
Sinnesphysiologische Betrachtungen 
fiber die Orientierung der Meerestiere 

bei ihren Wanderungen*) 
Vortrag, gehalten auf dem Helgol/inder Symposion 1.--3. 5. 1960'~'~). 

Von H e n n i g  S t i e v e  

Der Meeresraum erscheint uns einfSrmig mit wenig hervortretenden 
Marken, im Vergleich zum Land mit seinen spezifischen festen Marken und 
Gliederungen. Die Gliederung des Meeresraumes ist zudem einem starken 
Wechsel unterworfen. Es f/illt uns daher schwer, im Meere die Orientierungs- 
marken zu erkennen, die den Tieren zur Orientierung b ei ihren Wanderungen 
dienen. Die Tatsache der regelm/igigen Wanderungen beweist jedoch, dab die 
wandernden Meerestiere die geeigneten Marken und Richtungen im Meere 
finden. 

Uber Vorkommen und Art dieser Wanderungen hat Herr Prof. B0CK- 
MaNN in seinem Vortrag gesprochen. Herr Prof. DIETI/ICH hat uns anschliel~end 
gezeigt, welche physiko-chemische Gliederurig der Meeresraum besitzt. Meine 
Aufgabe ist es nun, fiber zwei daran anschlietgende biologische Fragen zu spre- 
then: 

1. Welche physikalischen und chemischen Grgflen und welche Unter- 
schiede dieser GrSgen kSnnen die Tiere im Meer erkennen? 

2. Welche dieser Marken verwenden die Meerestiere zur Orientierung 
bei ihren Wanderungen? 

Diese beiden Fragen sind durchaus voneinander verschieden. 
Die Verhaltensphysiologie hat uns gezeigt, dab das Tier aus der Zahl 

der mSglichen perzipierbaren Reize wenige, mSglichst eindeutige Reizkombi- 
nationen ausw/ihlt und als Schliisselreize fiir bestimmte Reaktionen verwendet 
(vgl. TmBm~GEN, 1956). Dieses Prinzip wird sicher auch bei den Wanderungen 
im Meer seine Gfiltigkeit haben. 

Ob ein perzipierbarer Reiz oder eine Reiz/inderung mit einer Reaktion 
eines Tieres beantwortet wird, und welcher Art und Richtung die Reaktion des 
Tieres ist, h/ingt yon verschiedenen Faktoren ab. Zun~ichst ist die , innere 
Stimmung" des  Tieres (im weitesten Sinne) hierffir von Bedeutung (vgl. 
HOAR, 1953 und 1954). So kann man eine Abh/ingigkeit der Reaktionen vom 

*) Herrn Prof. Dr. A. D. HASLER danke ich fiir sein Entgegenkommen, das Manuskript 
durchzusehen. 

':":') Bei der Abfassung des Manuskripts wurde auch spfiter ver6ffentlichte Literatur be- 
riicksichtigt. 
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Hormonhaushalt beobachten. Die amphidromen Fische z. B. wandern mit oder 
gegen den Strom, je nach der Jahreszeit (VERwEY, 1960). Bei ihnen wird hor- 
monal eine Umkehr der Wanderrichtung bewirkt, ebenso wie bei den Sfid- 
Nord-, Nord-Sfid-Ziehern unter den Fischen. Hierher gehSrt auch die triviale 
Tatsache, dag Tiere nur dann wandern, wenn sie in der physiologischen Stim- 
mung sind. In verschiedenen physiologischen Zust/inden kann dasselbe Tier 
auf die gleic~en Reize in vSllig unterschiedlicher Weise reagieren. 

Welche Rolle die Reizau.swahl ffir eine verhaltensphysiologische Reaktion 
spielt, kann folgendes Beispiel zeigen: Manche Tiere verhalten sich bei einer 
Reaktion wie farbenblind, w/ihrend sie bei einer anderen auf Farbunterschiede 
reagieren (vgl. TINBEROEN, 1956). 

Auch die Wahl des 8kologischen Optimum, z. B. der Vorzugstemperatur, 
hfingt v o n d e r  Stimmung, also von inneren Faktoren ab. Dies ist nur eine 
Umschreibung der Tatsache, dag Tiere z. B. auf verschiedenen Entwi&lungs- 
stufen unterschiedliche 6kologi.sche Bedingungen aufsuchen. 

Die Reaktionen auf bestimmte Reize h~ngen aut;erdem yon den Umwelt- 
faktoren ab. Bei gegebenen Lichtverhfiltnissen kann das Plankton auf das 
Licht zu oder yon ihm weg wandern. Die Wanderrichtung wird yon Faktoren 
wie Temperatur, Salzgehalt usw. bestimmt (vgl. v. BUDDENm{OCK, 1952 und 
Zusammenfassung bei PARDI und PAH, 1961). 

Nur mit grSt;ter Vorsicht kann man aus den durch eine Wanderung auf- 
gesuchten Bedingungen auf die Faktoren schliegen, die dem Tier dabei zur 
Orientierung dienen. Die Bedingungen, die durch eine Wanderung erreicht 
werden, brauchen bei der Orientierung der Wanderung keine Rolle zu spielen. 
In vielen F/illen ist dies trivial. In manchen F/illen wird jedoch stillschweigend 
vorausgesetzt, dag die durch die Wanderung aufgesuchten Bedingungen auch 
bei der Orientierung die entscheidende Rolle spielen n'lfissen. Wenn Fische ffir 
ihre Laichpl/itze eine bestimmte Temperatur aufsu&en, so braucht die Orien- 
tierung auf dem Wanderwege nicht auf Temperaturwahrnehmung zu beruhen. 
Es ist denkbar, dag die Orientierung nach anderen Met~grggen vorgenommen 
wird, und dat~ bei Erreichen bestimmter Bedingungen, z. B. einer bestimmten 
Temperatur, der Wandertrieb zum Erlgschen kommt. 

Zur Orientierung ,dienen Reize, die yon den Sinnesorganen unmittelbar 
perzipiert werden, wohingegen ffir die Art der schliet~lich aufgesuchten 6kolo- 
gischen Bedingungen auch mittelbare Reaktionen eine ausschlaggebende Rolle 
spielen kSnnen, die nicht notwendig fiber die Sinnesorgane zu wirken brau- 
then. 

17ber die Orientierung der wandernden Tiere im Meer ist noch sehr 
wenig bekannt. Auch die ethologischen Untersuchungen an diesen Tieren sind 
bisher noch sehr sp/irlich. Daher mug dieses Referat lfickenhaft bleiben, und es 
enthfilt manche Spekulation. 

Zun/ichst mSchte ich einige Angaben fiber die Leistungen der S i n n e s -  
o r g a n e  machen, um die Met;ger~te, die den Meerestieren zur Verffigung 
stehen, soweit dies mir zur Zeit mgglich ist, physikalisch zu charakterisieren 
und um einen Vergleich mit den Angaben yon Herrn Prof. D~ETRmH ZU er- 
m6glichen. Bei dieser Aufz/ihlung wird in Kauf genommen, dat~ yon den ge- 
nannten Sinnesleistungen mSglicherweise einige keine oder nur eine sehr 
untergeordnete Rolle ffir die Orientierung spielen. 

Die Leistungsf~ihigkeiten der einzelnen Sinne sind von Tierart zu Tierart 
in weiten Grenzen verschieden. Deshalb sind die wenigen Zahlen, die zur Ver- 
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ffigung stehen, auch kaum reprfisentativ. Zudem stammen viele nicht yon Mee- 
restieren. Die meisten der folgenden Angaben beziehen sich auf Fische als die 
wichtigsten Wanderer unter .den Meerestieren. 

Die kleinsten yon einem Sinnesorgan erkennbaren Reizgr6f~en lassen sich 
nut sehr schwer angeben. In der Regel ist es nur m6gtich zu sagen, bis zu einer 
bestimmten Reizgr6t~e konnte eine Reaktion des Tieres noch nachgewiesen 
werden, bei geringeren Reizen reagierte das Tier nicht mehr. Dies ist natfirlich 
nicht identisch mit der Aussage, das Tier k6nne einen kleineren Reiz nicht 
erkennen. Die wirkliche Reizschwelle kann wesentlich tiefer liegen. 

Die niedrigsten S&wellenwerte f/ir ein Sinnesorgan werden in Dressur- 
versuchen gemessen. Ich babe mich daher bemfiht, die Zahlenangaben im 
wesentlichen solchen Versuchen zu entnehmen. Vermutlich sind viele der 
angegebenen Schwellenwerte no& viel zu ho&. Die Angaben d er Unterschieds- 
schwellen beziehen sieh auf plgtzliche Reiz/inderungen oder Simultanvergleiche 
bei scharfen Grenzen. Die Unterschiedsschwellen werden um ein Vielfaches 
grgber, wenn r/iumli& bzw. zeitlich allm/ihliche Reiz/inderungen betrachtet 
werden. 

Die L i c h t e m p f i n d l i c h k e i t  des Auges ist/iuflerst hoch. Zur Erregung 
eines einzelnen Sehelements (St/ibchen) des mensehlichen Auges ist ein ein- 
ziges absorbiertes Lichtquant hinreichend. Auf ein bestimmtes Areal der Netz- 
haut des Auges milssen jedoch gleiehzeitig mehrere Quanten fallen, damit im 
menschlichen Auge eine Lichtempfindung ausgel6st wird (BAuMGARDT, 1952). 
Es ist nicht anzunehmen, dag die so definierte Lichtempfindlichkeit anderer 
Augen gr6t~er ist. Die Lichtmenge, die das Auge als Ganzes treffen mug, ist 
natfirlich wegen des Verlustes u. a. im reizleitenden System gr6ger. Die Emp- 
findlichkeit technischer Lichtmegger/ite erreicht jedoch ni&t die des mensch- 
lichen Auges. 

Die minimale Reizleistung betr/igt ffir das menschliche Auge unter opti- 
malen Bedingungen, gemessen bei der Wellenl/inge, ffir die das Auge seine 
h6chste Empfindlichkeit besitzt, etwa 6" 10 -17 Watt (At~TRUM, 1948). Das ist 
eine aut;erordentlich kleine Energiemenge. AUTRUM gibt, um dies zu veran- 
schaulichen, folgendes Beispiel: Wenn man annimmt, dag die Welt seit rund 
10 Milliarden Jahren (3 • 1017 see) existiert, dann h/itte eine Energiequelle, der 
in dieser Zeit st/indig die Leistung yon 6.10 17 Watt entnommen worden ist, 
heute nur 15 Wattsekunden abgegeben. Diese Energie entspricht derjenigen, 
die eine 15 Watt-Glfihlampe abgibt, wenn sie 1 sec lang brennt. Ffir viele 
Linsenaugen kann man wohl einen fihnlichen Wert annehmen. 

Nach Messungen an Landtieren 1/il~t sich auch ffir viele Komplexaugen 
der Arthropoden fihnliche Lichtempfindlichkeit wie ffir das menschliche Auge 
vermuten. 

Als Anpassung an das Sehen unter schlechten Lichtverh/iltnissen sind fol- 
gende Ver/inderungen am Linsenauge anzusehen: 

Die Uffnung des Auges ist relativ vergrgl%rt, ebenso die Linse. 
Die Sehelemente sind l~inger und weitaus zahlreicher und zu grgt;e- 
ren funktionellen Einheiten zusammengefat~t. 
Die Zahl tier Stfibchen ist gegen/iber der der Zapfen vermehrt. 
Ein Tapetum ist ausgebildet. 

Diese Anpassungen kgnnen die Empfindlichkeit des Auges schfitzungsweise 
auf nicht mehr als den zwanzigfachen Weft steigern. 
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Als Anpassung an das Leben in tieferen Wasserschichten ist auch die fol- 
gende Tatsache zu werten: Bei verschiedenen untersuchten Fischarten zeigt sich, 
dag das Maximum der spektralen Empfindlichkeit in Beziehung zur Meeres- 
tiefe, in der die betreffenden Tiere leben, steht (WALD, BROWN und BROWN, 
1957). Bei tiefer lebenden Arten ist das Maximum in den Bereich kfirzerer 
Wellenl/ingen gerfi&t als bei den h6her lebenden Fischen. Das Maximum ver- 
schiebt sich yon 500 m~ b ei dicht unter der Wasseroberfl/iche lebenden Tieren 
nach 480 m~t bei Tieren in 400 m Tiefe. Dies stimmt mit der spektralen Ener- 
gieverteilung des Lichts im Meere fiberein. 

Fiir Krebse gilt vermutlich dassdbe (FISHER und GOLDIE, 1959). 
Die Unterschiedsschwelle, d. h. der Unterschied zweier gleichzeitig 

einwirkender Intensitfiten mit scharfer Grenze gegeneinander, betr/igt beim 
Wirbeltierauge unter giinstigen Umst/inden ca. 0,02 his 1 °/o (vgl. v. STUDNITZ, 
1952). In der N/ihe der Schwelle und bei sehr hohen Intensit/iten ist der Weft  
weitaus grgl~er. Natiirlich spielt es auch eine erhebliche Rolle, ob die Grenze 
fliet~end ist. Bei Vergleich zweier intensit/iten in zeitlicher Folge ist die 
Schwelle ebenfalls gr/i[~er. Dies alles hat ffir das Erkennen der Lichtrichtung 
Bedeutung. 

Bei den bisher untersuchten Komplexaugen ist die Unterschiedsschwelle 
hgher, n/imlich 10 bis 300/0 (vgl. v. BUDDENBROCK, 1952). 

F a r b u n t e r s c h e i d u n g s v e r m 6 g e n  ist ffir verschiedene Fische, Krebse 
und Cephalopoden nachgewiesen worden (vgl. v. BUDDENBROCK, 1952). 

Eine Reihe von Arthropoden kann die Ebene des p o l a r i s i e r t e n  L i c h t s  
wahrnehmen (vgl. STOCKHAMMER, 1959). Bisher wurde diese F/ihigkeit aui~er- 
dem ffir einen Cephalopoden (Octopus, MooDY und PARRISS, 1961) nachgewie- 
sen und ffir einen Sii[~wasserfisch (Pterophyllum, WATERMAN, 1958) wahr- 
scheinlich gemacht. (Ffir die zuletzt genannten Tiere ist es allerdings nicht 
nachgewiesen, d.at~ sie sich nach polarisiertem Licht orientieren k/~nnen.) 

AIs Richtwert kann man annehmen, dag das menschliche Auge in sehr 
klarem Ozeanwasser in Tiefen his zu 700 m noch Licht wahrzunehmen vermag, 
in trfibem Ozeanwasser in bis zu 150 m Tiefe. Im Kfistenwasser betr/igt die 
Tiefe, in der noch Licht wahrgenommen wird, je nach Triibungsgrad, 50 his 
100 m. Im Ozeanwasser ist in 500 m Tiefe das Licht noch nachweislich gerichtet 
(SVERDRUP et al., 1942).Nach GRUNDFEST (1932) und CLARKE (1936) kSnnte der 
Fisch Leponis im Sargassomeer in 430 m Tiefe mittags noch Tageslicht sehen. 

Nach WATERMAN (1955) ist in flachem, klarem Wasser 5 bis 6 m unter 
der Oberfl/iche die Polarisation des Himmelslichts praktisch unverfindert er- 
kennbar. In gr/it~eren Tiefen ist das Streulicht, in klarem Wasser, zu einem 
grogen Anteii linear polarisiert, senkrecht zur Brechungsebene. Dies stellt die 
Voraussetzung ffir eilae Orientierung nach polarisiertem Licht im Wasser dar. 

Auch die absolute Helligkeit kann zu einem gewissen Grade wahrgenom- 
men werden. 

Es ist durchaus fraglich, ob die optische Wahrnehmung bei der Wande-  
rung der Meerestiere die gleiche fundamentale Bedeutung besitzt wie bei der 
Raumorientierung der Landtiere. 

Die Tageswanderungen des Plankton in vertikaler Richtung werden durch 
den Lichtwechsd verursacht. Ob allerdings der Absolutwert des Lichts hierffir 
bestimmend wirkt oder die Intensit~its/inderung, ist noch nicht geklfirt. Man ist 
geneigt anzunehmen, dal~ in der Regel die gemeinsame Wirkung yon Photo- 
tropismus und negativem Geotropismus die Wanderung bestimmt, modifiziert 
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durch Temperatur, Salzgehalt, Nahrungshunger u.a. (CUSHING, 1951 und 
BAINBRIDGE, 1961). 

Allgemein hat das Licht ffir viele Meerestiere eine Bedeutung bei der 
Wahl der Wassertiefe, in der sie sich aufhalten. Die Wahl  des Biotops richtet 
sich oft nach dem Absolutwert der Helligkeit. 

Die Lichtrichtung kann direkt zur Richtungsorientierung verwendet wet- 
den, wie bei dem Plankton, das auf Licht zu oder yon ibm weg wandert. Sie 
kann abet auch dem Tier, wenn es ein Zeitschfitzungsverm6gen besitzt, zum 
Auffinden einer bestimmten Himmelsrichtung'dienen (s. u.). 

Die C h e m o r e z e p t i o n besitzt ffir .die Wanderung der Fische sicher eine 
zentrale Bedeu~tung, wie vor allem HASLER und seine Mitarbeiter gezeigt haben 
(vgl. HASLER, t954 und 1960@ 

Die m~[chtige und differenzierte Ausbildung der Nase und d,er zugeh6ri- 
gen nervSsen Zentren bei vielen Fischen Werden schon lange als Hinweis 
gewertet auf die groi~e Bedeutung dieses Organs ffir die Fische.. Verschiedene 
organische Substanzen kSnnen noch in sehr grot~er Ver dfinnung wahrgenom- 
men werden. So kSnnen nach Untersuchungen von HASLER und WrsuY (1951) 
Lachse z. B. Morpholin noch in Verdiinnung yon mindestens 1 .10  -l° Mol/1 
erkennen. TEICHMANN (1957) hat ffir den Aal angegeben, dat~ dieser Phenyl- 
fithylalkohol (Rosendufi) in ca. 3 . 1 0  -17 m LSsung noch wahrnimmt. Damit 
man sich davon eine Vorstellung machen kann, gibt TEICHMANN an, dies ent- 
spr~che 1 cm 3 Phenyl-~thylalkohol, gelSst in der 58fachen Wassermenge des 
Bodensees. 

Manche Fische besitzen ein hohes Dufiunterscheidungsverm/~gen und k/Sn- 
nen verschiedene Tierarten (auch Evertebraten) und Pflanzenarten am Duft 
deutlich voneinander unterscheiden (HASLER, 1957 und WALKER und HASLER, 
1949). 

HASLER und WISBY (1951) zeigten ffir den Sfit~wasserfisch Hyborhynchus 
notatus, da~ er das Wasser zweier verschiedener (nat6rlicher) Bfiche am Ge- 
ruch voneinander unterschieden kann. Diese Fische (Hyborhynchus) k/Snnen 
Gerfiche, auf die sie dressiert wurden, noch nach langer Zeit wieder.erkennen. 
Dies geschieht urn so sicherer, je jfinger die Tiere sind, wenn die Dressur 
erfolgt (HASLER, 1957 und 1960). Vermutlich gilt dies auch ffir Lachse. Diese 
Tiere kSnnen anscheinend nach Jahren den Geruch ihrer Heimatgew/~sser wie- 
dererkennen. 

Ffir den Hydrographen sind einige Wasserk6rper an bestimmten, in ihnen 
enthaltenen Planktonformen zu erkennen. Es ist daran zu denken, ob nicht die 
Fische diese verschiedenen Wasserarten an ihrem Duft unterscheiden und sich 
danach orientieren kSnnen. 

Auch fiir Crustaceen (z. B. Crangon, Eupagurzts und Carcinus) sind ffir 
einige Riechstoffe sehr nie drige Schwellenwerte angegeben, z. B. fiir Cumarin 
10 -8 °/o (vgl. v. BUDDENBROCK, 1952). 

Die Geschmackswahrnehmung ist nicht so hoch empfindlich. Fiir die Orien- 
tierung spielt sie vermutlich nur eine geringe Rolle. Immerhin kann Phoxinus 
den Geschmack yon Sac&arose noch in Konzentrationen von 2" 10 -5 m erken- 
nen und vers&iedene Zu&er geschma&li& voneinander unters&eiden (TRu- 
DEL, 1929). 

Fiir Tintenfische ist ebenfalls eine ziemlich tiefliegende Schwelle ffir che- 
mische Reize nachgewiesen worden (GIERSBER~, 1926). 

Die Differenzen im S a l z g e h a l t  werden wahrscheinlich bei den meisten 
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Fischen ebenfalls durch die Nase oder den Geschmackssinn wahrgenommen. 
BULL (1938) land, dab atle yon ihm untersu&ten Meeresfische (fiber 40 Arten) 
bei scharfen Grenzen Untersehiede im Salzgehalt yon 0,50/o0 Satzgehalt und 
weniger wahrnehmen. Besonders gut ist das UnterscheidungsvermSgen yon 
Gobius [lavescens, der Differenzen yon 0,060/0o Salzgehalt feststellen kann. 

Salzgehalt, osmotischer Dru& und Dichte des Seewassers h/ingen vonein- 
ander ab. Wie weir die D i e h t e  des Wassers yon Fischen wahrgenommen 
werden kann, z. B. an der beim Schwimmen aufzuwendenden Arbeit, ist nicht 
bekannt. Vermutlich werden vom Fisch Unterschiede des Salzgehaltes wesent- 
lich empfindli&er registriert als solche von osmotischem Druck und Dichte. 

Dagegen kSnnen die Arthropoden vermutlich osmotische Druckdifferenzen 
und planktische Arthropoden Unterschiede der Di&te besser erkennen als 
Satzgehaltsdifferenzen. 

Der Salzgehalt ,des Meerwassers in seiner rgumlichen Verteilung ist von 
groBer Bedeutung ffir die ~randerungen, besonders natfirlieh in Kfistenn/ihe. 
Die Lage der Laichplgtze z. B. yon Kabeljau, Wittling und Scholle hgngt vom 
Vordringen des salzreichen Wassers in die K/istenn/ihe ab (B/)cKMANN, 1953). 
Vermutlich ist aueh bei einer Reihe anderer Fische, wie Aal, Stichling und 
Lachs, der Salzgehalt f/Jr die Wanderung bedeutungsvoll. 

F/ir die jahreszeitliehen Wanderungen der Garnele nimmt BROEKEMA 
(194l) an, dab tier Salzgehalt die entscheidende Rolle spielt. Der osmotische 
Druck des Blutes (der ja auch yon der Temperatur abh/ingt) wird durch Ver- 
gnderung des Salzgehalts im Sommer wie im Winter annghernd konstant ge- 
halten. Die Tiere suchen im Winter Gebiete mit hSherem Salzgehalt auf als 
im Sommer. So wird der Unterschied des osmotischen Dru&es im Blut und 
im umgebenden Medium nicht zu grog. 

Ob aber bei all diesen Wanderungen die Orientierung naeh dem Salz- 
gehalt erfolgt, ist damit nicht gesagt. 

Auch Vergnderungen der W a s s e r s t o f f i o n e n k o n z e n t r a t i o n  kSnnen 
recht genau wahrgenommen werden. Bei vielen untersuehten marinen Fisch- 
arten land BULL (1940), dab sie eine Abnahme um 0,04 his 0,10 pH-Einheiten 
feststellen k6nnen. 

BuLL (1928 und 1936) zeigte auBerdem, dab viele marine Fis&e geringe 
T e m p e r a t u r s p r i i n g e  von 0,03 bis 0,070 C erkennen kgnnen. Wahrscheinlich 
kann auch die absolute HShe der Temperatur wahrgenommen werden. Die 
absolute H6he und Stabilit/it der Temperatur bestimmen die Lage der Laich- 
plgtze verschiedener Fische (AuRIcH, 1940). Das Aufsuchen w/irmeren bzw. 
kglteren Wassers erfolgt aber wahrs&einlich ni&t nach der HShe der Tempe- 
ratur. Vermutlich verursacht diese mittelbar ein Erlgschen des Wandertriebes. 
Eine Orientierung nach der Temperatur kann wahrscheinlich nur auf der 
Wahrnehmung yon Temperaturdifferenzen bzw. -gradienten beruhen. 

Bei Fischen mit Weber'schem Apparat ist die Unterscheidungss&welle 
fiir den h y d r o s t a t i s c h e n  D r u c k  sehr niedrig. DIJKGRAAF (1941 und 1942) 
gibt an, dab Phoxinus eine Druckabnahme yon 0,5 cm und eine -zunahme yon 
1,0cmWassers/iule wahrnehmen kann. Das bedeutet eine Druckunterscheidung 
yon 0,5 bis 1,0°/00. 

Bei Krebsen ist die Druckwahrnehmung vermutlich weitaus geringer. 
Falls Fische fiberhaupt die Absoluthghe des Druckes wahrnehmen kSnnen, 

ist die Empfindlichkeit hierffir sicher viel geringer als die f/Jr die Druckunter- 
s&eidung. Da fiber das Erkennen der absoluten HShe des Druckes keine An- 
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gaben vorliegen, ist es schwer, die Bedeutung der Druckwahrnehmung fiir die 
Tiefeneinstellung der Meerestiere im Wasser abzusch/itzen. 

Die S c h a l l w a h r n e h m u n g  der Fische ist gut. Der H6rbereich umfagt 
ungef~ihr 20 his 7000 Hz bei Fischen mit Weber'schem Apparat, bei den fibri- 
gen ist er kleiner (vgl. LOWENSTEIN, 1957). Fische besitzen ein reiches Ton- 
und Schallst/irke-Unterscheidungsverm6gen. 

Die Bedeutung der Schallperzeption ffir die Orientierung ist vermutlich 
nicht grog. Doch mag man daran denken, dag viellei&t einige Fis&e mit Hilfe 
yon Schallerzeugung und GehSr eine Bestimmung des Abstands vom Meeres- 
boden nach Art einer Echolotung vornehmen kSnnen. 

Die Vertikalrichtung, d. h. die Richtung der S c h w e r k r a f t  kann von den 
Meerestieren wahrgenommen werden. 

Es ist schon wiederholt diskutiert worden, ob Tiere die Richtung des 
M a g n e t f e 1 d e s der Erde wahrnehmen k6nnen. Die MSglichkeit ist nicht ganz 
vonde r  Hand zu weisen, doch fehlt es bisher noch an experimentellem Mate- 
rial, das eine Beurteilung dieser Frage yon der physiologischen Seite her ge- 
stattet. In letzter Zeit sind allerdings Experimente bekannt geworden, die auf 
die Mgglichkeit einer Beeinflussung der Orientierung von Tieren (z. B. Schnek- 
ken) durch Magnetfelder hinweisen (u. a. BROWN et al., 1960 a und b). 

Die Richtung der S t r g m u n g  wird von vielen Meerestieren wahrgenom- 
men. Bei .den hierauf physiologisch genauer untersuchten Reaktionen konnten 
die Tiere die StrSmung nur erkennen, wenn sie dabei den Boden visuetl oder 
takti! wahrnehmen konnten (vgl. v. BUDDENBROCK, 1952). Das Seitenlinien- 
organ spielt dabei offenbar nur eine untergeordnete Rolle. Anderungen der 
StrSmungsrichtung und passive Rotationsbewegungen kgnnen yon Fisehen mit 
Hilfe des Bogengangsystems, auch im freien Wasser, genau registriert werden. 

Die zahlenm/it~igen Angaben fiber die Strgmungswahrnehmung sind sehr 
sp/irlich. Von Blennius wird angegeben, dat~ er Anderungen der Richtung der 
Str6mung erkennen kann, wenn sie grSger sind als 90 ~ (BULL, 1935). MUg- 
licherweise sind die Unterschiedsschwellen ffir andere Fische aber weitaus ge- 
ringer. 

Beschleunigungen eines vorhandenen gteichmgt~igen Stroms zwischen 5 
und 40 cm/min ergaben nach BULL (1957) in Dressur'versuchen an 40 Fischarten 
keine Reaktionen, sowohl bei Bodenfischen als auch bei frei schwimmenden. 
Das deutet darauf hin, dat; die rectilineare Strombeschleunigung nicht oder 
nur schlecht wahrgenommen wird, wenn sie nicht mit optischen Reizen gepaart 
auftritt. 

H~iufig stellen sich die Fische bei der Wanderung rheotaktisch mit oder 
gegen eine StrSmung ein. Viele Fische k6nnen offenbar auch im freien Wasser, 
selbst im Dunkeln, die Richtung des Stromes erkennen (BoLsTER, 1957). Eine 
Erkl/irung wird gesucht in der Art der auftretenden Turbutenzen (NEAvE, 
1955). 

Bei der Wahrnehrnung von Str6mungen in Flfissen spielt miSglicherweise 
das Seitenlinienorgan eine Rolle, das als Ferntastsinn fiber die Lage von Hin- 
dernissen und Untiefen unterrichten kann. 

In diesem Zusammenhang ist die Bedeutung des Geruchs ffir die Orien- 
tierung in der Str6mung interessant. Eine Reihe von Tieren (z. B. Nassa, HEN- 
SCHEL, 1933) orientiert sich nur nach einem Strom, der Duftstoffe enthSlt, nicht 
aber nach einem duftstoff-freien. 
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Noch eine denkm6gliche Methode der Stromwahrnehmung, die diskutiert 
worden i st (DEELDER, 1952), m6chte ich erw/ihnen: Das Magneffeld der Erde 
erzeugt im str6menden Meerwasser eine etektrische S p a n n u n g  (senkrecht 
zur Strgmungsrichmng), der Spannungsgradient kann die Gr6t~enordnung yon 
0,1 ~tV/cm betragen (persgnliche Mitteilung yon Herrn Prof. K. KALLE). Es ist 
denkbar, dag Fische diese Spannung wahrnehmen und aus ihr die Str6mungs- 
richtung erkennen k6nnen. 

Die h6chste Empfindlichkeit gegenfiber elektrischen Spannungsgradienten 
wurde bisher yon L~SSMANN (1958) an dem im Siigwasser lebenden elektrischen 
Fisch Gymnardtus na&gewiesen. Dieser Fis& erkennt ttindernisse an der Ver- 
zerrung des yon ihm selbst erzeugten elektrischen Feldes. Er kann noch Span- 
nungsgradienten yon ca. 0,03 ~tV/cm wahrnehmen. Aber auch andere Fische 
haben relativ niedrige Schwellen (KoKuBO, 1934, und UZUKA, 1934). 

Bei der hydrographischen Orientierung (s. u.) ist das Erkennen der Ri&- 
tung einer Strgmung yon grotger Bedeutung. Ffir viele Fischwanderungen sol- 
ten konstante Meeresstr6mungen der Orientierung dienen, dagegen wird die 
unregelm/iffige, turbutente StrSmung yon den Fis&en gemieden, z. B. werden 
bei Dorsch, Hering und manchen Coregonen dur& solche Wirbel S&w/irme 
zerstreut (ScHEURING, 1929 und 1930). 

S p r u n g s c h i c h t e n  im Meer, an denen si& in der Regel mehrere hydro- 
graphische Eigenschafien des Wassers pl6tzlich/indern, k6nnen von den Tieren 
wahrgenommen werden. Ffir die Wahrnehmung ist folgender Effekt bedeu- 
tungsvoll: Ein an sich unterschwelliger Reiz kann dadurch fiberschwellig wer- 
den, daft mit ihm gleichzeitig ein andersartiger Reiz einwi~kt. Bei den Schwel- 
lenangaben wurden Arbeiten herangezogen, bei denen reine, einfache Reiz- 
situationen vorlagen. Durch geeignete Kombination mehrerer Reize kann die 
Schwelle demgegenfiber in einigen Fgllen noch erniedrigt sein. 

Neben tier Temperatur- und Chemorezeption kann m6glicherweise auch 
das Seitenlinienorgan nach Art eines Echolofes die Fische fiber die Lage einer 
Sprungs&icht informieren. An der Grenze zweier si& verschieden bewegender 
Wassermassen treten Turbulenzen auf. Diese k6nnen vermutlich auch mit Hilfe 
des Seitenlinienorgans wahrgenommen werden. Copepoden k6nnen Sprung- 
schichten an der Dichtedifferenz erkennen (HARDER, 1956). 

l~ber die B o d e n b e s c h a f f e n h e i t  k6nnen sich die Meerestiere mit Hilfe 
yon optischen, taktilen und chemischen Sinnen orientieren. Gegebenenfalls ist 
auch ein Erkennen der Resonanzeigenschaften des Bodens mit Hilfe yon Schall- 
erzeugung und Gehgr m6:glich (HAsLEI~.). Die Bodenbeschaffenheit hat ffir die 
Orientierung bei der Wanderung nur insofern Bedeutung, als sie z. B. die An- 
kunft am Reiseziel erkennen lgt~t. 

Diese Angaben, verglichen mit denen yon t terrn Prof. DIETRICH fiber die 
hydrographische Gliederung des Meeres, lassen ahnen, in welcher Weise der 
Meeresraum den Tieren gegliedert erscheinen mag. 

GRIFWN (1953) unterscheidet drei Grundtypen der Orientierung (zit. nach 
HASLER, 1960a): 

1. Die Orientierung im bekannten Territorium an 6rtlichen Landmar- 
ken und die Verwendung yon Erkundungsausfliigen in unbekannten 
Gebieten. 

Diese Orientierung spielt bei den Wanderungen der Meerestiere nur eine 
geringe Rolle, lediglich bei sehr kurzen Wanderungen kgnnte sie yon Bedeu- 
tung sein. 
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2. Die Orientierung nach konstanten Kompaflrichtungen in unbekanntem 
Gebiet (Richtungstinden, KRAMER, 1953). 

Wahrscheinlich orientieren sich viele Wanderer  wenigstens zum Teil nach 
der Himmelsrichtung, z. B. die Nord-Sfid-Zieher unter den Fischen und die 
Garnele (VERwEY, 1960). HASLER und seine Mitarbeit,er (1958) stellten bei 
dem im Mendotasee/Wisconsin lebenden Sfiflwasserfisch Roccus eine Orientie- 
rung nach der Himmelsrichtung mit Hilfe des Sonnenstandes beim Aufsuchen 
der Laichpl/itze fest. 

3. Die Orientierurlg in unbekanntem Gebiet durch echte Navigation. 
Echl~e Navigation ist bisher nur ffir V6gel (MATTHEWS, 1955) einwandfrei 

nachgewiesen worden. Ob sie auch yon den Meerestieren angewandt wird, ist 
noch ni&t erwiesen. 

Der S o n n e n s t a n d wird oft fiir die Wahrnehmung und Bestimmung der 
Kompagrichtung verwendet. PARDI und PaPI (Zusammenfassung 1961) haben 
dies f/Jr verschiedene marine Arthropoden nachgewiesen. HASLER und seine 
Mitarbeiter (vgl. HASLER, 1960 und BRAEMER, 1960) haben f/Jr eine Reihe yon 
S/igwasserl%chen und ffir junge Lachse gezeigt, dag sie die Fghigkeit eines 
Richtungsfindens mit Hilfe des Sonnen-Kompag-Mechanismus besitzen. Dag 
Fische einen solchen Me&anismus zur Wanderorientierung verwenden, ist 
bisher nur fiir Roccus yon HASLER et. al. (1958) nachgewiesen worden (s. o.). 

Ffir einige Arthropoden ist nachgewiesen, dag sie aus der Polarisation 
des Himmelslichts die Himmelsriehtung bestimmen kgnnen (Zusammenfassung 
STOCKHAMMER, 1959). Eine St ernorientierung, wie sie ffir den Vogelzug be- 
schrieben wird (SAUER, 1957), spielt bei den Meerestieren sehr wahrscheinlich 
keine Rolle. 

Die Richtungsbestimmung mit Hilfe des direkten Sonnenlichts wie des 
polarisierten Himmelslichts setzt voraus, daft die Tiere die Zeit messen k6n- 
nen, also eine sog. i n n e r e  U h r  besitzen. Ffir eine Orientierung nach dem 
Magnetfeld der Erde w/ire dies nicht notwendig. Die Tiere kalkulieren bei der 
Bestimmung der Himmelsrichtung den Tages- und Jahresrhythnms der Sonne 
ein. Bei einigen Tieren (Talitrus, Tylos latocilli) wurde von PAPI und PARDI 
gezeigt, dag sie nicht nut aus dem Stand der Sonne, sondern daneben erstaun- 
lieherweise auch aus dem des Mondes die Himmelsrichtung erkennen k6nnen. 
Diese Tiere mfissen also auger der Sonnenzeit auch die Mondzeit kennen. 

Die L u n a r p e r i o d i k  ist ja ffir v ide  Meerestiere, insbesondere fiir die 
der Gezeitenzone, yon grot~er Bedeutung. Das zeigen so auffallende Erscheinun- 
gen wie die Kenntnis der Himmelsrichtung aus dem Stand des Mondes und die 
Abhfingigkeit der Wanderintensit/it des Aales yon der Mondphase (.lENS, 
1953) und das e benfalls yon der Mondphase abhfingige auffgllige Laichver- 
halten des s/idkalifornischen Fisches Leurestis tenuis (WALKER, 1952) und 
vieles andere mehr. 

Die Wanderrichtungen werden wohl in der Mehrzahl angeboren sein, 
besonders dort, wo es sich um groge Wanderungen handelt, die nut einmal 
oder wenige Male im Leben ausgefiihrt werden. Bei den kleinen und h/iufigen 
Wanderungen, bei denen die Himmelsrichtung yon der speziellen Lage des 
Biotop (z. B. Himmelsrichtung des Ufers) abh/ingt, gibt es angeborene (z. B. 
Talitrus), aber vermutlieh auch erlernte Richtungen, wie das Beispiel der am 
Flugufer lebenden Spinne Arctosa (PAPS, 1955) zeigt. 

Bei der Orientierung der wandernden Meerestiere haben zwei B,ezugs- 
systeme Bedeutung: 

11 M e e r e s u n t e r s u d l u n g e n ,  B d .  V I I I ,  H .  1 
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1. Das bereits beschriebene g e o g r a p h i s c h e  Bezugssystem. Dieses ist 
geographisch auf der Erdoberfl/iche fixiert (Kompal;richtung, Bodentopographie 
1.1 SW.). 

2. Das zweite, vermutlich nicht minder wichtiffe Bezugssystem ist das 
h y d r o g r a p h i s c h e. Die Tiere orientieren sieh nach hydrographischen Mar- 
ken. 

Das hydrographische Bezugssystem zeigt gegen das geographische h/iutig 
Verschiebungen. Die wechselnde Richtung der Ge'zeitenstr6me, die zur Ovien- 
tierung verwendet werden, ist daffir ein Beispiel. 

Fiir hydrographische Orientierung gibt es viele Beispiele, wie das der 
Scholle, ,die ihre Laichpl/itze gegen den Reststrom hin aufsucht (VERwEY, 1960). 
Auch langsame 5nderungen der hydrographi,schen Verh/iltnisse beweisen diese 
Orientierungsart. Fiir ihre Laichpl~itze v erlangen viele Fische (z. B. Dorsch und 
Schellfisch) bestimmte, yon hydrographischen Faktoren (Temperatur, Salz- 
gehalt) abhgngige Bedingungen. Mit den im Laufe der Jahre sich/indernden 
hydrographischen Verh/iltnissen werden die Laichpl~tze verlegt (B/]ICKMANN, 
1953). 

Ffir die hydrographische Orientierung spielt der S t r o m  eine wichtige 
Rolle (VERwEY, 1960). Die wandernd, en Tiere orientieren sich in bestimmter 
Richtung zu einer Str6mung. 

Hinzu kommen aut~er.dem die chemischen und physikaIischen W a s s e r -  
e i g e n s c h a f t e n, die es einem Tier ermSglichen, verschiedene Wasserk/~rper 
zu kennen. So kann es entscheiden, o b es sich in der ffir seine Wanderung rich- 
tigen Wassermasse befindet. 

Auch S p r u n g s c h i c h t e n k~innen mi3gl,icherweise der hydrographischen 
Orientierung dienen. Ein Tier k6nnte sich z. B. bei seiner Wanderung nahe 
einer Sprungschicht hal'ten oder es k/~nn~e iiber oder unter einer Sprungschicht 
eine bestimmte Wassermasse finden, deren ,Bewegung es ffir seine Wanderung 
ausniitzt. 

Ob eine Or.ientierung der Wanderung nach physikalischen oder chemi- 
schen G r a d i e n t e n m6glich ist, ist h~iufig diskutiert worden (LIssMANN, 1954, 
und HASLER, 1960b). Meiner Ansicht nach ist ein.e Orientierung nach Gradien- 
ten nur durch suchendes oder zuffilliges tt in- und Herschwhnmen bei lang- 
samer Wanderung m6glich. 

Fiir die Wanderung kann man drei Arten der Fortbewegung unterschei- 
den, die sinnesphysiologisch ganz verschiedene Aufgaben an das Tier stellen: 

1. Bei der Wanderung durch a k t i v e  B,ewegung .des Tiere,s mug dieses 
Richtung und Weg selbst finden. 

2. Beim p a s s i v e n  Transport im fliel~enden Wasser braucht das Tier 
sich um .den Weg iiberha~upt nicht zu kfimmern. 

3. Die dritte M6glichkeit ist die, dat~ das Tier aktiv eine bestimmte Str6- 
mung oder bewegte hydrographische Zone aufsucht, in der es dann passiv in 
der gewfinschten richtigen Weise transportiert wird. Hier mug das Tier in der 
Lage sein, das richtige V e h i k e l  zu finden, um die Transportrichtung braucht 
es sich im Extremfall nicht mehr zu k/immern. 

Die Grenzen der drei Wanderar ten ge~eneinander sind nicht scharf. Ver- 
mutlich werden die drei Arten off kombiniert verwendet. Wie weit der dritte 
Weg von den wandernden Meerestieren beschritten wird, lfit~t sich noch nicht 
sicher sagen. Ein Tier k/innte so auch bei weiten Wanderungen ans richtige 
Ziel gelangen, wenn es ,den geeigneten Strom aufsuchen kann. Denkbar w/ire 
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immerhin, dag aueh der Aal auf seinem weiten Rfickweg von Europa in das 
Sargassomeer durch die Wahl der ,geeign, eten Str/Smung yon diesem Transport 
C~ebrauch macht. 

VERWE¥ und seine Mitarbeiter (1960) haben diesen Mechanismus ffir eine 
Reihe yon Tieren beschrieben (Gamete, Glasaal und vielleicht auch Seezunge), 
die sich durch einen sog. T i d e n - T r a n s p o r t m e c h a n i s m u s  entweder nur 
mit der Ebbe oder nur durch die Flut transportieren lassen. Z. B. suchen die 
Glasaale bei Flut das Oberfl/ichenwasser auf und bei Ebbe die Bodenn/ihe. 
Dazu mfissen diese Tiere Ebbe und Flut voneinander unterscheiden k6nnen. 
Nach CREVTZBERG (1959) ist dies bei den AMen mit Hilfe des Geruchssinnes 
mgglich. Durch Transport in beiden Richtungen k6nnen sich die Tiere ungef/ihr 
an der Stelle halten und damit in konstantem Salzgehalt. Ob eine Ebbe- oder 
eine Flutwanderung stattfindetl hfingt yon Faktoren wie Salzgehalt und Tem- 
peratur ab. Die Garnele soll Ebbe und Flut nicht an dem sich /indernden 
hydrostatischen Druck unterscheiden, sondern bei Ta~e sehen, dag die Wasser- 
oberfl/iche n~iher kommt und bei Nacht w/ihrend des Schwimmens wahrnehmen, 
dag das Wasser f/illt. 

Geruchsstoffe, Temperatur und Salzgehalt des vorbeistr6menden Wassers 
sind ffir die Wanderrichtung wm Bedeutu.ng bei Tieren, die den Tiden-Trans- 
portmechanismus anwenden. 

Die Orientierung der ~erschiedenenWanderungen der Meerestiere erfolgt 
in sehr unterschiedlicher Weise. Vermutlich werden fiir die Orientierung der 
Wanderungen im .Meere vor allem fol.~ende erkennbare Gr6gen yon ~Bedeu- 
tung sein: 
1. Die Richtung des Lichts (unmittelbar und ffir das Finden einer Kompag- 

richtung) 
2. Geruchsstoffe } 
3. Salzgehalt M6glicherweise auch deren Gradienten 
4. Temperatur 
5. Strgmungen 
6. Sprungschichten 
7. Die Bodenbeschaffenheit 

Einwandfrei nachgewiesen ist bisher eine Orientierung von Wanderungen 
nach der Himmelsrichtung unter Benutzung der Lichtrichtung (Roccus, Tali- 
trus) und eine Geruchsorientierung (Salmo, Anguilla). 

Ob auger den erwfihnten, ffir die Tiere erkennbaren Marken die Tiere 
auch noch andere /iut~ere Bedingungen wahrnehmen kgnnen und diese zur 
Orientierung verwenden, 1/if~t sich heute nicht sagen. M/Sglicherweise finden 
sich hier noch andere Orientierungsprinzipi.en, die uns bisher verborgen sind. 
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