Sinnesphysiologische Betrachtungen
iiber die Orientierung der Meerestiere
bei ihren Wanderungen®)

Vortrag, gehalten auf dem Helgolander Symposion 1.—3. 5. 1960%%).

Von Hennig Stieve

Der Meeresraum erscheint uns einférmig 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 fallt uns daher schwer, im Meere die Orientierungs-
marken zu erkennen, die den Tieren zur Orientierung bei ihren Wanderungen
dienen. Die Tatsache der regelmifligen Wanderungen beweist jedoch, dafl die
wandernden Meerestiere die geeigneten Marken und Richtungen im Meere
finden.

Uber Vorkommen und Art dieser Wanderungen hat Herr Prof. Bick-
MANN in seinem Vortrag gesprochen. Herr Prof. DietricH hat uns anschlieRend
gezeigt, welche physiko-chemische Gliederung der Meeresraum besitzt. Meine
Aufgabe ist es nun, iber zwei daran anschlieflende biologische Fragen zu spre-
chen:

1. Welche physikalischen und chemischen Groflen und welche Unter-
schiede dieser Grofien konnen 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, dafl das Tier aus der Zahl
der méglichen perzipierbaren Reize wenige, méglichst eindeutige Reizkombi-
nationen auswihlt und als Schlisselreize fiir bestimmte Reaktionen verwendet
(vgl. TinBerGEN, 1956). Dieses Prinzip wird sicher auch bei den Wanderungen
im Meer seine Gultigkeit haben.

Ob ein perzipierbarer Reiz oder eine Reizdnderung mit einer Reaktion
eines Tieres beantwortet wird, und welcher Art und Richtung die Reaktion des
Tieres ist, hidngt von verschiedenen Faktoren ab. Zunichst ist die ,innere
Stimmung® des Tieres (im weitesten Sinne) hierfir von Bedeutung (vgl
Hoagr, 1953 und 1954). So kann man eine Abhingigkeit der Reaktionen vom

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

**) Bei der Abfassung des Manuskripts wurde auch spiter veroffentlichte Literatur be-
rucksichtigt.
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Hormonhaushalt beobachten. Die amphidromen Fische z. B. wandern mit oder
gegen den Strom, je nach der Jahreszeit (VERwEY, 1960). Bei ithnen wird hor-
monal eine Umkehr der Wanderrichtung bewirkt, ebenso wie bei den Sid-
Nord-, Nord-Stud-Ziehern unter den Fischen. Hierher gehort auch die triviale
Tatsache, dafl Tiere nur dann wandern, wenn sie in der physiologischen Stim-
mung sind. In verschiedenen physiologischen Zustinden kann dasselbe Tier
auf die gleichen Reize in vollig unterschiedlicher Weise reagieren.

Welche Rolle die Reizauswahl fiir eine verhaltensphysiologische Reaktion
spielt, kann folgendes Beispiel zeigen: Manche Tiere verhalten sich bei einer
Reaktion wie farbenblind, wahrend sie bei einer anderen auf Farbunterschiede
reagieren (vgl. TINBERGEN, 1956).

Auch die Wahl des okologischen Optimum, z. B. der Vorzugstemperatur,
hingt von der Stimmung, also von inneren Faktoren ab. Dies ist nur eine
Umschreibung der Tatsache, dafl Tiere z. B. auf verschiedenen Entwicklungs-
stufen unterschiedliche 6kologische Bedingungen aufsuchen.

Die Reaktionen auf bestimmte Reize hingen auflerdem von den Umwelt-
faktoren ab. Bei gegebenen Lichtverhiltnissen kann das Plankton auf das
Licht zu oder von ihm weg wandern. Die Wanderrichtung wird von Faktoren
wie Temperatur, Salzgehalt usw. bestimmt (vgl. v. BuppEnsrock, 1952 und
Zusammenfassung bei PArpr und Pari, 1961).

Nur mit grofiter Vorsicht kann man aus den durch eine Wanderung auf-
gesuchten Bedingungen auf die Faktoren schliefen, 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 Féllen ist dies trivial. In manchen Féllen wird jedoch stillschweigend
vorausgesetzt, dal die durch die Wanderung aufgesuchten Bedingungen auch
bei der Orientierung die entscheidende Rolle spielen mussen. Wenn Fische fur
ihre Laichplitze eine bestimmte Temperatur aufsuchen, so braucht die Orien-
tierung auf dem Wanderwege nicht auf Temperaturwahrnehmung zu beruhen.
Es ist denkbar, dal die Orientierung nach anderen Mefigrofien vorgenommen
wird, und daf§ bei Erreichen bestimmter Bedingungen, z. B. einer bestimmten
Temperatur, der Wandertrieb zum Erloschen kommt.

Zur Orientierung dienen Reize, die von den Sinnesorganen unmittelbar
perzipiert werden, wohingegen fiir die Art der schliefilich aufgesuchten 6kolo-
gischen Bedingungen auch mittelbare Reaktionen eine ausschlaggebende Rolle
spielen konnen, die nicht notwendig tiber die Sinnesorgane zu wirken brau-
chen.

Uber die Orientierung der wandernden Tiere im Meer ist noch sehr
wenig bekannt. Auch die ethologischen Untersuchungen an diesen Tieren sind
bisher noch sehr spérlich. Daher muf} dieses Referat liickenhaft bleiben, und es
enthilt manche Spekulation.

Zunachst mochte ich einige Angaben tiber die Leistungen der Sinnes-
organe machen, um die Mefigerdte, die den Meerestieren zur Verfiigung
stehen, soweit dies mir zur Zeit moglich ist, physikalisch zu charakterisieren
und um einen Vergleich mit den Angaben von Herrn Prof. DierricH zu er-
moglichen. Bei dieser Aufzdhlung wird in Kauf genommen, dafl von den ge-
nannten Sinnesleistungen moglicherweise einige keine oder nur eine sehr
untergeordnete Rolle fiir die Orientierung spielen.

Die Leistungsfahigkeiten der einzelnen Sinne sind von Tierart zu Tierart
in weiten Grenzen verschieden. Deshalb sind die wenigen Zahlen, die zur Ver-



fiigung stehen, auch kaum reprasentativ. Zudem stammen viele nicht von Mee-
restieren. Die meisten der folgenden Angaben bezichen sich auf Fische als die
wichtigsten Wanderer unter den Meerestieren.

Die kleinsten von einem Sinnesorgan erkennbaren Reizgroflen lassen sich
nur sehr schwer angeben. In der Regel ist es nur méglich zu sagen, bis zu einer
bestimmten Reizgrofle konnte eine Reaktion des Tieres noch nachgewiesen
werden, bei geringeren Reizen reagierte das Tier nicht mehr. Dies ist nattirlich
nicht identisch mit der Aussage, das Tier kénne einen kleineren Reiz nicht
erkennen. Die wirkliche Reizschwelle kann wesentlich tiefer liegen.

Die niedrigsten Schwellenwerte fiir ein Sinnesorgan werden in Dressur-
versuchen gemessen. Ich habe mich daher bemiiht, die Zahlenangaben im
wesentlichen solchen Versuchen zu entnehmen. Vermutlich sind viele der
angegebenen Schwellenwerte noch viel zu hoch. Die Angaben der Unterschieds-
schwellen beziehen sich auf plotzliche Reizdnderungen oder Simultanvergleiche
bei scharfen Grenzen. Die Unterschiedsschwellen werden um ein Vielfaches
grober, wenn rdaumlich bzw. zeitlich allmahliche Reizanderungen betrachtet
werden.

Die Lichtempfindlichkeit des Auges ist auflerst hoch. Zur Erregung
eines einzelnen Sehelements (Stédbchen) des menschlichen Auges ist ein ein-
ziges absorbiertes Lichtquant hinreichend. Auf ein bestimmtes Areal der Netz-
haut des Auges miissen jedoch gleichzeitig mehrere Quanten fallen, damit im
menschlichen Auge eine Lichtempfindung ausgelost wird (Baumcarp, 1952).
Es ist nicht anzunehmen, daff die so definierte Lichtempfindlichkeit anderer
Augen grofler ist. Die Lichtmenge, die das Auge als Ganzes treffen muf, ist
natirlich wegen des Verlustes u. a. im reizleitenden System grofler. Die Emp-
findlichkeit technischer Lichtmefgerdte erreicht jedoch nicht die des mensch-
lichen Auges.

Die minimale Reizleistung betrdgt fiir das menschliche Auge unter opti-
malen Bedingungen, gemessen bei der Wellenlinge, fir die das Auge seine
hochste Empfindlichkeit besitzt, etwa 6 - 107 Watt (Aurrum, 1948). Das ist
eine auflerordentlich kleine Energiemenge. Aurrum gibt, um dies zu veran-
schaulichen, folgendes Beispiel: Wenn man annimmt, dafl die Welt seit rund
10 Milliarden Jahren (3 - 10Y sec) existiert, dann hitte eine Energiequelle, der
in dieser Zeit stindig die Leistung von 6 - 1077 Watt entnommen worden ist,
heute nur 15 Wattsekunden abgegeben. Diese Energie entspricht derjenigen,
die eine 15 Watt-Gliihlampe abgibt, wenn sie 1 sec lang brennt. Fir viele
Linsenaugen kann man wohl einen dhnlichen Wert annehmen.

Nach Messungen an Landtieren 1dfit sich auch fir viele Komplexaugen
der Arthropoden dhnliche Lichtempfindlichkeit wie fiir das menschliche Auge
vermuten.

Als Anpassung an das Sehen unter schlechten Lichtverhaltnissen sind fol-
gende Verdnderungen am Linsenauge anzusehen:

Die Offnung des Auges ist relativ vergroflert, ebenso die Linse.

Die Sehelemente sind ldnger und weitaus zahlreicher und zu grofle-
ren funktionellen Einheiten zusammengefafit.

Die Zahl der Stabchen ist gegentber der der Zapfen vermehrt.

Ein Tapetum ist ausgebildet.

Diese Anpassungen konnen die Empfindlichkeit des Auges schitzungsweise
auf nicht mehr als den zwanzigfachen Wert 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,
dafl das Maximum der spekiralen Empfindlichkeit in Beziehung zur Meeres-
tiefe, in der die betreffenden Tiere leben, steht (WarLp, Brown und Brown,
1957). Bei tiefer lebenden Arten ist das Maximum in den Bereich kiirzerer
Wellenlangen geriickt als bei den hoher lebenden Fischen. Das Maximum ver-
schiebt sich von 500 mp bei dicht unter der Wasseroberflache lebenden Tieren
nach 480 mu bei Tieren in 400 m Tiefe. Dies stimmt mit der spektralen Ener-
gieverteilung des Lichts im Meere tberein.

Fir Krebse gilt vermutlich dasselbe (FisHer und Gourpig, 1959).

Die Unterschiedsschwelle, d. h. der Unterschied zweier gleichzeitig
einwirkender Intensititen mit scharfer Grenze gegeneinander, betrdgt beim
Wirbeltierauge unter giinstigen Umstidnden ca. 0,02 bis 1% (vgl. v. StupNITZ,
1952). In der Nahe der Schwelle und bei sehr hohen Intensititen ist der Wert
weitaus grofler. Natiirlich spielt es auch eine erhebliche Rolle, ob die Grenze
flieBend ist. Bei Vergleich zweier Intensititen in zeitlicher Folge ist die
Schwelle ebenfalls grofler. Dies alles hat fiir das Erkennen der Lichtrichtung
Bedeutung.

Bei den bisher untersuchten Komplexaugen ist die Unterschiedsschwelle
héher, namlich 10 bis 30%6 (vgl. v. Buppensrock, 1952).

Farbunterscheidungsvermdgen ist fur verschiedene Fische, Krebse
und Cephalopoden nachgewiesen worden (vgl. v. BuppENBROCK, 1952).

Eine Reihe von Arthropoden kann die Ebene des polarisierten Lichts
wahrnehmen (vgl. Stockaammer, 1959). Bisher wurde diese Fahigkeit aufler-
dem fir einen Cephalopoden (Octopus, Moopy und Parriss, 1961) nachgewie-
sen und fur einen Stulwasserfisch (Pterophyllum, WatermAN, 1958) wahr-
scheinlich gemacht. (Fiir die zuletzt genannten Tiere ist es allerdings nicht
nachgewiesen, dafl sie sich nach polarisiertem Licht orientieren kénnen.)

Als Richtwert kann man annehmen, dafl das menschliche Auge in sehr
klarem Ozeanwasser in Tiefen bis zu 700 m noch Licht wahrzunehmen vermag,
in tritbem Ozeanwasser in bis zu 150 m Tiefe. Im Kiistenwasser betrdgt die
Tiefe, in der noch Licht wahrgenommen wird, je nach Tribungsgrad, 50 bis
100 m. Im Ozeanwasser ist in 500 m Tiefe das Licht noch nachweislich gerichtet
(SverDRrUP et al., 1942).Nach GrunpresT (1932) und Crarke (1936) kénnte 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 Oberflache die Polarisation des Himmelslichts praktisch unverandert er-
kennbar. In groferen Tiefen ist das Streulicht, in klarem Wasser, zu ecinem
groflen Anteil linear polarisiert, senkrecht zur Brechungsebene. Dies stellt die
Voraussetzung fiir eine 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 Lichtwechsel verursacht. Ob allerdings der Absolutwert des Lichts hierfir
bestimmend wirkt oder die Intensitdtsinderung, ist noch nicht geklart. Man ist
geneigt anzunehmen, dafl in der Regel die gemeinsame Wirkung von Photo-
{ropismus und negativem Geotropismus die Wanderung bestimmt, modifiziert
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durch Temperatur, Salzgehalt, Nahrungshunger u.a. {(Cusmine, 1951 und
Bainsringe, 1961).

Allgemein hat das Licht fir 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 wer-
den, wie bei dem Plankton, das auf Licht zu oder von ihm weg wandert. Sie
kann aber auch dem Tier, wenn es ein Zeitschitzungsvermogen besitzt, zum
Auffinden einer bestimmten Himmelsrichtung dienen (s. u.).

Die Chemorezeption besitzt fiir die Wanderung der Fische sicher eine
zentrale Bedeutung, wie vor allem Hasrer und seine Mitarbeiter gezeigt haben
{vgl. HasLER, 1954 und 1960a).

Die machtige und differenzierte Ausbildung der Nase und der zugehdori-
gen nervosen Zentren bei vielen Fischen werden schon lange als Hinweis
gewertet auf die grofle Bedeutung dieses Organs fiir die Fische.. Verschiedene
organische Substanzen kénnen noch in sehr grofler Verdimnung wahrgenom-
men werden. So kénnen nach Untersuchungen von HasLer und Wisey (1951)
Lachse z. B. Morpholin noch in Verdinnung von mindestens 1107 Mol/l
erkennen. TEIcHMANN (1957) hat fir den Aal angegeben, daf} dieser Phenyl-
dthylalkohol (Rosenduft) in ca. 31077 m Losung noch wahrnimmt. Damit
man sich davon eine Vorstellung machen kann, gibt TercumMaNN an, dies ent-
sprache 1 cm?® Phenyl-dthylalkohol, gelost in der 58fachen Wassermenge des
Bodensees.

Manche Fische besitzen ein hohes Duftunterscheidungsvermogen und kon-
nen verschiedene Tierarten (auch Evertebraten) und Pflanzenarten am Duft
deutlich voneinander unterscheiden (HasLer, 1957 und WaALkER und HASLER,
1949).

Haster und Wissy (1951) zeigten fir den Stflwasserfisch Hyborhynchus
notatus, dafl er das Wasser zweier verschiedener (natiirlicher) Bache am Ge-
ruch voneinander unterschieden kann. Diese Fische (Hyborhynchus) konnen
Gertiche, auf die sie dressiert wurden, noch nach langer Zeit wiedererkennen.
Dies geschicht um so sicherer, je jlinger die Tiere sind, wenn die Dressur
erfolgt (HasLER, 1957 und 1960). Vermutlich gilt dies auch fiir Lachse. Diese
Tiere konnen anscheinend nach Jahren den Geruch ihrer Heimatgewdsser wie-
dererkennen.

Fir den Hydrographen sind einige Wasserkérper an bestimmten, in ihnen
enthaltenen Planktonformen zu erkennen. Es ist daran zu denken, ob nicht die
Fische diese verschiedenen Wasserarten an threm Duft unterscheiden und sich
danach orientieren konnen.

Auch fir Crustaceen (z. B. Crangon, Eupagurus und Carcinus) sind fur
einige Riechstoffe sehr niedrige Schwellenwerte angegeben, z. B. fiir Cumarin
1078%/p {vgl. v. BupDENBROCK, 1952).

Die Geschmackswahrnehmung ist nicht so hoch empfindlich. Fir die Orien-
tierung spielt sie vermutlich nur eine geringe Rolle. Immerhin kann Phoxinus
den Geschmack von Saccharose noch in Konzentrationen von 2 - 10 m erken-
nen und verschiedene Zucker geschmadklich voneinander unterscheiden (Tru-
DEL, 1929).

Fur Tintenfische ist ebenfalls eine ziemlich tiefliegende Schwelle fir che-
mische Reize nachgewiesen worden (GieErsserG, 1926).

Die Differenzen im Salzgehalt werden wahrscheinlich bei den meisten
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Fischen ebenfalls durch die Nase oder den Geschmackssinn wahrgenommen.
Burr (1938) fand, dafl alle von ihm untersuchten Meeresfische (iber 40 Arten)
bei scharfen Grenzen Unterschiede im Salzgehalt von 0,5%0 Salzgehalt und
weniger wahrnehmen. Besonders gut ist das Unterscheidungsvermogen von
Gobius flavescens, der Differenzen von 0,06 %00 Salzgehalt feststellen kann.

Salzgehalt, osmotischer Druck und Dichte des Seewassers hingen vonein-
ander ab. Wie weit die Dichte des Wassers von Fischen wahrgenommen
werden kann, z. B. an der beim Schwimmen aufzuwendenden Arbeit, ist nicht
bekannt. Vermutlich werden vom Fisch Unterschiede des Salzgehaltes wesent-
lich empfindlicher registriert als solche von osmotischem Druck und Dichte.

Dagegen konnen die Arthropoden vermutlich osmotische Druckdifferenzen
und planktische Arthropoden Unterschiede der Dichte besser erkennen als
Salzgehaltsdifferenzen.

Der Salzgehalt des Meerwassers in seiner rdumlichen Verteilung ist von
grofler Bedeutung fir die Wanderungen, besonders natiirlich in Kastennahe.
Die Lage der Laichplitze z. B. von Kabeljau, Wittling und Scholle hdngt vom
Vordringen des salzreichen Wassers in die Kiistenndhe ab (BUckmann, 1953).
Vermutlich ist auch bei einer Reihe anderer Fische, wie Aal, Stichling und
Lachs, der Salzgehalt fiir die Wanderung bedeutungsvoll.

Fir die jahreszeitlichen Wanderungen der Garnele nimmt BroexEma
(1941) an, dafl der Salzgehalt die entscheidende Rolle spielt. Der osmotische
Druck des Blutes (der ja auch von der Temperatur abhidngt) wird durch Ver-
anderung des Salzgehalts im Sommer wie im Winter anndhernd konstant ge-
halten. Die Tiere suchen im Winter Gebiete mit héherem Salzgehalt auf als
im Sommer. So wird der Unterschied des osmotischen Druckes im Blut und
im umgebenden Medium nicht zu grof.

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

Auch Verdnderungen der Wasserstoffionenkonzentration kénnen
recht genau wahrgenommen werden. Bei vielen untersuchten marinen Fisch-
arten fand Burw (1940), dafl sie eine Abnahme um 0,04 bis 0,10 pH-Einheiten
feststellen konnen.

Buryr (1928 und 1936) zeigte auBerdem, dal viele marine Fische geringe
Temperaturspringe von 0,03 bis 0,07° C erkennen konnen. Wahrscheinlich
kann auch die absolute Hohe der Temperatur wahrgenommen werden. Die
absolute Hohe und Stabilitit der Temperatur bestimmen die Lage der Laich-
plitze verschiedener Fische (Aurich, 1940). Das Aufsuchen wirmeren bzw.
kilteren Wassers erfolgt aber wahrscheinlich nicht nach der Hohe der Tempe-
ratur. Vermutlich verursacht diese mittelbar ein Erlschen des Wandertriebes.
Eine Orientierung nach der Temperatur kann wahrscheinlich nur auf der
Wahrnehmung von Temperaturdifferenzen bzw. -gradienten beruhen.

Bei Fischen mit Weber’'schem Apparat ist die Unterscheidungsschwelle
fur den hydrostatischen Druck sehr niedrig. Dijgeraar (1941 und 1942)
gibt an, dafl Phoxinus eine Druckabnahme von 0,5 ¢ und eine -zunahme von
1,0 cm Wassersdule wahrnehmen kann. Das bedeutet eine Druckunterscheidung
von 0,5 bis 1,0%0.

Bei Krebsen ist die Druckwahrnehmung vermutlich weitaus geringer.

Falls Fische Giberhaupt die Absoluthche des Druckes wahrnehmen konnen,
ist die Empfindlichkeit hierfir sicher viel geringer als die fiir die Druckunter-
scheidung. Da tiber das Erkennen der absoluten Héhe des Druckes keine An-
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gaben vorliegen, ist es schwer, die Bedeutung der Druckwahrnehmung fur die
Tiefeneinstellung der Meerestiere im Wasser abzuschitzen.

Die Schallwahrnehmung der Fische ist gut. Der Horbereich umfafit
ungefahr 20 bis 7000 Hz bei Fischen mit Weber’schem Apparat, bei den tbri-
gen ist er kleiner (vgl. LowensTrIN, 1957). Fische besitzen ein reiches Ton-
und Schallstirke-Unterscheidungsverméogen.

Die Bedeutung der Schallperzeption fiir die Orientierung ist vermutlich
nicht grofl. Doch mag man daran denken, daf} vielleicht einige Fische mit Hilfe
von Schallerzeugung und Gehér eine Bestimmung des Abstands vom Meeres-
boden nach Art einer Echolotung vornehmen kénnen.

Die Vertikalrichtung, d. h. die Richtung der Schwerkraft kann von den
Meerestieren wahrgenommen werden.

Es ist schon wiederholt diskutiert worden, ob Tiere die Richtung des
Magnetfeldes der Erde wahrnehmen kénnen. Die Méglichkeit ist nicht ganz
von der Hand zu weisen, doch fehlt es bisher noch an experimentellem Mate-
rial, das eine Beurteilung dieser Frage von der physiologischen Seite her ge-
stattet. In letzter Zeit sind allerdings Experimente bekannt geworden, die auf
die Moglichkeit 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 Stromung wird von vielen Meerestieren wahrgenom-
men. Bei den hierauf physiologisch genauer untersuchten Reaktionen konnten
die Tiere die Stréomung nur erkennen, wenn sie dabei den Boden visuell oder
taktil wahrnehmen konnten (vgl. v. Bupbpensrock, 1952). Das Seitenlinien-
organ spielt dabei offenbar nur eine untergeordnete Rolle. Anderungen der
Stromungsrichtung und passive Rotationshewegungen kénnen von Fischen mit
Hilfe des Bogengangsystems, auch im freien Wasser, genau registriert werden.

Die zahlenmifligen Angaben tber die Stromungswahrnehmung sind sehr
sparlich. Von Blennius wird angegeben, daff er Anderungen der Richtung der
Stromung erkennen kann, wenn sie grofler sind als 90° (Buri, 1935). Mog-
licherweise sind die Unterschiedsschwellen far andere Fische aber weitaus ge-
ringer.

Beschleunigungen eines vorhandenen gleichmifligen Stroms zwischen 5
und 40 cm/min ergaben nach BurL (1957) in Dressurversuchen an 40 Fischarten
keine Reaktionen, sowohl bei Bodenfischen als auch bei frei schwimmenden.
Das deutet darauf hin, dafl die rectilineare Strombeschleunigung nicht oder
nur schlecht wahrgenommen wird, wenn sie nicht mit optischen Reizen gepaart
auftritt.

Haufig stellen sich die Fische bei der Wanderung rheotaktisch mit oder
gegen eine Stromung ein. Viele Fische konnen offenbar auch im freien Wasser,
selbst im Dunkeln, die Richtung des Stromes erkennen {BorstEr, 1957). Eine
Erklarung wird gesucht in der Art der auftretenden Turbulenzen (NEeave,
1955).

Bei der Wahrnehmung von Stromungen in Flissen spielt mdglicherweise
das Seitenlinienorgan eine Rolle, das als Ferntastsinn tiber die Lage von Hin-
dernissen und Untiefen unterrichten kann.

In diesem Zusammenhang ist die Bedeutung des Geruchs fiir die Orien-
tierung in der Stromung interessant. Eine Reihe von Tieren (z.B. Nassa, Hex-
SCHEL, 1933) orientiert sich nur nach einem Strom, der Duftstoffe enthdlt, nicht
aber nach einem duftstoff-freien.
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Noch eine denkmégliche Methode der Stromwahrnehmung, die diskutiert
worden ist {DeeLper, 1952), mochte ich erwihnen: Das Magnetfeld der Erde
erzeugt im stromenden Meerwasser eine elektrische Spannung (senkrecht
zur Stromungsrichtung), der Spannungsgradient kann die Groflenordnung von
0,1 uV/cm betragen (personliche Mitteilung von Herrn Prof. K. KarLg). Es ist
denkbar, daf} Fische diese Spannung wahrnehmen und aus ihr die Stromungs-
richtung erkennen kénnen.

Die hochste Empfindlichkeit gegentiber elektrischen Spannungsgradienten
wurde bisher von LissMANN (1958) an dem im Siilwasser lebenden elektrischen
Fisch Gymnarchus nachgewiesen. Dieser Fisch erkennt Hindernisse an der Ver-
zerrung des von ihm selbst erzeugten elektrischen Feldes. Er kann noch Span-
nungsgradienten von ca. 0,03 uV/cm wahrnehmen. Aber auch andere Fische
haben relativ niedrige Schwellen (Koxuso, 1934, und Uzuxka, 1934).

Bei der hydrographischen Orientierung (s. u.) ist das Erkennen der Rich-
tung einer Stromung von grofler Bedeutung. Fiir viele Fischwanderungen sol-
len konstante Meeresstromungen der Orientierung dienen, dagegen wird die
unregelmaflige, turbulente Stromung von den Fischen gemieden, z. B. werden
bei Dorsch, Hering und manchen Coregonen durch solche Wirbel Schwirme
zerstreut (SCHEURING, 1929 und 1930).

Sprungschichten im Meer, an denen sich in der Regel mehrere hydro-
graphische Eigenschaften des Wassers plotzlich andern, kénnen von den Tieren
wahrgenommen werden. Fur die Wahrnehmung ist folgender Effekt bedeu-
tungsvoll: Ein an sich unterschwelliger Reiz kann dadurch {iberschwellig wer-
den, daff mit ithm gleichzeitig ein andersartiger Reiz einwirkt. Bei den Schwel-
lenangaben wurden Arbeiten herangezogen, bei denen reine, einfache Reiz-
situationen vorlagen. Durch geeignete Kombination mehrerer Reize kann die
Schwelle demgegeniiber in einigen Fillen noch erniedrigt sein.

Neben der Temperatur- und Chemorezeption kann méglicherweise auch
das Seitenlinienorgan nach Art eines Echolotes die Fische Gber die Lage einer
Sprungschicht informieren. An der Grenze zweier sich verschieden bewegender
Wassermassen treten Turbulenzen auf. Diese kénnen vermutlich auch mit Hilfe
des Seitenlinienorgans wahrgenommen werden. Copepoden konnen Sprung-
schichten an der Dichtedifferenz erkennen (HARDER, 1956).

Uber die Bodenbeschaffenheit konnen sich die Meerestiere mit Hilfe
von optischen, taktilen und chemischen Sinnen orientieren. Gegebenenfalls ist
auch ein Erkennen der Resonanzeigenschaften des Bodens mit Hilfe von Schall-
erzeugung und Gehér moglich (Hasrer). Die Bodenbeschaffenheit hat fur die
Orientierung bei der Wanderung nur insofern Bedeutung, als sie z. B. die An-
kunft am Reiseziel erkennen lafit.

Diese Angaben, verglichen mit denen von Herrn Prof. DieTricH Gber die
hydrographische Gliederung des Meeres, lassen ahnen, in welcher Weise der
Meeresraum den Tieren gegliedert erscheinen mag.

GrIFrFIN (1953) unterscheidet drei Grundtypen der Orientierung (zit. nach
HasLer, 1960a):

1. Die Orientierung im bekannten Territorium an ortlichen Landmar-
ken und die Verwendung von Erkundungsausfligen in unbekannten
Gebieten.

Diese Orientierung spielt bei den Wanderungen der Meerestiere nur eine

geringe Rolle, lediglich bei sehr kurzen Wanderungen kénnte sie von Bedeu-
tung sein.
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2. Die Orientierung nach konstanten Kompafirichtungen in unbekanntem
Gebiet (Richtungsfinden, Kramer, 1953).

Wahrscheinlich orientieren sich viele Wanderer wenigstens zum Teil nach
der Himmelsrichtung, z. B. die Nord-Siid-Zieher unter den Fischen und die
Garnele (VeErwEy, 1960). Haster und seine Mitarbeiter (1958) stellten bei
dem im Mendotasee/Wisconsin lebenden Siflwasserfisch Roccus eine Orientie-
rung nach der Himmelsrichtung mit Hilfe des Sonnenstandes beim Aufsuchen
der Laichplitze fest.

3. Die Orientierung in unbekanntem Gebiet durch echte Navigation.

Echte Navigation ist bisher nur fur Végel (MATTHEWS, 1955) einwandfrei
nachgewiesen worden. Ob sie auch von den Meerestieren angewandt wird, ist
noch nicht erwiesen.

Der Sonnenstand wird oft fiir die Wahrnehmung und Bestimmung der
Kompafirichtung verwendet. PArp1 und Papr (Zusammenfassung 1961) haben
dies fiir verschiedene marine Arthropoden nachgewiesen. HasLEr und seine
Mitarbeiter (vgl. HasLER, 1960 und BraEMER, 1960) haben fiir eine Reihe von
SiiBwasserfischen und fiir junge Lachse gezeigt, dafl sie die Fahigkeit eines
Richtungsfindens mit Hilfe des Sonnen-Kompafi-Mechanismus besitzen. Daf§
Fische einen solchen Mechanismus zur Wanderorientierung verwenden, ist
bisher nur fir Roccus von HASLER et. al. (1958) nachgewiesen worden (s. o.).

Fir einige Arthropoden ist nachgewiesen, dafl sie aus der Polarisation
des Himmelslichts die Himmelsrichtung bestimmen kénnen (Zusammenfassung
StockHAMMER, 1959). Eine Sternorientierung, wie sie fiir den Vogelzug be-
schrieben wird (SAuERr, 1957), spielt bei den Meerestieren sehr wahrscheinlich
keine Rolle.

Die Richtungsbestimmung mit Hilfe des direkten Sonnenlichts wie des
polarisierten Himmelslichts setzt voraus, daf§ die Tiere die Zeit messen kdn-
nen, also eine sog. innere Uhr besitzen. Fir eine Orientierung nach dem
Magnetfeld der Erde wire dies nicht notwendig. Die Tiere kalkulieren bei der
Bestimmung der Himmelsrichtung den Tages- und Jahresrhythmus der Sonne
ein. Bei einigen Tieren (Talitrus, Tylos latocilli) wurde von Parl und Parpr
gezeigt, daf} sie nicht nur aus dem Stand der Sonne, sondern daneben erstaun-
licherweise auch aus dem des Mondes die Himmelsrichtung erkennen kénnen.
Diese Tiere missen also auler der Sonnenzeit auch die Mondzeit kennen.

Die Lunarperiodik ist ja fliir viele Meerestiere, insbesondere fir die
der Gezeitenzone, von grofier Bedeutung. Das zeigen so auffallende Erscheinun-
gen wie die Kenntnis der Himmelsrichtung aus dem Stand des Mondes und die
Abhéngigkeit der Wanderintensitidt des Aales von der Mondphase (JENs,
1953) und das ebenfalls von der Mondphase abhingige auffillige Laichver-
halten des sudkalifornischen Fisches Leurestis tenuis (WALKER, 1952) und
vieles andere mehr.

Die Wanderrichtungen werden wohl in der Mehrzahl angeboren sein,
besonders dort, wo es sich um grofle Wanderungen handelt, die nur einmal
oder wenige Male im Leben ausgefiihrt werden. Bei den kleinen und haufigen
Wanderungen, bei denen die Himmelsrichtung von der speziellen Lage des
Biotop (z. B. Himmelsrichtung des Ufers) abhdngt, gibt es angeborene (z. B.
Talitrus), aber vermutlich auch erlernte Richtungen, wie das Beispiel der am
Fluflufer lebenden Spinne Arctosa (Papr, 1955) zeigt.

Bei der Orientierung der wandernden Meerestiere haben zwei Bezugs-
systeme Bedeutung:

11 Meeresuntersuchungen, Bd. VIII, H. 1
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1. Das bereits beschriebene geographische Bezugssystem. Dieses ist
geographisch auf der Erdoberfliche fixiert (Kompafirichtung, Bodentopographie
usw.).

2. Das zweite, vermutlich nicht minder wichtige Bezugssystem ist das
hydrographische. Die Tiere orientieren sich nach hydrographischen Mar-
ken.

Das hydrographische Bezugssystem zeigt gegen das geographische hdufig
Verschiebungen. Die wechselnde Richtung der Gezeitenstréme, die zur Orien-
tierung verwendet werden, ist dafiir ein Beispiel.

Fir hydrographische Orientierung gibt es viele Beispiele, wie das der
Scholle, die ihre Laichplitze gegen den Reststrom hin aufsucht (VERWEY, 1960).
Auch langsame Anderungen der hydrographischen Verhéltnisse beweisen diese
Orientierungsart. Fiir ihre Laichplatze verlangen viele Fische (z.B. Dorsch und
Schellfisch) bestimmte, von hydrographischen Faktoren (Temperatur, Salz-
gehalt) abhidngige Bedingungen. Mit den im Laufe der Jahre sich dndernden
hydrographischen Verhilinissen werden die Laichplatze verlegt (BUcxmany,
1953).

Fir die hydrographische Orientierung spielt der Strom eine wichtige
Rolle (VErwEY, 1960). Die wandernden Tiere orientieren sich in bestimmter
Richtung zu einer Stromung.

Hinzu kommen auflerdem die chemischen und physikalischen Wasser-
eigenschaften, die es einem Tier erméglichen, verschiedene Wasserkdrper
zu kennen. So kann es entscheiden, ob es sich in der fiir seine Wanderung rich-
tigen Wassermasse befindet.

Auch Sprungschichten konnen moglicherweise der hydrographischen
Orientierung dienen. Ein Tier konnte sich z. B. bei seiner Wanderung nahe
einer Sprungschicht halten oder es konnte uber oder unter einer Sprungschicht
eine bestimmte Wassermasse finden, deren Bewegung es fiir seine Wanderung
ausnitzt.

Ob eine Orientierung der Wanderung nach physikalischen oder chemi-
schen Gradienten moglich ist, ist hdufig diskutiert worden (Lissmann, 1954,
und Hascer, 1960b). Meiner Ansicht nach ist eine Orientierung nach Gradien-
ten nur durch suchendes oder zufilliges Hin- und Herschwimmen bei lang-
samer Wanderung moglich. ‘

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

1. Bei der Wanderung durch aktive Bewegung des Tieres mufl dieses
Richtung und Weg selbst finden.

2. Beim passiven Transport im fliefenden Wasser braucht das Tier
sich um den Weg tiberhaupt nicht zu kimmern.

3. Die dritte Moglichkeit ist die, dafl das Tier aktiv eine bestimmte Stro-
mung oder bewegte hydrographische Zone aufsucht, in der es dann passiv in
der gewiinschten richtigen Weise transportiert wird. Hier muf das Tier in der
Lage sein, das richtige Vehikel zu finden, um die Transportrichtung braucht
es sich im Extremfall nicht mehr zu kiimmern.

Die Grenzen der drei Wanderarten gegeneinander sind nicht scharf. Ver-
mutlich werden die drei Arten oft kombiniert verwendet. Wie weit der dritte
Weg von den wandernden Meerestieren beschritten wird, 1488t sich noch nicht
sicher sagen. Ein Tier konnte so auch bei weiten Wanderungen ans richtige
Ziel gelangen, wenn es den geeigneten Strom aufsuchen kann. Denkbar wiare
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immerhin, dafl auch der Aal auf seinem weiten Riickweg von Europa in das
Sargassomeer durch die Wah! der geeigneten Strémung von diesem Transport
Gebrauch macht.

VERWEY und seine Mitarbeiter (1960) haben diesen Mechanismus fiir eine
Reihe von Tieren beschrieben (Garnele, Glasaal und vielleicht auch Seezunge),
die sich durch einen sog. Tiden-Transportmechanismus entweder nur
mit der Ebbe oder nur durch die Flut transportieren lassen. Z. B. suchen die
Glasaale bei Flut das Oberflichenwasser auf und bei Ebbe die Bodennihe.
Dazu mussen diese Tiere Ebbe und Flut voneinander unterscheiden kénnen.
Nach CrevuTzBERG (1959) ist dies bei den Aalen mit Hilfe des Geruchssinnes
moéglich. Durch Transport in beiden Richtungen konnen sich die Tiere ungefdhr
an der Stelle halten und damit in konstantem Salzgehalt. Ob eine Ebbe- oder
eine Flutwanderung stattfindet, hdngt von Faktoren wie Salzgehalt und Tem-
peratur ab. Die Garnele soll Ebbe und Flut nicht an dem sich dndernden
hydrostatischen Druck unterscheiden, sondern bei Tage sehen, dafl die Wasser-
oberfliche naher kommt und bei Nacht wihrend des Schwimmens wahrnehmen,
dafl das Wasser fallt.

Geruchsstoffe, Temperatur und Salzgehalt des vorbeistromenden Wassers
sind fir die Wanderrichtung von Bedeutung bei Tieren, die den Tiden-Trans-
portmechanismus anwenden.

Die Orientierung der verschiedenen Wanderungen der Meerestiere erfolgt
in sehr unterschiedlicher Weise. Vermutlich werden fiir die Orientierung der
Wanderungen im Meere vor allem folgende erkennbare Groflen von Bedeu-
tung sein:

1. Die Richtung des Lichts (unmittelbar und firr das Finden einer Kompaf3-
richtung)
Geruchsstoffe [
Salzgehalt Moglicherweise auch deren Gradienten
Temperatur ]
Stromungen
Sprungschichten
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 aufler den erwihnten, fir die Tiere erkennbaren Marken die Tiere
auch noch andere duflere Bedingungen wahrnehmen konnen und diese zur
Orientierung verwenden, 1afit sich heute nicht sagen. Moglicherweise finden
sich hier noch andere Orientierungsprinzipien, die uns bisher verborgen sind.

S Lo o
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