw. - schwimmender  Tiere ,bezogen auf die Gesamtdichte  in  
den  Beobachtungsfeldern,  in  denen  erst nach Abschlul~ jeder  Beobachtungsre ihe  StS- 
r u n g e n  der Tiere dutch  direkte Kontro l lzhhlungen verursacht  werden  durften. Alle 
Z~h lungen  und  Beobach tungen  wie  auch die t iden-  u n d  we t t e rbed ing ten  Ver~nderun-  
gen  (z. B. Beschat tung des Beobachtungsfeldes  dutch  Wolken) wurden  mit  Ze i t angabe  
sofort handschrif t l ich protokolliert, in  besonderen  F~llen auf e in  Diktierger~t gespro- 
chen. 

Es zeigte sich, dab kle inste  Erschii t terungen, Beschat tungen u n d  schnel le  Bewe- 
g u n g e n  das Verhal ten  der Tiere ganz  wesent l ich beeinf lussen.  Aus d iesem Grunde  war 
es bei  der Beobachtung in  ca. 30 cm Entfernung v o n d e r  Wasseroberfl~che wichtig, dab 
der Beobachter zun~chst  l angsam u n d  vorsichtig am Rand der Pffitzen n iederknie te ,  die 
von se inem Kbrper nicht  beschat tet  werden  durften, und  1-2 Min. bewegungs los  
wartete, bis sich die  Tiere wieder  aus dem Sediment  hervorwagten.  

Erghnzend wurden  an  150 Tagen  insgesamt  fiber 700 Hochwasserf~nge u n d  Pffit- 
zenbef i schungen  mit  e i nem Sch iebehamen  nach  Riley (1971) durchgeffihrt. Das Netz 
hatte 1,4 m m  Maschenwei te  (yon Knotenmit te  zu Knotenmitte)  u n d  e ine  Blei le ine von 
150 g /m als Grundket te .  Je nach  Beschaffenheit  des Unte rgrundes  w u r d e n  e ine  ebensol-  
che Blei leine oder 2 schwere Ketten (30 x 6 ram) als Scheuchket ten  eingesetzt.  In 
Wassert iefen fiber 1,0 m kam in den  Jahren  1979, 1981 und  1982 bei  106 Ausfahr ten fiber 
1000mal eine 2-m-Baumkurre  mit  knoten losem Nylonnetz  von 5 m m  Maschenwei te  
(Kuipers, 1975) zum Einsatz, die von  e inem f l achgehenden  Boot mit  AuBenbordmotor  
gezogen wurde. Gekurr t  wurde  - mit  Ausnahme  gezielt  durchgefiihrter Prielbefischun- 
gen  bei  Niedrigwasser  - stets im Zei t raum 1,5 Std. vor bis 1,5 Std. nach  Hochwasser.  Bei 
e iner  Schleppzeit  yon  3 Min. u n d  e iner  Geschwindigke i t  von ca. 1 kn  be t rug  die mit  
dem St~om abgeschleppte  Flhche etwa 200 m 2. Die genaue  Bes t immung  der  Hollfinge 
erfolgte mit  Hilfe e ines  an der Kurre mont ie r ten  Zfihlrades. 

Bei a l ien  P r o b e n n a h m e n  wurde  die Wasser temperatur  auf I/5 °C ge na u  gemessen.  
Der Salzgehalt  wurde  mit  e inem Refraktometer u n d  die S t rSmungsgeschwindigkei t  mit  
TreibkSrper und  Stoppuhr best immt.  Die Bew61kung wurde  in  8, die Sicht in  3 Stufen 
gesch~tzt, die Windsthrke mit  e i n e m  Anemo-Handwindmesse r  ermittelt .  A n  ausgewfihl- 
ten  Tagen  wurden  in  Pffitzen u n d  Ablhufen  zusatzlich folgende MeBgr6Ben gewormen:  
(a) Oberflf ichentemperatur  des Sediments  (Gulton Tastotherm D 100), (b) Sauerstoff- 
gehal t  des Wassers (WTW Oxysonde 57), (c) pH-Wert  des Wassers (Knick-Sonde Porta- 
con 652 mit V 456-KNZ), (d) H S - - G e h a l t  des Wassers (colorimetrisch mit  Methylenblau ,  
Merck 14416), (e) NO2- -Geha l t  des Wassers (colorimetrisch, semiquanti tat iv) .  

ERGEBNISSE 

B e s i e d l u n g  d e r  P f i i t z en  u n d  Abl f iu fe  au f  d e n  P l a t e n  des  W a t t e n m e e r e s  

Ab Ende Mhrz e ines  j eden  Jahres  f indet  nache inande r  bei  Schollen, F lunde rn  u n d  
G a m e l e n  der Ubergang  v o n d e r  p lankt i schen  Larvalphase zmn Boden leben  start. Die 
Dichten in  den  u fe rnahen  Pffitzen l agen  ffir Schollen zwischen 0 u n d  8 Ind iv iduen /m 2, 
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ffir Plundern zwischen 0 und  130 Ind iv iduen /m 2 und  ftir Garne len  von 0,5 bis 2 cm L~nge 

zwischen 0 und  mehr  als 6000 Ind iv iduen /m 2. Stets sind starke orts- und s tr6mungsbe-  

dingte  Dichteunterschiede,  k l e in raumige  patchiness,  die  Bevorzugung  bes t immter  Was- 
sert iefen dutch ve r sch iedene  L~ngengruppen  in den nu t  e in ige  Zent imeter  t iefen 

Pfiitzen sowie starke Ve rande rungen  im Jah re sgang  zu verze ichnen.  Angaben  mit t lerer  

Dichten sind daher  nut  fiir die punk tue l l en  Un te r suchungen  sinnvoll.  Neben  d iesen  

3 Arten s ind in den Pffitzen der  hoch l i egenden  Misch-  und  Schl ickwat ten  ab Mitte Juni  
bis zu 1 Ind iv iduum/m 2 ge rade  metamorphos ie r te r  S e e z u n g e n  (Solea solea) anzutreffen. 

Im Sommer  f inden sich darfiber h inaus  Massen  yon Corophium volutator (bis zu 400 000/ 
m 2} und Carcinus maenas der  0-Gruppe  (bis zu  400/m 2) in und  zwischen  d iesen  

Restwasserbereichen.  

Die Absch~tzungen  aus den  S c h i e b e h a m e n f a n g e n  lassen in Verb indung  mit  den  
Ergebnissen  aus den  Bef ischungen mit  der Baumkurre  den Schlu6 zu, daI~ der wei taus  

i ibe rwiegende  Tel l  der j i ingsten Bodenstadien  in den  ersten Wochen  nach dem Uber-  

gang  zum Bodenleben  sowohl  bei  Hoch-  als auch bei  Niedr igwasse r  auf den hochge le -  

genen  Platen bleibt.  In Tabel le  1 sind exemplar i sch  die  Zahlen  e iner  P la tenbef ischung 
auf Jungf lundern  vor e iner  s te i len  Uferbbschung an Station 3 w i e d e r g e g e b e n :  Die Tiere  
sammeln  sich bei  Hochwasser  in unmit te lbarer  Ufern~he,  weft  h ier  das Wasser an e iner  

Barriere aufgestaut  wird. Diese  Tatsache ist ffir d ie  G e w i n n u n g  hoher  A b u n d a n z e n  im 

relat iv  kurzen  P robennahmeze i t r aum bei  Hochwasser  vorteilhaft.  Mit  dem ab laufenden  

Wasser  w e r d e n  die Dichten  in gr6Berer E n t f e m u n g  zum Ufer in ve rg le i chbaren  Wasser-  

t iefen immer  geringer ,  we i l  die  P lundern  in  den  Pffitzen und Ablaufen  be i  Ebbe  

zurt ickbleiben,  wie  die Niedr igwasse rbe f i schung  zeigt. 

Tab. 1. Postlarvendichten (N/1000 m 2) von Platichthys flesus an Station 3 der Nordstrander Bucht 
kurz nach Hochstauwasser (T), bei starker ablaufendem Wasser (4) und bei Niedrigwasser {J_) in 

verschiedenen Entfernungen zur Hochwasserlinie (8. Mai 1981) 

Zeit Ort und Entfernung Tide Uberstau N/1000 m 2 Befischte 
zur Uferb6schung [cm] Pt~che 

[m 2 ] 

6.50 wasserbedeckte Platen 20 m T 10 1 778 45 
6.40 wasserbedeckte Platen 50 m T 30 67 45 
7.30 wasserbedeckte Platen 200 m ~ bis 5 222 45 

8.30 Ablauf 100 m -[ 3- 5 11 667 30 
9.00 Pfiitze 100 rn J. 7-10 13 033 30 

Bei e iner  Pf f i tzenbedeckung von e twa 10 % der Pl~che des 1. Lahnungsfe ldes  an 
Station 3 be i  Niedr igwasser  l i e g e n  die  zu d iesem Zei tpunkt  ermit te l ten  F lunderd ich ten  

u m g e r e c h n e t  auf die  Gesamtf l~che bei  Hochwasser  im Bereich der  g e f u n d e n e n  Hoch-  

wasserwerte .  Tabe l le  2 ze igt  e ine  en t sprechende  Absch~itzung ffir die Ind iv iduendich-  

ten von Crangon crangon bei  Hoch-  und  Niedr igwasser  an Station 3, die Groh (1982} im 
Jahre  1981 mit  demse lben  S c h i e b e h a m e n  feststel len konnte.  
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Tab. 2. Vergleich der aus PffitzenfSngen im 1. Lahnungsfeld an Station 3 hochgerechneten 
Bestandsdichten (N/m 2) yon Crangon crangon for die Hochwassersituation mit den bei den 
Hochwasserbefischungen im 1. Lahnungsfeld tats~chlich gefundenen Werten (nach Groh, 1982). 
Ohne Korrektur auf Netzselektion. NW = Dichten in den Pffitzen, HW = Dichten bei Hochwasser, 
% Pffitze = Anteil der Pfiitzenbedeckung im 1. Lahnungsfeld, NW' = en'echnete Dichten 

(NW • % Pfiitze. 100 ] bei Hochwasser 

Datum Wassertiefe N W  I-~V % Pffitze NW' 
[cm] 

2.7. 5 85 39 60 51 
24.7. 3-4 31 21 30 9 
27.8. 5 25 15 60 15 
29.8. 2-3 14 6 30 4 

Auch in  d iesen  F~llen s t immen die be i  Hoch- u n d  Niedr igwasser  g e w o n n e n e n  
Zahlen,  bezogen  auf die zugeh6rige  gesamte Platenfl~che bei  Hochwasser,  gr6Benord- 
nungsm~Big fiberein. Ffir Schollen u n d  Seezungen  e rgaben  sich ke ine  widersprechen-  
den  Befunde. Al lerdings  wurde  von derar t igen Sch~tzungen a u f g m n d  der  relafiv ger in-  
gen  A b u n d a n z e n  abgesehen .  

1[Ybereinstimmend damit  ze igten die F~nge mit  der 2-m-Baumkurre,  dab in  j edem 
Jahr der erste groBe Schub gerade metamorphosier ter  Plattfische der j ewe i l igen  Art 
zwar z. T. massenhaf t  auf den  hoch l i egenden  Platen in  Ufem~he, aber  nicht  oder nur  
sehr vereinzel t  auf den  t ie fe r l iegenden  Platen und  bei  den  Pr ie lbef i schnngen  bei  
Niedrigwasser  ge fangen  werden  konnte.  Die Dichten yon Crangon crangon (_< i cm 
L~nge) waren  in  Kttrrenf~ngen ohne Korrektttr auf Netzselekt ion auf de n  hoch l i egenden  
Pla ten des Mischwatts  in  UfernKhe urn den  Faktor 10 bis 100 h6her  als auf den  
t ie fer l iegenden Platen. Bei den  Pr ie lbef ischungen bei  Niedr igwasser  l agen  die Dichten 
noch unter  denen  von den  t ie f l i egenden  Platen. 

B e d e u t u n g  d e r  a b i o t i s c h e n  F a k t o r e n  i n  d e n  Pf f i t zen  u n d  A b l ~ u f e n  a m  B e i s p i e l  
v o n  T e m p e r a ~ t r  u n d  S a l z g e h a l t  

W~hrend gr6Bere Wasserk6rper  nur  tr~ige auf Ve r~nde rungen  der Luft temperatur  
u n d  der Sonnene ins t r ah lung  reagieren,  s ind Tiere in  Pffitzen yon  w e n i g e n  Zent imete rn  
Tiefe sehr hohen  S c h w a n k u n g e n  der abiot ischen Faktoren, vor a l lem der Tempera tur  
u n d  des Salzgehaltes,  ausgesetzt.  Eine genaue  Dars te l lung der MeBwerte soll im 
fo lgenden  nur  an  ausgew~hl ten,  aber  charakter is t ischen Beispie len im Z u s a m m e n h a n g  
mit  synchronen Verha l t ensbeobach tungen  geschehen,  wel l  insbesondere  die Tempera-  
tur in  den  Pffitzen e ine r  auBerordentl ich s tarken Beeinf lussung dutch  e ine  Ffille st~ndig 
var i ie render  Faktoren unterl iegt .  Es seien hier  nu t  genann t :  (a) Tagesl~inge, (b) Sonnen-  
stand, (c) ; r idenphase in  ihrer gegenf iber  dem Tag/Nacht-Rhythmus versetzten Periodik, 
(d) Tempera tur  des Prielwassers, (e) Lufttemperatur, (f) Bew61kungsst/irke, (g) BewS1- 
kungsdauer ,  (h) Sicht, (i) Windst~rke,  (j) Sedimenff~rbung,  (k) L~_nge der Trockenfal l-  
zeit. 

Folgende Extremwerte w u r d e n  gemessen:  Die ers ten Postlarven der Schollen e ines  
Jahrganges  mfissen im M~irz u n d  im April  noch Nachtfr6ste i iberstehen.  In den  1-3 cm 
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f lachen Pfiitzen t re ten d a n n  Tempera tu ren  unter  0 °C auf. Mehrfach wiederhol te  orien- 
t ie rende Versuche mit  insgesamt  50 Ind iv iduen  ergaben,  daft die Jugends tad ien  aus den 
Pffitzen im Gegensatz  zur I -Gruppe den  Aufenthal t  in  Wasser von --1,0 bis --1,6 °C 
mehrere  S tunden  in  e inem der Starre ~ihnlichen Zustand unbeschade t  i ibers tehen 
(Akklimatisat ionstemperatur ,  also aktuel le  Oberf l~chentemperatur  des Gew~ssers: 5,4 
bis 8,4 °C; Salzgehal t  S = 25-30). Die sp~iter metamorphosier ten  Ind iv iduen  k 6 n n e n  
bereits  im Mai Tempera tu ren  yon 28 °C exponier t  sein. Im Sommer f ibersteigen die 
Wasser tempera turen  nicht  se l ten 32 °C, wie 198t in  e i ne m und  1982 in  2 F~illen 
nachgewiesen  werden  konnte .  Die Schwankungen ,  die f~ir die Tiere im Verlauf e ines  
Tages  auftreten, k S n n e n  15 °C u n d  mehr  betragen.  

Die Salzgehaltsverh~iltnisse s ind stark abh~ngig  von den  verher rschenden  Wind-  
lagen,  den  Niederschl~igen u n d  den  resu l t i e renden  Abflul3mengen aus den  SiiBwasser- 
zuftfissen. Mit dem auf l au fenden  Wasser oder bei  s tarken Regenffil len k a n n  der Salzge- 
hal t  in  den  Pffitzen innerha lb  von S e k u n d e n  von S = 20 auf welt  unter  S = 10 abs inken,  
um sich nach  weiterer  Durchmischung  auf e inen  mit t leren Wert einzustel len.  

V e r h a l t e n  d e r  T i e r e  i n  P f i i t z en  u n d  A b l 8 u f e n  b e i  W a s s e r t e m p e r a t u r e n  
u n t e r  27 °C 

Die fo lgenden  a l l geme inen  Ausff ihrungen bez iehen  sich auf Beobachtungen,  die im 
gesamten  Unte rsuchungsze i t raum in  a l len  4 Jahren  immer  wieder  gemacht  werden  
konnten ,  wobei  die R a h m e n b e d i n g u n g e n  vor a l lem im Tempera tur reg ime (Akklimatisa- 
tion, Tempera turs te igerung,  Extremwerte) in den  se l tens ten  E~illen die g le ichen waren.  

Plattfische u n d  G a m e l e n  sch lagen  sich be i  ab l au fendem Wasser in  den  Pffitzen und  
Abl~ufen in  die obers ten  Sedimentsch ich ten  ein. Bei kfihlem oder s t i~mischem Wetter 
mit  starker Bew61kung b l e i b e n  sie im Sed iment  vergraben.  An  w~irmeren Frfihjahrs- 
u n d  Sommer tagen  k o m m e n  abh~ngig  v e n d e r  Akkl imat isa t ionstemperatur ,  also der 
ak tue l l en  Tempera tur  des Kiistenwasser, mit  s te igender  Intensit~it der Sennene ins t rah-  
l ung  immer  mehr  Tiere aus dem Sediment  hervor, und  die Bewegungsakt ivi t~t  des 
Einzelt ieres wird gr613er. Die Post larven der Plattfische u n d  Garne len  schwimmen bzw. 
schrei ten in  den  Pfiitzen umber ,  w e n n  sie sich nicht  gest6rt fiihlen. Sie n e h m e n  Nahrung  
auf, zun~ichst vornehmlich  Plankton,  sp~iter k le ine  Benthosorganismen oder exponierte 
Tei le  davon. 

In Erg~nzung zu Gibson (1980) k 6 n n e n  im Z u s a m m e n h a n g  damit  alle Verhaltens-  
weisen,  die er an  Schollen zwischen 3 u n d  10 cm L~inge vor der eng l i schen  Kfiste in 
1-2 m Wassertiefe studiert  hat, schon an  gerade metamorphosier ten  Schollen zwischen 
1,0 u n d  2,6 cm L~inge in  den  Pffitzen registriert  werden:  speradisches Schwimmen,  
abrupte  Drehungen ,  BeiBen, Kauen,  "G~hnen" ,  Aufb~umen  u n d  Aufrollen. 

Mit  t i denbed ing t  s te igendem Wasserspiegel  erh6ht sich der Antei l  aktiver Tiere auf 
100 %. Sie b e w e g e n  sich mit  der Str6mung.  Auch be i  a b l a u f e nde m Wasser ge he n  sie 
zun~chst  mit  der Str6mung. F ~ l t  das Wasser schnell ,  we rden  sie dabe i  in  der Regel nicht  
t rockenfal len,  sondern  sich immer  aktiv in  die angrenzende  Pfiitze arbeiten.  

Es wu.rden jedoch des 6fteren sogar 5 S tunden  nach  Trockenfal len  l ebende  Platt- 
fische von 0,8 bis 1,2 cm L~inge auf den  t rockenen  Misch- u n d  Schl ickwatt -Abschni t ten 
zwischen den  Pfiitzen angetroffen. Sie hat ten offenbar der Verduns tung  bzw. Versicke- 
rung  ihrer Pf~itzenfl~ichen nicht  e n t k o m m e n  k6nnen .  W e n n  m a n  sich e iner  Pf/2tze nicht  
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vorsichtig genug  nShert, k a n n  m a n  hSufig beobachten,  dab die Tiere aus dem Wasser 
aufs Trockene fliichten. Diese Fluchtreakt ion tritt mSgl icherweise  auch d a n n  auf, w e n n  
VSgel die Pfiitzen durchwaten.  

Bei ab l au fendem Wasser ze igen  die Tiere yon e iner  bes t immten  Str6mungsge-  
schwindigkei t  (etwa 0,05 m/s) an  in  Abh~ngigke i t  zur Wassertiefe schlagart ig posit ive 
Rheotaxis. In Wassert iefen yon  0,5 bis 10 cm konnte  beobachte t  werden,  dab sich e in  
Teil  mit  dem Kopf gegen  den  Wasserstrom gerichtet  einschl~gt,  w f h r e n d  e ine  mit  der 
IntensitSt der Sonnene ins t r ah lung  z u n e h m e n d e  Anzahl  sich stromauf zu b e w e g e n  
versucht. Dieses Verhal ten  tritt vor a t lem in  den  Pfi i tzenabl~ufen auf u n d  ist bei  
Crangon crangon u n d  Jung f lunde rn  besonders  stark, bei  Schollen und  S e e z unge n  
weniger  ausgepr~gt. 

Die 0,5 bis 1,2 cm groBen F lunde rn  g e l a n g e n  dabei  in  Spr i ingen von bis zu 20 crn, 
die von 10-20 S e k u n d e n  l a n g e n  Ruhephasen  un te rb rochen  werden,  immer  wei ter  
stromaufwSrts. SchlieBlich komrnen sie an e ine  Stelle, an  der sie dutch sttirkere Wasser- 
wirbel  wieder  ein Stiick stromab verdriftet werden,  oder aber  sie er re ichen die den  
Ablauf  speisende Pfiitze. Die positive Rheotaxis ist aussch laggebend  dafiir, dab sich die 
Jugends t ad i en  der 4 g e n a n n t e n  Arten zunSchst  in  den  u fe rnahen  Pfiitzen u n d  Abl~ufen 
konzentr ieren.  Das Schema in  Abb. 2 zeigt, wie auf diese Weise e ine  gewisse Standort-  
konstanz  garant ier t  wird. 

/ / / / / / / / / / / / / / / / / / / / / / / / / / / / / / / . U E E R / / / /  
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Abb. 2. Schema der Bewegungsrichtungen der Postlarven und Juvenilen von Scholle, Hunder, 
Seezunge und Garnele auf den hohen Platen im Tidenverlauf. Die durchgezogene Linie der 
Tidenkurve gibt das Zeittntervall an, in dem die hohen Platen Liberstaut sind. + Organismus (im 

Ablauf) mit positiver, - mit negativer Rheotaxis 

V e r h a l t e n  d e r  T i e r e  i n  P f i i t z en  u n d  Abl~ iu fen  b e i  W a s s e r t e m p e r a t u r e n  
f ibe r  27 °C 

Eine vbllige Umkehrung  des zuvor besch r i ebenen  Verhal tens  tritt bei  der g le ichen  
Altersstufe der un te rsuch ten  Arten an  w a r m e n  Friihjahrs- und  Sommer tagen  be i  Nied-  
r igwasser  auf: Anstatt  posit iver Rheotaxis b e g i n n e n  die Schollen, Flundern,  S e e z unge n  
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u n d  Garne l en  in  den  Abl~ufen plStzlich alle, fluchtartig, mit  dem Kopf voran, nahe  der 
Wasseroberfl~iche stromab zu schwimmen.  Dieses Ph~nomen  wird im fo lgenden 
E x o d u s genann t .  Es konnte  1981 nur  zweimal  u n d  w~hrend  des warmen  Frfihjahrs 
u n d  Sommers 1982 insgesamt  nur  ffinfmal beobachte t  werden,  u n d  zwar ausschlieBlich 
dann,  w e n n  die Niedr igwasserze i ten  so l iegen,  dab sie an heiBen, fast wolkenlosen  
T a g e n  mit  nu r  le ichten  bis schwachen  W i n d e n  (0-5,4 m/s) in  Phasen  intensiver  Sonnen-  
e ins t rah lung  fallen. Corophien u n d  S t randkrabben  der 0-Gruppe sind an  diesem Exodus 
prakt isch n icht  beteil igt .  

Ein  derart iger  Exodus hat  in  der  Regel fiir die betroffenen j u n g e n  Plattfische 
katast rophale  Folgen:  Bei anha l t ende r  Sonnene ins t r ah lung  k S n n e n  wiederhol t  Platt- 
fische gesehen  werden,  die regungs los  in  der StrSmung trudeln.  Am Folgetag eines 
Exodus t ra ten in  den  p r i e lnahen  Hochwasserf~ngen fiber 16% tote, aber  ansons ten  
unversehr te  Schol len auf. Normalerweise  s ind al le  g e f a n g e n e n  Jungschol len  sehr vital. 
Immer  w e n n  der  Exodus in  grSBerem Umfang  einsetzt,  f inden  sich vor a l lem Lach- u n d  
S i lberm6wen (Larus ridibundus und Larus argentatus), die sonst an  der Wasserkante  des 
auf- bzw. ab l au fenden  Wassers oder fiber die Pla ten verteil t  sind, in  groBen M e n g e n  in  
d iesen  Abl~ufen versammelt ,  urn die auf der Flucht  bef indl ichen,  im Wasser schwim- 
m e n d e n  Tiere zu erbeuten.  In e i n e m  Ablaut  von I m Breite s tehen d a n n  auf 100 m bis zu 
200 M6wen. 

Die Plattfische und  Garne l en  in  Pffitzen, die k e i n e n  Wasserablauf  besitzen, werden,  
w e n n  in  den  Abl~ufen der Exodus einsetzt, mit  z une hme nde r  Sonnene ins t r ah lung  
aktiver. Ihre B e w e g u n g e n  s ind h i n g e g e n  v611ig ungerichtet ,  weil  ke ine  StrSmung 
vorhanden  ist. Bald darauf b e g i n n e n  die Plattfische, rastlos nahe  der Wasseroberfl~che 
zu schwimmen.  Gleichzei t ig  erhSht sich der prozentuale  Antei l  aktiver Ind iv iduen  von 
Crangon crangon auf 100 %. Die G a m e l e n  schrei ten hastig, e in ige  schwimmen umher.  

In 3 F~llen bot sich die sel tene Gelegenhei t ,  die Ver~ndermlgen  e in iger  MeBgr6Ben 
fiber mehrere  S tunden  zu verfolgen, die fOr die direkte oder indirekte  Ausl6sung eines 
Exodus theoretisch in  Frage k o m m e n  k6nnen :  (a) Wassertemperatur,  (b) Salzgehalt  des 
Wassers, (c) Oberf l / ichentemperatur  des Sediments,  (d) O2-Gehalt des Wassers, (e) pH- 
Wert des Wassers, (f) H S - - G e h a l t  des Wassers, (g) NO2- -Geha l t  des Wassers. In Abb. 3 
sind exemplar isch die Ergebnisse  e ines  dieser wasserchemischen  und  -physikal ischen 
Megprograrnme, das an  Station 3 an  e inem warmen  Sommertag bei  Niedrigwasser  
durchgeffihrt wurde,  den  synchronen  biologischen Beobach tungen  gegenfibergestel l t  
worden.  Der untersuchte  Ablau t  hatte zu Beginn  der P robennahme  eine Breite yon 0,8 m 
trod e ine  Tiefe yon  6 cm. Die S t r6mungsgeschwind igke i ten  tagen  zwischen 0,2 u n d  
0,1 m/s. Der Salzgehal t  schwankte  zwischen S ~ 30 u n d  S -- 32. NO 2- war im Ablaut  
stets < 0,1 rag/l, H S -  stets < 0,01 mg/1 u n a b h ~ n g i g  v o n d e r  Tatsache, ob e in  Exodus zu 
ve rze ichnen  war  oder nicht. Wie Abb.  3 B u n d  C zeigen,  l agen  auch die Sauerstoff- u n d  
die pH-Werte  im Normalbereich.  In  der  daneben l i egenden ,  gleichzei t ig  un te rsuch ten  
Pfiitze (Abb. 3 E) yon  etwa 3 m 2 Gr6ge und  1-3 cm Tiefe mit  dichtem Bewuchs von 
Zostera noltii waren  Sauerstofff ibers~tt igungen und  e in  Anst ieg  des pH-Wertes zu 
verzeichnen.  

Der Vergleich der  synchronen  Befunde ffir die Bew61kung, die Crangon-Aktivit~t 
u n d  die Wasser temperatur  macht  deutlich,  dab in  den  Abl/~ufen die Akt ivi t~tss te igemng 
u n d  der Exodus direkt  mit  den  hohen  Tempera tu ren  in  de n  oberen  Sedimentschichten,  
hervorgerufen dutch  die Sonnene ins t rah lung ,  in  Beziehung stehen. Diese Pests tel lung 
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Abb.  3. Zei t l icher  V e r l a u f  a u s g e w a h l t e r  MeISgrSl~en s y n c h r o n  zu  d e n  A k t i v i t a t s a n d e r u n g e n  v o n  
Crangon crangon (vgl. " 'Mater ia l  u n d  M e t h o d e n ' )  in  e i n e m  A b l a u f  (A-D) u n d  e i n e r  d a n e b e n l i e -  
g e n d e n ,  g l e i chze i t i g  u n t e r s u c h t e n  Pfiitze (E) v o n  e t w a  3 m 2 GrSlSe u n d  1 -3  c m  T ie fe  m i t  d i c h t e m  
B e w u c h s  v o n  Zostera nolt11. Die d u r c h g e h e n d e n ,  g r a u e n  S a u l e n  k e n n z e i c h n e n  d ie  Ze i t in te rva l l e ,  in  
d e n e n  d ie  Beobach tungs f l~ iche  d u t c h  W o l k e n  b e s c h a t t e t  war .  Im Bere ich  y o n  10-90  % z e i g e n  d ie  
T i e r e  i m  A b l a u f  (D) pos i t ive  Rheotax is ,  in  d e r  Pfiitze (E) s c h r e i t e n  sie u n g e r i c h t e t  u m h e r .  O b e r h a l b  
v o n  90 % ak t ive r  C. crangon i s t  i m  A b l a u f  " E x o d u s "  zu  v e r z e i c h n e n ,  in  der  Pfiitze u n g e r i c h t e t e s  

S c h w i m m e n  
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wird vor a l l em durch Tempera tu rmessungen  mit e inem e lekt ronischen Biihler (Tasto- 

therm) gestfitzt: Sonnene ins t r ah lung  von nur w e n i g e n  Minuten  Dauer  bewirk t  e ine  
Aufhe izung  der obers ten  Sed imentsch ich ten  in Ablhufen und Pffitzen. In 1-2 mm Tiefe  

l i e g e n  die Tempera tu ren  0,1 bis 0,6 °C fiber der ak tue l len  Wasser temperatur .  Dunkle  
Sed imen te  w e r d e n  e in ige  '/10 Grad  st&rker erwarmt  als helle.  K/lnstl iche Beschat tung 

resul ier t  in e iner  sofort igen Abkf ih lung  der Sedimentober f lache  bis zu 0,5 °C unterha lb  
der  Wasser temperatur .  Diese  Tatsache  erklhrt in Abb. 3 den sprunghaf ten  Ri ickgang der  

Garnetenakt iv i t~ t  bis h in  zum Einsch lagen  in die  obers ten Sed imentsch ich ten  in g e n a u  

d e m  Moment ,  von dem an die Beobachtungsf lhche dutch Wolken  o. a. beschat te t  wird: 

Die Tiere  suchen  be i  ex t remer  Whrmee inwi rkung  immer  die  am we1~igsten erhi tz ten  

Bere iche  auf. En tsprechendes  gi l t  au6er  f i# Crarlgon crangon auch f/Jr die j u n g e n  
Plattfische. 

Die Auswi rkungen  eines  mass iven  Exodus il lustriert  Abb. 4: WShrend mit  d e / 2 - m -  

Baumkurre  be i  Hochwasser  auf e i n e m  Untersuchungsabschni t t  be i  Station 7 senkrecht  

zum Hauptpr ie l  vor e inem Exodus ufernah noch groBe M e n g e n  eben  metamorphos ier te r  
Schol len  ge fangen  w e r d e n  konnten,  fehlen  sie nach dem Exodus in d iesem Bereich fast 

vSllig. Pr ie lnah sind die Schol lendich ten  h i n g e g e n  anges t iegen.  Dieser  auBerordentl ich 
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starke Exodus konnte  am 27. Mai  1982 bei  Niedr igwasser  ve rze ichne t  werden.  Darfiber 

hinaus  e rgaben  Pf i i tzenbef ischungen mit  dem Sch iebehamen ,  dab nach  dem Exodus 
vom 27. Mai  an  a l l en  Sta t ionen k a u m  noch junge  SchoHen und F l u n d e m  in den  

ufern&hen Pffitzen. b e ~ N i e d r i g w a s s e r  angetroffen w e r d e n  konnten.  Damit  kann  ein 

e m e u t e r  Exodus be i  d iesen  Arten erst dann wiede r  auftreten, werm n e u e  Ind iv iduen  in 

Ufern~he zum Boden leben  f i be rgegangen  sind, was be i  Plat tf ischen in gr66erem 

Urnfang oft erst im darauf fo lgenden  Prfihjahr der  Pall  ist. Einj s tarker  Exodus be i  
Plat tf ischen ist daher  e in  im Jah re sgang  bei  den  e inze lnen  Arten meis t  e inmal iges ,  fiir 

den  Unte r suchenden  im Zei tpunkt  schwer  vorhersehbares  Ereignis.  

Synchron zu den  Exodusvorgf ingen ist e in  wei te re r  Verhal tens typus  im A r e n i c o l a -  

Watt  zu beobachten:  Die  k le inen  Garnelen ,  die  auf den  grol~en, 1-3 cm t iefen  Pfi i tzenbe- 
re ichen  wel t  ver te i l t  sind, konzen t r i e ren  sich immer  mehr  in den A r e n i c o l a - T r i c h t e r n  

und  sch lagen  sich dort ein. Dichten  yon 30 Tieren  pro Trichter  sind ke ine  Sel tenhei t .  
Trocknet  die  Pffitze fiber e i n e m  solchen Trichter  aus, f inder man  C r a n g o n  c r a n g o n  z. T. 

in Tiefen  yon m e h r e r e n  Zen t imete rn  in den lockeren  und  feuchten  Sed imentsch ich ten  

des Trichters. Sie w e r d e n  akt iv  und k o m m e n  hervor, sobald das auf laufende  Wasser  den  

Trichter  erreicht, urn dann  im Flu tsaum bis 3 crn Wasser t iefe  dicht  an  dicht  e in  Stfick 
wel te r  auf die h6he ren  Platen zu wandern .  Dieses Verha l t en  karm auch dadurch  

ausgel6st  werden,  dab der Trichter  vom Beobachter  mit  Wasser  geffillt  wird. Die Tiere  
ze igen  sich damn sofort an  der  Sedimentoberf l~che.  
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Abb, 5. Temperatur-Tiefen-Profile in einem trockengefallenen Aren i co la  mar ina-Tr ich ter  ( -  - - -)  
und im umgebenden, untiberstauten Sediment ( ) vom 12. August 1982 

Ein Verg le ich  der  Tempera tur -Tiefen-Prof i le  fi~ t rockengefa l l ene  A r e n i c o l a - T r i c h -  

ter und  fiir das u m g e b e n d e ,  ebenfal ls  nicht  i iberstaute Sed iment  in Abb. 5 macht  

deutl ich,  dab in den  Trichtern auf den  ers ten 3 Zen t imete rn  e in  e rhebl ich  s tarkerer  
Tempera turabfa l l  mit  der  Tiefe  zu ve rze i chnen  ist. Von da an ver laufen  be ide  Kurven  

paral lel ,  der A r e n l c o l a - T r i c h t e r  ist also immer  1-1,5 °C kfihler  als das u m g e b e n d e  
Sediment .  

DISKUSSION 

In Ubere ins t immung  mit  Bergman  et al. (1976) konnte  im Bereich des Nordfriesi-  
schen Wat tenmeeres  festgestel l t  werden,  dab Schol len  in der ers ten Zeit  nach  der 

Metamorphose  noch ke ine  T i d e n w a n d e r u n g  von und zu den  Pr ie len durchffihren. Die 
Tiere  konzent r ie ren  sich v i e lmehr  in den  Pffitzen und Ablfiufen auf den  t rockenfal ten-  
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den  Platen. Entsprechendes  gilt, wie  die e i gene n  Beobach tungen  zeigen, auch ffir die 
sp~iter im Jahr zum Boden leben  i i be rgehenden  P lundern  u n d  Seezungen.  Damit  wird 
deutlich, dab zumindes t  e in  Tell  dieser  Plattfische nicht  erst im Sommer in  das Watten-  
meer  e inwander t ,  wie friiher vielfach a n g e n o m m e n  (Creutzberg & Ponds, 1971), sondern  
dab diese Tiere durch die sommer l ichen  Temperaturverh~iltnisse yon den  hohen  Platen 
ins Subli toral  gedr~ingt u n d  erst dort von den  Untersuchungsschif fen  gefangen  werden.  
DaB G a m e l e n  mit  e iner  L~nge yon 2 bis 3,5 cm die Pfiitzen ver lassen und  zur T idenwan-  
de rung  f ibergehen,  ist bereits  das Ergebnis  der Un te r suchungen  yon Janssen  & Kuipers 
(1980). Nach Li l le lund & Berghahn  (1981) s ind die L~ingengruppen A 2 cm im Nordfriesi- 
schen Wat tenmeer  be i  Hochwasser  i n  den  hochgetegenen ,  u f e m a h e n  Bereichen sehr 
viel  h~ufiger als auf den  t i e fe r l i egenden  Platen. 

Im fo lgenden  sollen 4 Pragenkomplexe  diskutiert  werden:  (1) Welche Mechan i smen  
bewi rken  die Konzentrat ion der Tiere in  den  Pffitzen? (2) Von welchen  Faktoren wird 
das Verhal ten  der Tiere in  den  Pfiitzen u n d  Abl~iufen bee inf luf t?  (3) Was veranlaBt die 
Tiere, die hohen  Wat ten  zu r~iumen? (4) Welche Vorteile bietet  der Aufenthal t  in  den  
Pfiitzen, u n d  we lchen  Gefahren  s ind die Tiere dabei  ausgesetzt? 

Ad (1): Creutzberg et al. (1978) k o n n t e n  zeigen,  dab metamorphos ie rende  Schollen 
bei  H u n g e r  s chwimmen  u n d  bei  S~ittigung zu Boden s inken.  Die Autoren vergle ichen in 
d iesem Punkt  das Wat tenmeer  mi t  s e inem hohen  Nahrungsangebo t  mit  e iner  "Palle" ffir 
die Plattfische. Pfir das anschl ieBende aktive Verb le iben  der Postlarven yon  Schollen, 
P lundem,  S e e z u n g e n  u n d  G a m e l e n  in  den  Flachwassergebie ten  sowohl bei  Hoch- als 
auch bei  Niedr igwasser  ist zum e i n e n  das Aufsuchen e iner  bes t immten  Wassertiefe in  
Abh~ng igke i t  von  der KbrpergrbBe (Wimpenny,  1960; Muus, 1967; Gibson, 1973; Jans-  
sen & Kuipers, 1980), zum a n d e r e n  die in  der vor l i egenden  Unte r suchung  beschr iebene  
posit ive Rheotaxis verantwortl ich.  Crangon crangon korrigiert  se ine Tie fene ins te l lung  
nach  Glas, Heyl iges  & Beukema (unverbffenflicht, zitiert von Verwey, 1960) visuel l  fiber 
e in  A n p e i l e n  der Wasseroberfl~che. Uber  welche Rezeptoren Plattfische die E inha l tung  
bes t immter  Wassert iefen kontrol l ieren,  ist noch unklar .  So reag ie ren  Jungschol len  kaum 
auf ger inge  ,h~nderungen des hydrostat ischen Drucks (Gibson, 1982). Dagegen  konnte  
posit ive Rheotaxis bei  C. crangon schon von Luther & Maier  (1963) bei  St rbmungsge-  
schwind igke i t en  yon  0,050 bis  0,058 m/s  experimente]]  n a c h g e w i e s e n  werden.  Dahrn 
(1973) konnte  bis 0,02 m/s  e ine  derart ige Reaktion nicht  feststellen. Beide Befunde 
stiitzen folglich den  in  den  Abl~ufen  bes t immten  Schwel lenwer t  von etwa 0,05 m/s. 
Pe ldbeobach tungen  zur posi t iven Rheotaxis bei  Jungschol len  machte  Gibson (1973). 
Von P l u n d e m  ist a l lgemein  bekannt ,  dab die Postlarven im Friihjahr von den  Kiisten die 
Pliisse stromauf wandern .  

Ad (2): Schon Linke (1939) ber ichte t  yon P lunde rn  und  k l e i n e n  Garne len  in  Watten-  
pffitzen auf den  Pla ten des J adebusens  u n d  beschreibt ,  dab die Tiere bemiiht  sind, be im 
Trockenfal len  die n~chste t iefer l iegende Pffitze zu erreichen. Auch Kiihl (1952) beob-  
achtete j unge  C. crangon, die w~hrend  des "rages in  e iner  Pfiitze schwammen,  obwohl 
diese Art als nachtakt iv  b e k a n n t  ist. 

Die Ergebnisse  der e i g e n e n  Arbei t  zeigen,  dab das Verhal ten  der  Platffische u n d  
G a r n e l e n  in  den  Pfiitzen u n d  Ab lau fen  bis  h in  zum Exodus mit te lbar  v o n d e r  Wasser- 
temperatur ,  abe t  unmi t t e lba r  v o n d e r  Sonnene ins t r ah lung  u n d  damit  den  hohen  Tempe-  
ra turen  der oberen  Sedimentschich ten  beeinf lu~t  wird. Die d u n k l e n  Sedimente  in  den  
Pfiitzen wi rken  wie die schwarze Platte in  e inem Sonnenkollektor ,  auf deren  rasche 
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Tempera tu r~nde rungen  sich das f ibers tehende Wasser nu t  tr~ge anzupassen  vermag. 
Der O2-Gehalt des Wassers, der stets fiber 4 ml/1 (fiber 8 0 %  des S~ttigungswertes) 
be t rug  u n a b h ~ n g i g  davon, ob e in  Exodus zu verze ichnen  war oder nicht,  dfirfte tagsfiber 
die Akt iv i t f i t s~ndemngen u n d  den  Exodus nicht  beeinflul3t haben .  Dies wird besonders  
dutch  die synchronen Beobach tungen  u n d  Messunge n  in  e iner  Pffitze mit  dichtem 
Bewuchs mit  Zostera nol t i i  u n d  en t sp rechenden  Sauerstofffibers~tt igungen be leg t  
(Abb. 3 E). Abgesehen  davon betr~gt der kritische Sauerstoffgehalt  (LDs0) fiir metamor-  
phosierende Schollen 1,69 ml/1 bei  8-13 °C (De Silva & Tytler, 1973), k le ine  C. crangon 

verm6gen  bei 21 °C und  e inem Salzgehalt  yon S = 23 eine O2-Konzentration von 20 % 
des S~tt igungswertes (1,16 ml/1) zu f iber leben (Huddart  & Arthur, 1971). Salzgehalt- ,  
pH-Wert-,  NO2--  u n d  HS--Einflf isse  scheiden in  den  beobach te ten  P~llen als AuslSser 
fi~ die Verha l t ens~nderungen  sowie die Akt ivi t~tss te igerungen his h in  zur Plucht aus. 

Die F&higkeit der Tiere, bei  Wasser tempera turen  zwischen 20 .und  26 °C auf 
S c h w a n k u n g e n  yon nur  w e n i g e n  1/10 °C zu reagieren,  erkl~rt das Verhal ten  der Ga~nelen 
in den  Pftitzen u n d  Abl~ufen  ebenso  wie ihr Verhal ten  in  den  Arenico la-Tr ich tern:  In 
den  Tr ichtem ist oberf l~chennah e in  st~rkerer Tempera turabfa l l  mit  der Tiefe zu 
verze ichnen  als auf den  u m g e b e n d e n  Wattfl~chen. Diesem Grad ien ten  k 6 n n e n  die Tiere 
folgen, w e n n  sie sich immer  tiefer in  das Sed iment  des aus t rocknenden  Trichters 
e inschlagen,  was urn so leichter ist, als die Partikel im Trichter lockerer gepackt  sind. 
Bereits in  e iner  Tiefe von 1 cm ist es im Trichter deutt ich kfihler als im benachba r t en  
Sediment  mit  ge r ingerem Wassergehatt ,  in  2 cm Tiefe betr~gt die Differenz immerh in  
schon 1-1,5 °C. Arenico la-Tr ich ter  s te l len somit bei  Niedr igwasser  e in  wicht iges Refu- 
g lum ffir k le ine  Ga rne l en  dar. 

A q u a r i e n b e o b a c h t u n g e n  fiber das Verhal ten der vier in  Rede s t ehenden  Arten 
sche inen  den  darge leg ten  Befunden  auf den  ersten Blick zu widersprechen.  Zahlreiche 
exper imente l le  Arbe i ten  fiber die Aktivi t~tsphasen yon C. crangon (Hagerman,  1970; 
Dahm, 1973; A1-Adhub & Naylor, 1975; Wienberg ,  1976) ber ich ten  von e iner  ausgeprfig- 
ten  Nachtaktivit~t,  die yon  e inem Tidenrhy thmus  fiberlagert  we rden  kann .  In den  
w e n i g e n  P~llen, in  d e n e n  dabei  mit  j uven i l en  C. crangon gearbei te t  wurde,  war 
a u f g m n d  einer  ande ren  Frages te l lung nicht  beabsichtigt ,  die Verhfiltnisse in  den  
Pfiitzen - speziell  die Erw~irmung der oberen  Sedimentschichten  infolge der Sonnene in -  
s t rahlung - zu reproduzieren.  Daher konn ten  ke ine  verg le ichbaren  Aktivi t~ten der Tiere 
im Lichtversuch ohne Tidal rhythmik beobachtet  werden  (Dalley & Bailey, 1981; van  
Donk & de Witde, 1981). Die Un te r suchungen  von Gibson  et al. (1978) fiber die 
Aktivi t~tsphasen frisch metamorphosier ter  Schollen s ind aus de mse l be n  Grund  f/~ die 
Situat ion in  den  Wattenpfi i tzen nicht  repr~sentativ. 

Ad (3): Es konnte  gezeigt  werden,  dab in  e inem Wat tengeb ie t  mit  l a n g e n  Trocken- 
fal lzei ten bei  Niedr igwasser  Tempera tu ren  an  der Sedimentoberf l~che und  im fiberste- 
h e n d e n  Wasser auftreten k/Snnen, die postlarvale und  juveni le  Ga rne l en  u n d  Plattfische 
infolge der hohen  physiologischen Beanspruchung  zu e inem f luchtar t igen Verlassen 
dieses Habitats  veranlassen,  sofern i h n e n  e ine  Or ien t i emngsm6gl i chke i t  (Wasserstr6- 
mung)  geboten  wird. Die Tiere ze igen  mit  ihrer Flucht  zwei der drei  von  Kinne  (1964) 
herausges te l l ten  Reakt ionen  (Ausweichen, Kontaktverminderung,  Akklimatisat ion)  auf 
rasche TemperaturerhShung.  Laudien  (1973) fiihrt aus, dal~ diese F l u c h t b e w e g u n g e n  
nahe  der Letal temperatur  sehr heftig sind. Die Tempera turen ,  bei  d e n e n  der Exodus 
einsetzt, mfissen demnach  abh~ngig  v o n d e r  Akkl imat isa t ions tempera tur  nahe  der 
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maximalen  Hi tzegrenze f ~  die Tiere l iegen.  So ist nach  Al tman  & Dittmer (1966, zitiert 
nach Bush et al., 1972) die Leta l temperatur  ffir C. crangon bei  30-32,5 °C erreicht 
(Akkl imat isat ionstemperatur  20 °C). Die im Rahmen des wasserchemisch-physikal i -  
schen MeBprogrammes vom 28. Jul i  1982 gemessenen  Tempera turwer te  (Abb. 3 A) 
s t iegen bis in d iesen  Bereich (Akklimatisat ionstemperatur ,  also aktuel le  Tempera tur  des 
Prielwassers: 20,4-21,6 °C). Der gle ichzei t ig  beobachte te  Exodus ist demnach  als e ine  
Fluchtreakt ion im S inne  von Laudien  zu werten.  

Am 15. Mai 1982 setzte e in  Exodus yon  Schollen, F lunde rn  u n d  etwa 3 cm l a n g e n  C. 
~Trangon bereits  bei  27,2 °C e in  (aktuelle Tempera tur  an  der Wasseroberflf iche in  den  
~-ielen: 12°C) u n d  erreichte bei  28°C se inen  H6hepunkt .  Fiir die G a m e l e n  mag in  
diesem Fall die ger ingere  Akkl imat isa t ions tempera tur  gegenf iber  dem Sommer u n d /  
oder die Tatsache e ine  Rolle gespiel t  haben,  dab diese relativ groBen Tiere e ine  
ger ingere  Toleranz ffir hohe Tempera tu ren  haben .  27 °C ist aber  ge na u  der Schwel len-  
weft, be i  dem nach  Waede  (1954) Jungscho l l en  u n d  - f lundern  aus der Ostsee yon  5 bis 
10 cm LSnge "auBerordentl ich lebhaft"  werden  (Akklimat isat ionstemperatur  15 °C). Er 
konnte  dari iber h inaus  zeigen, dab Schol len in  Ostseewasser mit  e inem Salzgehalt  ,con 
S = 14-17 bei  Tempera tu ren  von 28 °C 4 bis 5 Std. ~iberleben, wfihrend F lundern  e ine  
solche Tempera tur  sogar 48 Std. f iberstehen. Ferner  konnte  ffir Schollen be i  S = 15 und  
28 °C die Uber l ebensdaue r  dutch  vorherige Akkl imat isa t ion  an  24 °C erhebl ich verl~in- 
gert werden.  Ein vergle ichbares  Akkl imat i sa t ionsph~nomen  war am 2. Jun i  1982 be i  
9ost larvalen F lunde rn  gegenf iber  der berei ts  geschi lder ten Situat ion am 15. Mai zu 
beobachten:  Bei e iner  Wasser tempera tur  von 28,0-29,6 °C (aktuelle Oberfl~chentemlSe- 
ratur des Prielwassers" 17,8-18,3 °C) ze ig ten  die Tiere positive Rheotaxis, abe t  noch ke in  
Fluchtverhal ten.  

Die in  den  Pfiitzen u n d  Abl~iufen ebenfal ls  h~iufig bis massenhaf t  ver t re tenen  
Corophien u n d  die 1-10 m m  groBen Carcinus maenas  sind am Exodus der Plattfische 
nicht  beteil igt.  Die Corophien z iehen  sich in  ihren  Wohnr6hren  in  kiihlere Sediment-  
schichten zurfick. Carcinus m a e n a s  ist wie Corophium volutator gegeni iber  hohen  
Tempera tu ren  wei taus  unempf ind l i che r  als Crangon crangon (Altman & Dittmer, 1966, 
zitiert nach  Bush et al., 1972). 

Der Begriff "Exodus" wird  zusammenfassend  definiert  als e ine  in  situ zu beobach-  
tende, extreme, abe t  gerichtete Fluchtreakt ion,  die be im raschen Ans te igen  der Umge-  
:: .ungstemperatur (oder der Ver~nderung  anderer  Faktoren) in  letale Bereiche ausgel6st  
wird u n d  groBr~iumige Ver te i lungs~inderungen bzw. das Aufsuchen anderer  Habi ta te  
nach sich zieht. Ein starker Exodus k a n n  dazu ffihren, dab die hohen  Platen am Folgetag 
erhebl ich ger ingere  Plattf ischdichten aufweisen  und  zugleich die Dichten in  Prieln~he 
stark anste igen.  Die beobach te ten  groBr~umigen Ver te i lungsversch iebungen  bei  Plattfi- 
schen miissen aber  nic~t immer  auf e i nen  e inzigen,  s tarken Exodus zurfickzufiihren 
sein. Vie lmehr  k a n n  das Verlassen der u f e rnahen  Bereiche abh~ngig  yon der Kontinui-  
t~t ~md Sthrke der Sonnene ins t r ah lung  auch schub- oder e tappenweise  erfolgen. Ver- 
antwortl ich dafiir s ind aber  le tz tendl ich  die extrernen Temperaturen,  v e r b u n d e n  mit  
hohen tagesper iodischen Wasse r t empera tu r schwankungen  be im Einsetzen der Warm- 
wetterperioden.  Hinzu  kommt das berei ts  im ersten Fragenkomplex  angesprochene  
l~hSnomen, dab die g e n a n n t e n  Arten  mit  z u n e h m e n d e r  I ~ n g e  gr6Bere Wassert iefen 
aufsuchen. 

Erste Ergebnisse  aus U n t e r s u c h u n g e n  an  den  Otol i then der Jungschol len  deu ten  
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darauf hin, dab sich die hohe physiologische Beanspruchung  der Tiere infolge der 
s tarken Tempera tur f luk tua t ionen  und  die hohe Aktivitht vor u n d  nach  e inem Exodus auf 
den  Tages r ingen  (Panella, 1971) niederschlagt .  

Ad (4): Die temperaturabhf ingige  A_ktivit~it der Ga rne l en  bei  Niedrigwasser  u n d  die 
damit  ve rbundene  Verl~_ngemng der Nahrungsau fnahmephase  diirfte den  posi t iven 
Effekt noch verstarken, den  e ine  Tempera tu re rhShung  auf das Wachstum der Juven i l en  
hat (Caudri, 1937; Meyer,  zitiert nach  Plagmann,  1937; Meixner,  1968). Entsprechendes  
gilt  ffir die post larvalen Plattfische in  den  Pffitzen. Ferner  stellt  die zunhchst  wei tge-  
hende  raumliche  T r e n n u n g  van  aqua t i schen  FreBfeinden e i n e n  Schutz ffir die j f ingsten 
Stadien dar. 

Vor dem Ubergang  zur T i d e n w a n d e r u n g  k a n n  der Sterbl ichkei tsverlauf  be i  den  4 
Arten van  ve r sch iedenen  Faktoren beeinfluBt werden.  N e b e n  dem st~_rkeren Fe inddruck  
durch VSgel ist hier  die "con Zijlstra et al. (1982) vermute te  d ich teabh~ngige  Sterblich- 
keit  zu nennen .  Ein Teil  der Post larven der G a m e l e n  u n d  der S e e z u n g e n  diirfte den  ab 
Ende Juni  eines j eden  Jahres massenhaft  vo rkommenden  k l e i ne n  Carcinus maenas  zum 
Opfer fallen. Wiederhol t  konnte  beobachte t  werden,  wie stecknadelkopfgroBe Strand- 
k r abben  die sehr viel  schne l le ren  Ga rne l en  zwischen 0,5 u n d  1,5 cm L~nge in  den  
Pfiitzen attackierten, sie dabei  t6dlich verletzten, um d a n n  ihre reiche Beute zu verspei-  
sen. Femer  k 6 n n e n  in  Abl~iufen, in  deren  Einzugsbe.reich gr6Bere Zostera-Best~mde oder 
dichte Dia tomeenrasen  l iegen,  im Laufe der Nacht empfindl iche  Sauerstoffdefizite 
auftreten (Broekhuysen, 1935). Was e in  Trockenfal len  der Tiere bei  Niedr igwasser  
betrifft, so wird ihre l~ber lebenschance  wesent l ich  davon abh~ngen ,  ob die Tiere ihre 
Kiemen  feuchthal ten k6nnen .  So betr~igt nach  Mistakidis  (zitiert nach  Tiews, 1970) die 
Sterblichkeit  fiir Crangon crangon nach  e inem 30mini i t igen Aufentha l t  an  der Ltfft bei  
19 °C 14-25 %. Wie e igene  or ien t ie rende  Vorversuche gezeigt  haben,  wird die Uber le-  
benschance  stark erh6ht, w e n n  sich die Tiere in  die oberste, feuchte Sedimentschicht  
e insch lagen  k6nnen,  u n d  h~ngt  n e b e n  der  ind iv idue l l en  Kondi t ion ie rung  van  fo lgenden  
Faktoren ab: (a) Sonnene ins t r ah lung  (Dauer u n d  Sthrke), (b) Wassergehal t  des Sedi- 
ments  (als Funkt ion  van  Sorme, Wind, Lufttemperatur, H6henlage  des Wattes etc.), (c) 
Korngr6Be des Sediments  u n d  (d) Verk lebung  des Sediments.  Die Tempera tur le ta lgren-  
zen fiir Plattfische u n d  Garne l en  dfirften hier sel ten erreicht werden,  wei l  Wattenfl~ichen 
ohne Wasseri iberstau infolge der Verdunstungskffi te  sich weniger  e r w ~ r n e n  als ver- 
gle ichbare  Pfi i tzensedimente.  W~ihrend abe t  Eh renba um (1890) und  Boddeke (1975) va n  
Massens te rben  kle ins ter  Crangon crangon durch die Wasser tempera ture rh6hung  in  den  
Pfiitzen infelge starker Sonnene ins t r ah lung  be i  Niedrigwasser  berichten,  k o n n t e n  in  der 
vor l i egenden  Unte r suchung  nie  tote juveni le  C. crongon bei  Niedr igwasser  ge funden  
werden.  Vielmehr  i ibe r l eben  die auf den  Pla ten bei  Niedr igwasser  zu r i i ckb le ibenden  
k l e inen  Garne len  die in  den  Pfiitzen auf t re tenden Tempera tu ren  van  30°C offenbar 
ohne nennenswer t e  Sch~iden (Tiews, 1970), wie auch in  den  Exper imen ten  va n  va n  
Dank  & de Wilde (1981) best~itigt we rden  konnte.  Adul te  Ind iv iduen  van  C. crangon 

reag ie ren  demgegen i ibe r  sehr viel  empfindl icher  auf hohe Tempera tu ren  ivan 
Dank  & de Wilde, 1981): Schon ab 25 °C ist e ine  Mortalit~it zu ve rze ichnen  (Akklimatisa-  
t ionstemperatur  vermut l ich  20 °C). 

W e n n  Exodusvorg~inge in  den  Abl~iufen an  warmen,  wolken losen  Frfihjahrs- u n d  
Sommertagen  nicht  dutch  Beschat tung un te rbrochen  werden,  k a n n  es geschehen,  dab 
viele der Plattfische dutch  die E inwi rkung  der hohen  Tempera tu ren  zugrunde  gehen.  



U n t e r s u c h u n g e n  a n  P l a t t f i s c h e n  u n d  N o r d s e e g a r n e l e n  179 

E in  Te i l  d e r  d a n n  in  d e n  A b l ~ u f e n  s c h w i m m e n d e n  P i s c h e  u n d  G a r n e l e n  k a n n  v o n  

V S g e l n ,  i n s b e s o n d e r e  v o n  L a c h r n 6 w e n  (Larus ridibundus) u n d  v o n  S i l b e r r n 6 w e n  (Larus 
argentatus) e r b e u t e t  w e r d e n .  Fiir  b e i d e  A r t e n  s t e l l e n  G a r n e l e n  u n d  P i s c h e  w i c h t i g e  

N~ihrt iere dar  (Goe the ,  1980). N e u e r e  U n t e r s u c h u n g e n  d e u t e n  d a r a u f  h in ,  da_6 e i n e  h o h e  

U V - S t r a h l u n g  F i s c h e  s c h ~ d i g e n  k a n n  (Bullock, 1982). Es b l e i b t  zu  pAifen ,  ob d i e s e r  

F a k t o r  g e r a d e  in  d e n  g u t d u r c h l i c h t e t e n  Pff i tzen  e i n  s o l c h e s  G e w i c h t  b e k o m m e n  k a n n ,  

dab  e r  d i e  p o s i t i v e n  A s p e k t e  d e s  A u f e n t h a l t e s  in  d e n  F l a c h w a s s e r b e r e i c h e n  a u f h e b t .  

E x p e r i m e n t e  zur  PAi fung  d i e s e r  F r a g e  s o w i e  zur  Pr~iz is ierung d e r  in  d e n  V o r v e r s u c h e n  

g e w o r m e n e n  E r g e b n i s s e  zurn  T r o c k e n f a l l e n  d e r  T ie re  u n d  zu  i h r e r  T o l e r a n z  g e g e n f i b e r  

h o h e n  u n d  t i e f e n  T e m p e r a t u r e n  s i n d  in  Vorbereitung. D a b e i  ist  v o r g e s e h e n ,  d i e  b e s o n -  

d e r e n  B e d i n g u n g e n  in  d e n  Pf i i t zen  zu  s i m u l i e r e n .  

Die  P rage ,  w e l c h e n  EinfluB E x o d u s v o r g ~ n g e  auf  d i e  P o p u l a t i o n s d y n a r n i k  d e r  J u v e -  

n i l e n  h a b e n ,  k a n n  e r s t  mi t  A b s c h l u B  d e r  A u s w e r t u n g  d e s  in  d e r  E i n l e i t u n g  g e n a n n t e n  

G e s a m t p r o g r a m r n e s  zu  b e a n t w o r t e n  v e r s u c h t  w e r d e n ,  w e f t  i n  e i n e r  d e r a r t i g e n  B i l anz i e -  

r u n g  e i n e  groBe Z a h l  v o n  F a k t o r e n  b e r f i c k s i c h t i g t  w e r d e n  rnuI~. D ie  a m  F o l g e t a g  e i n e s  

E x o d u s  f e s t g e s t e l l t e n  16 % f r i sch  v e r e n d e t e r  J u n g s c h o l l e n  in  d e n  p r i e l n a h e n  F ~ n g e n  

l e g e n  n a h e ,  dab  m i t  rnel3baren A u s w i r k u n g e n  zu  r e c h n e n  ist. 
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