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Verzeichnis der Abkürzungen 

alpha 
beta 
bl 
cm 
d 
deg 
dt 
g 
h 
Hz 
m 
M 
mean 
min 
n 
0 
p 
ppm 
s 
sec 
stan. 
t 
T 
V 

var.% 

horizontaler Schwimmwinkel 
vertikaler Schwimmwinkel 
Körperlänge ( body lengths) 
Zentimeter 
Tage 
Winkel, Grad 
Zeitdifferenz 
Gramm 
Stunde 
Hertz (Schläge pro sec) 
Meter 
Konzentration in Mol 
arithmetisches Mittel 
Minute 
Anzahl 
Sauerstoff (% Sättigung) 
Druck (diente der Tiefenbestimmung) 
Promille (parts per thousand) 
Salzgehalt in Promille (ppm) 
Sekunde 
Standardabweichung 
Zeit 
Temperatur in Grad Celsius 
Geschwindigkeit 
relativer Variationskoeffizient 

horizontaler Gradient: 
vertikaler Gradient: 

Konzentrationsgefälle rechts/links 
Konzentrationsgefälle oben/unten 
Gleichzeitiger Sender und Empfänger Transducer: 



Einleitung 

Das Phänomen der Sehwarmbildung von Meerestieren hat sowohl eine 
erhebliche wirtschaftliche Bedeutung als auch einen besonderen wis­
senschaftlichen Reiz. Der größte Tei I des Weltfischereiertrages stammt 
von Arten, die in Schwärmen zusammenleben. Die größte Protein-Re­
serve für die Zukunft, der antarktische Krill, formt Schwärme. Das 
größte Entwicklungspotential im Bereich der Nahrungs-Erzeugung wird 
für die Aquakultur prognostiziert; in Aquakulturanlagen werden die 
gehaltenen Fischarten in mehr oder weniger schwarmähnliche For­

mationen gezwungen. 
Das Erscheinungsbild von Schwärmen, also z.B. ihre Form und 

Größe sowie der Abstand und Winkel der Tiere zueinander, wurde in 
vielen Arbeiten gut untersucht ( B RED ER 1954, 1959, 1976, CUSH 1 NG 
1977, HUNTER 1966, KEENLEYSIDE 1955, OKUBO et al. 1977, 
PARTRIDGE et al. 1983, PITCHER 1973, 1983, SHAW 1970, van OLST 
& HUNTER 1970; Review in PITCHER 1986). Ober die Gründe einer 
Sehwarmbildung und ihre Funktion liegen allerdings relativ wenige 
konkrete Erkenntnisse vor; vieles hat spekulativen Charakter und 
einiges ist heftig umstritten. folgende Schwarmvorteile werden in der 

Literatur diskutiert: 
a) Sichere Anwesenheit des Fortpflanzungspartners, 
b) Möglichkeit des gegenseitigen Lernens (HINDE & STEVENSON­

HINDE 1973, WELTY 1930). 
c) Aufteilung von Aufgaben, z.B. Wachposten (EIBL-EIBESFELD 

1962). 
d) Gemeinsames Jagen, z.B. Einkesseln (EGGERS 1976, SETTE 

1950). 
e) Konfusion 

HUNTER 1982, 
1986), 

eines Angreifers ( BLAXTER 1985, BLAXTER. & 

CLARKE et al. 1967, HALL et al. 1986, PITCHER 

f) Verringertes Risiko, 
BURGH 1960, CUSHING 
PARTRIDGE 1982), 

geortet zu werden 
& HARDEN-JONES 

(BROCK & RlFFEN-
1968, OLSON 1964, 

g) Gemeinsames Aufspüren von Futterwolken (CUSHING 1976, 
MAJOR 1978, PITCHER & MAGURRAN 1983), 

h) Abernten eines Gebietes trotz Feindnähe (MAGURRAN et al. 

1985, PITCHER 1986) 
i) Hydrodynamische Vorteile (BREDER 1965, PARTRIDGE & 

PITCHER 1979, WEIHS 1975) und 
j) Befriedigung des "Allgemeinen Anlehnungsbedürfnisses" im 

Pelagial (ITAZAWA et al. 1978, MURPHY 1980, von WAHLERT 1963). 

Das extrem enge Zusammenleben hat auch Nachteile: Die Tiere 
nehmen sich gegenseitig Nahrung und Sauerstoff weg, außerdem ver­
schmutzen sie mit ihren wasserlöslichen Stoffwechselendprodukten, 
z.B. Ammonium und Kohlendioxid, direkt das Atem-Medium ihrer 
Artgenossen. Diese Faktoren limitieren sowohl die Größe eines 
Schwarmes, als auch seine Verweildauer an einem Ort (JOHNSON et 
al. 1984, KALLE 1963, KILS 1981, McFARLAND & MOSS 1967). Trotz-
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dem leben Meerestiere freiwillig oft extrem dicht zusammen, z.B. 
Clupea harengus: 51 Tiere pro Kubikmeter, das entspricht etwa 8 kg 
pro Kubikmeter (PITCHER & PARTRIDGE 1979) oder Euphausia 
pacifica: 70.000 Tiere pro Kubikmeter, das entspricht etwa 2.8 kg pro 
Kubikmeter ( HANAMURA et al. 1984) oder Meganyctiphanes norvegica: 
770.000 Tiere pro Kubikmeter, das entspricht 154 kg pro Kubikmeter 
(NICOL 1986). Eine Biomasse von 150 kg verbraucht jedoch bereits 
nach wenigen Minuten den in einem Kubikmeter Wasser vorhandenen 
Sauerstoff. 

Diese stoffwechselbedingten negativen Faktoren sind auch in einem 
ganz anderen Bereich von entscheidender Bedeutung: Beim Betrieb 
von Aquakulturanlagen leben gleichfalls sehr viele Tiere auf engem 
Raum zusammen. In Netzkäfigen wird die Menge der Fische, die pro 
Volumeneinheit gehalten werden kann, durch diese Faktoren stark 
beeinflußt (HONMA 1971, KILS 1979). Die sehr erfolgreichen norwe­
gischen Netzkäfigfarmen arbeiten mit maximalen Besatzdichten von 10 
bis 20 kg Salmoniden pro Kubikmeter Netzraum (EDWARDS 1978, 
SAUNDERS 1973), eine Netzkäfiganlage in der Kieler Förde mit 4 bis 
17 kg pro Kubikmeter (NELLEN et al. 1986). In Aquakulturanlagen ist 
man aus Rentabilitätsgründen dazu gezwungen, die Tiere über einen 
langen Zeitraum sehr eng zusammenzudrängen. Hieraus ergeben sich 
zum einen biologische Probleme, deren Lösung einer Optimierung von 
Aquakulturverfahren dienlich sein kann, zum anderen müssen sich 
Anlagenbetreiber - und auch Experimentatoren - in zunehmendem 
Maße mit Argumenten des Tierschutzes auseinandersetzen, wobei gute 
Grundlagenkenntnisse hilfreich sind. 

Dem Ansatz dieser Untersuchung liegt folgende Überlegung zu­
grunde: Für ein Verständnis der Vorgänge in künstlich zusammen­
gedrängten Tiergruppen kann es nützlich sein zu untersuchen, wie 
und warum Sehwarmtiere freiwillig so eng zusammenleben. Eventuell 
lassen sich einige der Vorteile, die Sehwarmtiere ausnutzen, der 
Aquakultur zugänglich machen. In umgekehrter Richtung können Ex­
perimente in Aquakulturanlagen Hinweise auf ökologische Aspekte der 
Sehwarmbildung liefern. Netzkäfiganlagen bieten die Möglichkeit, mit 
sehr vielen Tieren gleichzeitig - also unter schwarmähnlichen Be­
dingungen - Versuche durchzuführen, wobei sich Randbedingungen 
vergleichsweise leichter modifizieren lassen. 

Diese Arbeit befaßt sich mit der Frage, ob und wie pelagisch leben­
de Tiere Meeresbereiche optimaler Lebensqualität finden. Da das Meer 
- besonders in Gebieten großer Produktivität - oft sehr inhomogen 
und wechselhaft ist, muß ein hochentwickeltes Orientierungssystem 
für die Tiere von großem Nutzen sein: Wenn es einer mobilen Art 
gelingt, sich gezielt und lange in Schichten optimaler Nahrung, 
optimaler Temperatur und optimaler Sauerstoffverhältnisse aufzuhal­
ten, dann hat dieses einen positiven Einfluß auf ihre Produktions­
leistung (BRETT 1974, FRY 1971, KITCHEL 1983, MAGNUSON et al. 
1979). 

Es wird von der Arbeitshypothese ausgegangen, daß eine Sehwarm­
bildung die Bemühungen des Suchens, des Auffindens sowie des Fol­
gens optimaler Umwelt-Schichten erleichtert bzw. verfeinert. Somit 
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würde die Sehwarmbildung eine zusätzliche Funktion bekommen, die es 
den Tieren erleichtert, sowohl negativen Umweltbedingungen auszu­
weichen, als auch Gebiete mit optimalen Parametern zu finden, und sie 
danach auch in die Lage versetzt, diesen Gebieten bei Schwankungen 
zu folgen. Ein Schwarm verfügt möglicherweise über bessere Ent­
scheidungshilfen für die Wahl des Aufenthaltsortes und der Be­
wegungsrichtung im dreidimensionalen Habitat Meer. 

Eine solche Vermutung sprechen auch STEELE ( 1961) und 
MclNERNEY (1964) in den Diskussionen ihrer Arbeiten an. STEELE 
untersuchte in der Nordsee die Wanderungen von Heringsschwärmen 
entlang der Kante des Baltischen Ausstroms: Die Schwärme folgten 
dieser Kante mit großer Präzision entlang eines sehr schwach aus­
geprägten Temperaturgradienten. Da dieser Gradient viel zu schwach 
war, um einem einzelnen Hering eine Taxis zu erlauben, diskutiert 
STEELE die Möglichkeit, ob die beschriebene Fähigkeit etwas mit der 
Sehwarmbildung der Heringe zu tun haben könnte, und ob ein 
Schwarm so etwas wie eine "detection unit" darstellen könnte. MclN­
ERNEY wies die Fähigkeit von Salmoniden nach, sich in Salzgehalts­
gradienten zu orientieren, und diskutiert den Nutzen für eine Orien­
tierung: Die in der Natur in Ästuaren auftretenden Gradienten sind 
meistens zu schwach, um einem Einzelfisch eine Taxis zu ermöglichen. 
Da die in Becken gehaltenen Lachse jedoch gerade zu den Zeiten, in 
denen sie normalerweise Wanderungen durch Ästuare durchführen, 
immer eine auffällige Tendenz zur Sehwarmbildung zeigten, spekuliert 
MclNERNEY, ob ein Schwarm sich in einem Salz-Gradienten möglicher­
weise ausrichten kann, um so auch schwächere Gradienten erkennen 
zu können. 

Ergebnisse über die Orientierung von Einzeltieren in Gradienten 
liegen in der Literatur in großer Zahl vor (FRAENKEL & GUNN 1940, 
1961, KÜHN 1919, MERKEL 1980), Die klassischen Definitionen von 
FRAENKEL & GUNN werden in dieser Arbeit zugrunde gelegt. Diese 
Autoren unterscheiden richtungsweisende Stimuli wie Licht, Schwer­
kraft, Strömung, Beschleunigung, elektrische Felder, von ungerichte­
ten, chemischen Stimuli, die lediglich in ihrer Intensität schwanken. 
Die besonderen Verhältnisse des Lebensraumes Meer, werden ausführ­
lich von HARDEN-JONES ( 1968) diskutiert: Da im Pelagial Strahlungs­
wärme fast ohne Bedeutung ist, hat der Reiz Temperatur einen ähn­
lich ungerichteten Charakter wie chemische Reize. Und auch das 
optische Orten von Partikeln ist auf ein relativ kleines Gesichtsfeld 
beschränkt, welches bei planktonischen Nahrungsteilchen aufgrund 
der starken Lichtbeugung auf wenige Millimeter zusammenschrumpft. 
Ein "überblick" über eine räumliche Partikel-Verteilung kann im Meer 
nur schwer gewonnen werden. Der Reiz Strömung kann im Pelagial 
wahrscheinlich aufgrund der fehlenden Referrenzpunkte überhaupt 
nicht perzipiert werden. 
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Aus diesen Gründen kann im Pelagial Telotaxis als Suchstrategie 

kaum eingesetzt werden, bzw. sie ist auf den Nahbereich beschränkt 
(sieht man einmal von akustischen Orientierungs-Methoden ab). 
Telotaxis ist z.B. das geradlinige Annähern einer Schlange in 
Richtung einer Wärmequelle ( Strahlungswärme perzipiert mit Hilfe der 
richtungstauglichen Grubenorgane), oder das geradlinige Herab­
stürzen eines Raubvogels auf ein optisches Ziel ( Lichtstrahlen 
perzipiert mit Hilfe des richtungstauglichen Auges (PENZLIN 1977)). 
Die Umweltparameter Temperatur, Salzgehalt und Sauerstoffgehalt 
nimmt ein suchendes Meerestier sinnesphysiologisch hingegen nur als 
Skalar war, und nicht etwa als Vektor. Für Planktonfresser trifft 
dieses in abgeschwächter Form auch für den Umweltparameter 
Nahrung zu, denn selbst wenn das Plankton mit dem Auge wahrge­
nommen wird, steht als Information nur die Höhe der momentanen 
Planktonkonzentration im Nahbereich als absoluter Wert zur Ver­
fügung, woraus nicht direkt abgeleitet werden kann, in welcher Rich­
tung die Suche nach einer verbesserten Nahrungskonzentration fort­
gesetzt werden sollte. Im Tierreich haben sich mehrere Suchstrategien 
für Parameter-Felder ungerichteter Stimuli entwickelt, die sich grob 
in folgende Kategorien aufteilen lassen (FRAENKEL & GUNN 1961, 

GUNN et al. 1937, KÜHN 1919): 
a) Tropotaxis: Gleichzeitige Messung zweier Skalare an zwei ver­

schiedenen Orten im Parameter-Feld; bei einer wahrgenommenen Dif­
ferenz wird der Körper so lange gedreht, bis wieder Erregungs­
gleichgewicht herrscht. MERKEL 1980: "Es läuft sozusagen wie ein 
Pferd zwischen den Zügeln. Sind beide gleichstark angezogen, läuft 
es geradeaus, überwiegt der Zug nach einer Seite, weicht es nach 
dieser hin ab". Wird ein Rezeptor künstlich blockiert macht das Tier 
Drehbewegungen, sogenannte "Manegebewegungen". Beispiel: Weit 
auseinander! iegende Nasenöffnungen beim Hammerhai. 

b) Klinotaxis: Sukzessives Abtasten des Parameter-Feldes; bei einer 
Verschlechterung des Skalars erfolgt eine bestimmte Richtungs­
korrektur. Beispiel: Zick-Zack-Flug einer Wespe in einer Duftspur. 

c) Klinokinese: Bei einer Verschlechterung des Skalars wird 
häufiger die Bewegungsrichtung verändert (auf zufälliger Basis, 
"random searching" = completely unorganized search); aus rein sta­
tistischen Gründen steigt damit die Wahrscheinlichkeit, ungünstige 
Bereiche zu verlassen. Beispiel: Pantoffeltierchen in pH-Gradienten. 

d) Orthokinese: Bei einer Verschlechterung des Skalars erhöht sich 
die Mobilität; aus rein statistischen Gründen steigt damit die Wahr­
scheinlichkeit, ungünstige Bereiche zu verlassen und in günstigen 
Bereichen zur Ruhe zu kommen. Beispiel: Kellerasseln verhalten sich 
ruhig an feuchten Orten, sie laufen aber bei Trockenheit schnell hin 

und her. 

Im Vergleich zur Telotaxis haben diese Strategien Nachteile: Das 
Gebiet, das abgetastet werden kann, ist vergleichsweise klein, außer­
dem kann eine Richtungsinformation nur dann erlangt werden, solange 
im abgetasteten Gebiet auch tatsächlich ein wahrnehmbares Parameter­
Gefälle vorhanden ist: Ist ein Fisch erst einmal zu weit in eine sauer-
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stoffarme Wassermasse hineingelangt, so besteht die Gefahr, daß seine 
Zick-Zack-Kurse bzw. Kinesen gar nicht mehr den Randbereich mit 
dem Gradienten berühren, und er somit nicht wieder herausfindet. 
Der Erfolg aller vier Suchstrategien hängt von dem Verhältnis ab, das 
sich aus der Steilheit des Gradienten zur Abtastbreite ergibt. Die 
Strategie a) ist auf relativ starke Gradienten angewiesen, da die Ba­
sisbreite der Rezeptoren durch die Anatomie begrenzt ist (COLLINS 
1952, FONTAINE 1975, MclNERNEY 1964). Die Strategien b) bis d) 
liefern zwar einen Überblick auch über schwache Gradienten, sie 
führen aber auf Umwegen zum Ziel, und sie sind vergleichsweise 
langsam. 

Die hier aufgeführten Strategien dürfen nur als ganz grobe Klas­
sifizierung der grundsätzlichen Möglichkeiten angesehen werden, denn 
bei der Orientierung nutzen die Tiere viele Sinne und Strategien 
gleichzeitig ( COLLI NS 1952). Methoden ergänzen sich gegenseitig, 
viele Hilfs-Rezeptoren liefern Zusatzinformationen, und aus allen 
Daten werden Übereinstimmungen herausgefiltert. Orientierungslei­
stungen, welche die Tiere auf ihren Wanderungen vollbringen, ver­
setzen den Menschen immer wieder in Erstaunen und sind zum großen 
Teil noch unerforscht. 

Der methodische Ansatz dieser Arbeit besteht einerseits darin, die 
Sehwarmdynamik bei Verbesserungen bzw. bei Verschlechterungen von 
Umweltparametern zu analysieren. Folgende Komplexe finden hierbei 
Berücksichtigung: 

a) Futterverbesserung, Futterverschlechterung, 
b) plötzliche Erwärmung bzw. Abkühlung, 
c) Verbesserung des Sauerstoffgehaltes, Verschlechterung des 

Sauerstoffgehaltes und 
d) Verstärkung bzw. Abschwächung der Konzentration einer Was­

sermasse, die Tiere auf der Laichwanderung suchen. 

Weiterhin wurde untersucht, mit welcher Präzision sich Schwärme in 
veränderlichen Parameterfeldern orientieren und entsprechend ihren 
Aufenthaltsort wählen, wobei die gleichen Reizkomplexe berücksichtigt 
wurden. 

Der Begriff Sehwarmdynamik wird in dieser Arbeit definiert als die 
Summe aller Bewegungsvorgänge in einem Schwarm, wobei für den 
Schwarm eine Definition von PITCHER (1986) zugrundegelegt wird: 
Eine Gruppe von Tieren, die ein synchronisiertes Schwimmverhalten 
kennzeichnet (englische Definition "school"). 

Unter bestimmten Voraussetzungen wird ein Verhalten in diesem 
Sinne auch von Aquakulturtieren gezeigt. 1 n einigen Anlagen kann 
beobachtet werden, daß einige Fisch- und Crustaceen-Arten in auf­
fälliger Weise mit relativ hoher Geschwindigkeit parallel in einem 
großen Kreis schwimmen. Ein sehr ähnliches Verhalten zeigen ge­
legentlich auch freilebende Schwärme: Sie kreisen in Form einer so­
genannten "Fischmühle" ("fish-mill", BREDER 1959, 1965, 1976, 
NICOL 1986, STEINMANN zitiert in von WAHLERT 1963), so daß sich 
hier gewisse Parallelen andeuten. In 12 norwegischen Netzkäfiganlagen 
wurde ein derartiges Verhalten quantifiziert ( SUTTERLI N et al. 
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1979): Schwimmgeschwindigkeiten zwischen 25 und 80 cm pro Sekunde 
wurden von den 30 bis 53 cm langen Salmoniden in Form eines großen 
Ringes konstant aufrechtgehalten. Dieses schnelle Schwimmen beun­
ruhigte zuerst die Anlagenbetreiber. da sie fürchteten. daß hierfür 
zu viel Energie verschwendet werden könnte. ACKEFORS (pers. Mit­
teilung) berichtet jedoch andererseits von einem erheblichen Auf­
schwung in der norwegischen Netzkäfig-Aquakultur. der zeitlich 
zusammenfiel mit einer Umstellung von eckigen auf runde Käfige, 
welche ein derartiges Verhalten erleichtern. Die Tiere wuchsen 
schneller. hatten einen besseren äußeren Zustand und die Mortalität 
sank ab. Eine detailierte Analyse der Schwimmdynamik von Salmoniden 
in Netzkäfigen erscheint auch aus dieser Blickrichtung lohnend; ihr 
widmet sich ein großer Teil dieser Arbeit. Besonders berücksichtigt 
wurden dabei die Einflüsse von Käfig-Größe und -Form. die Häufig­
keit aggressiver Verhaltensäußerungen und die Orientierung der 
Fische innerhalb von Käfigen, wenn diese z.B. in einem stark ge­
schichteten Meeresgebiet tei !weise/ zeitweise in eine sauerstoffarme 
Schicht ragen. 

Eine mögliche Bedeutung von Sehwarmphänomenen für die Aqua­
kultur lassen auch folgende Messungen vermuten: Der Sauerstoff­
verbrauch einer einzeln gehaltenen Forelle ist erheblich höher, als 
wenn diese in einer Gruppe gehaltenen wird (ALEKSEEVA zitiert von 
BREEDER 1967, ITAZAWA et al. 1978). Weiterhin berichten viele 
Netzkäfigbetreiber, daß nicht nur eine zu hohe Besatzdichte, sondern 
auch eine zu geringe problematisch ist: Werden zu wenig Tiere in 
einem Käfig gehalten. verschlechtert sich ebenfalls der Aufzuchts­
erfolg. Dies bestätigen Ergebnisse von CHUA und TENG 1979, die in 
Netzkäfigversuchen Epinephelus salmonides bei Besatzdichten von 15, 
30, 60, 90, und 120 Fischen pro Kubikmeter aufzogen. Bei den mitt­
leren Besatzdichten traten die geringsten Mortalitäten auf. Im Käfig 
mit den wenigsten Tieren waren die Verluste dreimal höher, was auch 
nicht durch eine höhere Wachstumsleistung kompensiert wurde. Als 
mögliche Ursache werden von den Autoren nicht näher spezifizierte 
"Gruppen-Effekte" angenommen. Ähnliche Hinweise geben auch ALLEN 
(1974). ANDREWS et al. (1971). KILAMBI et al. (1977). PARKER 
(1973) und STICKNEY et al. (1972). 

Diese Arbeit gliedert sich in drei Hauptabschnitte: 
Das Kapitel 1 ist den Salmoniden gewidmet, die in 18 bis 860 Kubik­

meter großen Netzkäfigen im Brackwasser der Kieler Förde über einen 
Zeitraum von sechs Jahren untersucht wurden. Dieser Abschnitt 
enthält überwiegend exakt quantifizierbare Ergebnisse und die meisten 

Detailanalysen. 
Das Kapitel 2 liefert Ergebnisse, die an frei schwimmenden Jung­

heringsschwärmen gewonnen wurden. 
Das Kapitel 3 beschäftigt sich überwiegend mit Laichherings-

schwärmen und nutzte das Naturereignis im Frühjahr, wenn große 
Heringsschwärme den Weg in den Nord-Ostsee-Kanal suchen und im 
Schleusenbereich von Kiel-Holtenau gut für Freilandmessungen und 
Netzkäfigexperimente zugänglich sind. Diese Untersuchungen fanden 
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über drei Jahre hinweg statt und lieferten die meisten allgemein 
biologischen Hintergrundinformationen, die allerdings überwiegend 
einen beschreibenden, teilweise auch einen anekdotischen Charakter 

haben. 
Die drei Teile sind voneinander unabhängig. Ihnen ist jeweils ein 

eigenes Kapitel Material und Methode vorangestellt. Erst in der 
Diskussion wird versucht, die Einzelergebnisse in einen Zusammen­
hang zu bringen, wobei die Detail-Daten der ersten Teile und die 
allgemeinen Beschreibungen des letzten Teiles sich gegenseitig er­
gänzen sollen. Einige Ergebnisse über das Sehwarmverhalten des 
antarktischen Krills, erarbeitet auf zwei Expeditionen mittels 
in-situ-Beobachtungen und Laborversuchen, werden in der Diskussion 
als Ausblick auf eine weitere schwarmbildende Art vergleichend ein­

bezogen, 

Material und Methode 

Diese Arbeit umfaßt viele verhaltensbiologische Untersuchungen. 
Ethologische Vorgänge sind meist komplex und sie lassen sich nicht so 
direkt und exakt messen, wie es z.B. für Salzgehalt oder Sauerstoff 
der Fall ist. Zudem besteht eine erhebliche Gefahr, daß die Methode 
das Verhalten beeinflußt und damit das Resultat verfälscht. Deshalb 
kommt der Methodenauswahl eine große Bedeutung zu. Außerdem ist 
anzustreben, daß möglichst aus verschiedenen Ansätzen und Blick­
winkeln heraus die jeweilige Fragestellung abgetastet wird. Aus 
diesem Grunde wurden mehrere Tierarten in die Experimente ein­
bezogen, unter dem Einsatz vieler methodischer Varianten, deren 
Beschreibungen im Stück sicherlich zu umfangreich wären und ohne 
den direkten Zusammenhang gelegentlich auch sinnlos erscheinen 
könnten. Deshalb wird an dieser Stelle nur ein überblick gegeben. 
Die einzelnen drei Hauptteile der Arbeit haben jeweils eine eigene 
Material- und Methodenbeschreibung, welche weitere Informationen 

zum spezifischen Versuchsansatz I iefern. 

Material 

Regenbogen-Fore! len 
Mit Regenbogen-Forellen Salmo gairdneri wurden die meisten Ver­

suche durchgeführt. Die Art ist für Sehwarmuntersuchungen aus 
folgendem Grund besonders interessant: Sie nimmt eine Mittelstellung 
zwischen echten Sehwarmtieren und Einzeltieren ein. Sie zeigt sowohl 
territoriales Verhalten mit stark aggressivem Anteil (KALLENBERG 
1958, KEENLEYSIDE & YAMAMOTO 1962), als auch echtes Sehwarm­
verhalten (HEALEY & PRIESTON 1973, BREDER 1959). In einer Klas­
sifizierung im Sinne von BREDER (1967) wäre sie als schwach fakul­
tativer Sehwarmfisch einzustufen. Sie ist außerdem von erheblicher 
Bedeutung für die Aquakultur, an deren praktischen Bedürfnissen 
wir versuchten, unsere Grundlagenforschung zu orientieren. Die 
Forellen wurden im Institut für Meereskunde erbrütet, und an-
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schließend in einem kleinen Fischzuchtbetrieb aufgezogen. Dieser 
wurde ausschließlich durch einen Tiefbrunnen gespeist, wodurch das 
Krankheitsrisiko verringert war. Nach drei Monaten Quarantäne in 
Süßwasserbecken unseres Institutes wurden die Forellen nach einer 
Hochdruckvaccinierung, die freundlicherweise Herr Dr. Saltzmann 
durchführte, in einen Netzkäfig in das Brackwasser der Kieler Förde 
überführt (Salzgehalt 18 ppm SJ. Vorher wurden die 739 Fische 
möglichst schonend einzeln gemessen und gewogen (bei leichter Be­
täubung mit Chinaldin, vgl. Kapitel Methoden). Die Längen-Häufig­
keitsverteilung, Gewichts-Häufigkeitsverteilung und Längen-Gewichts­
beziehung zum Einsatzzeitpunkt zeigen die Abb.1 bis 3. Der Trans­
port zu den Käfigen erfolgte in einem eigens hierfür entwickelten 
Handling-System, welches ein Keschern überflüssig macht. Hierbei 
erreichen die Fische über Wasser-Rutschen und durch unter Wasser 
liegende Netztunnel und Schwimmkanäle den Käfig. Während der 
Versuche wurden die Tiere dann noch zweimal in etwa halbjährigem 
Abstand gemessen und vacciniert (Abb.4 bis 9). Hierzu brauchten die 
Fische nicht an Land transportiert zu werden, sondern ein für diesen 
Zweck entwickeltes Wägesystem mit Seegangsverrechnung erlaubte eine 
direkte und schnelle Messung auf See (leichte Betäubung mit Chinal­
din, Einzelinjektions-Vaccinierung durch Herrn Dr.Saltzmann). Ge­
füttert wurden die Tiere dreimal pro Tag mit Pellets (EWOS, "High 
Energy T40", Rohprotein 52%, Rohfett 18%, Rohasche 10%, Rohfaser 
1%, pro kg 22.000 1.E. Vitamin A, 2.400 1.E. Vitamin 03, 95 mg 
Vitamin E, nach Herstellerangaben), dosiert von einem mikroprozes­
sorgesteuerten Futter-Automaten in knapper, der Temperatur und 
Fischgröße entsprechenden Ration. Zusätzlich wurde nach der Abend­
dämmerung im Netzkäfig eine schwache Unterwasserlampe für drei 
Stunden eingeschaltet. Die von dem Licht in großer Zahl angelockten 
Organismen (überwiegend Mysidaceen und Nereiden) wurden begierig 
von den Forellen gefangen. Diese Naturnahrung sollte zum einen die 
Vitamin- und Spurenelemente-Versorgung der Tiere verbessern, zum 
anderen das Fangverhalten bei einer Beute mit hohem Fluchtpotential 
einer Untersuchung zugänglich machen. 

Neben dieser gut vermessenen Tiergruppe standen für die Versuche 
noch zehn weitere Besatzgruppen aus der privaten Netzkäfiganlage 
des Fischers May zur Verfügung, die in unserem Experimentierfeld 
verankert war. Herr May gestattete uns, uneingeschränkt Messungen 
in seinen Käfigen durchzuführen und reduzierte dadurch für uns den 
Arbeitsaufwand, den die Betreuung großer Fischmengen mit sich 
bringt. Diese Forellen stammten überwiegend aus dänischen Aufzucht­
anlagen. 

Frühjahrslaichender Hering 
Der Hering Clupea harengus wurde als Vertreter der obligaten 

Sehwarmtiere ( BREDER 1967) ausgewählt. Er zeichnet sich durch eine 
hohe Dauerschwimmgeschwindigkeit aus und erfüllt die von PITCHER · 
( 1986 J gegebene Schwarm-Definition sehr gut. In den Monaten März 
bis Mai wandern jedes Jahr große Heringsschwärme in den Nord-
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-Ostsee-Kanal ein, um dort abzulaichen. Bei dieser Gelegenheit waren 
die Heringe gut für Untersuchungen zugänglich. 

Antarktischer Krill 
Unterwasserbeobachtungen wurden an Krillschwärmen (Euphausia 

superba) der südlichen Scotia-Sea und der Bransfield-Strait durch­
geführt. Hierbei handelte es sich um adulte Tiere mit einer Länge von 
40 bis 60 mm. Entsprechendes Material wurde auch für die Labor­
versuche an Bord der Schiffe eingesetzt. Herrn Dr. Marschal I gelang 
es, Eier von Euphausia superba im Labor von Palmer-Station künstlich 
zu erbrüten. Die Larven wurden ins Alfred-Wegener-lnstitut für 
Polarforschung nach Bremerhaven überführt, wo in einer Kooperation 
Experimente mit diesen inzwischen fast adulten Tieren in einem Strö­
mungskanal durchgeführt wurden. An diesen Individuen ließ sich 
erkennen, welche Verhaltensmuster angeboren sind, da diese Tiere 
schwarmspezifische Verhaltensmuster nicht von anderen Artgenossen 
lernen konnten (Kaspar-Hauser-Tiere). 

Methoden 

Ein Grund für den relativen Mangel an Erkenntnissen zur Funktion 
der Sehwarmbildung liegt in der Schwierigkeit, Schwärme für Experi­
mente zugänglich zu machen. Die Eignung verschiedener Unter­
suchungsmethoden sei kurz angesprochen: 

Laboruntersuchungen: Man verbringt Tiere und Wasser in einen 
Behälter, in dem der Experimentator viele Parameter messen und 
verändern kann. 

Gut geeignet ist diese Methode für ruhige, leicht fangbare Tiere. 
Auf den ersten Blick mögen Sehwarmtiere, die ja sehr gedrängt zu 
leben gewöhnt sind, als besonders geeignet erscheinen für die Enge 
eines Laborversuches. Die meisten schwarmbildenden Tiere sind jedoch 
schnelle Dauerschwimmer: Hering 2 - 3 Körperlängen pro Sekunde 
(BLAXTER & DICKSON 1959, DEVOLD 1963, HARDEN-JONES 1968, 
TURNPENNY 1983). Makrele 3 - 4 bl/sec (HUNTER 1980). Krill 3 - 4 
bl/sec (KANDA et al. 1982, NASU 1983, KILS 1981). Zum Schwimmen 
brauchen diese Tiere viel Raum und stoßen in engen Meßkammern 
immer wieder gegen die Wände, verletzen sich oder sind verstört. 
Durch spezielle Konstruktion der Hälterungsbecken läßt sich dieser 
Nachteil reduzieren: Sehr große und vor allem runde Hälterungen, 
wie der "Circular Tank" in Aberdeen ( PI TC HER et al. 1976) das 
AQUATRON in Halifax (BALCH 1983, HIRTLE & O'DOR 1980) oder der 
"Oval Tank" in Palas Verdes (MAGNUSON & PRESCOTT 1966), er­
lauben den Tieren, ihrem Schwimmbedürfnis besser nachzukommen. 

Aber noch eine weitere Eigenart von Sehwarmtieren erschwert 
Laboruntersuchungen: Sie sind sehr empfindlich gegen Berührung 
und im Vergleich zu bodenlebenden Tieren leicht verletzlich. Im 
Pelagial werden sie mechanisch wenig belastet, und sie reduzierten im 
laufe der Evolution schwere Schutzhüllen und Skeletteile. Ihr Schutz 
vor Feinden besteht im "Nichtgefundenwerden" und im Ausweichen, 
nicht im Widerstehen. Gelangt ein Sehwarmtier in die Hand eines 
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Experimentators, so sind die Schäden meist sehr groß. Das ist auch 
der Grund dafür, daß in Schauaquarien zwar viele Bodenfische und 
auch wenig bekannte Fischarten aus fremden Ländern zu sehen sind, 
selten aber Heringe, Sprotten oder Makrelen, die jedem vertraut sind. 
In den wenigen Aquarien, in denen eine Haltung von Heringen ge­
lingt, treten große Anfangsmortalitäten auf, und der Schwarm muß 
immer wieder durch Neufänge aufgefrischt werden (TREKEL, Leiter 
des Aquariums des Instituts für Meereskunde Kiel, pers. Mitteilung). 
Aus dem gleichen Grund sind auch Versuche an lebendem Krill er­
schwert. Bereits beim Fang werden Sehwarmtiere oft stark geschä­
digt: Abbrechen der Antennen und externen Kiemen beim Krill, 
Verlust vieler Schuppen beim Hering (BOCKMANN et al. 1953). Haut­
schäden bei Makrelen ( LOCKWOOD et al. 1977). 

Freilandversuche: Messgeräte - und möglichst auch der Experi­
mentator - werden so nahe wie möglich an das freilebende Tier 
herangebracht, um dort zu messen und zu beobachten. Ein grund­
sätzlicher Nachteil von Freilandversuchen ist, daß an den Rand­
bedingen relativ wenig regulierbar ist. In Experimenten sollten einige 
Parameter wie z.B. Temperatur, Salzgehalt oder Sauerstoff variierbar 
sein, damit die Reaktion des Versuchsobjektes erfaßt werden kann, 
wobei andere Parameter wiederum möglichst konstant bleiben sollten, 
was im Freiland schwer realisierbar ist. 

Eine weitere Eigenart vieler Sehwarmfische erschwert Freiland­
beobachtungen: Bemerkt ein Schwarm ein ihn beunruhigendes Objekt, 
so halten die Randtiere hiervon in der Regel einen Abstand, der 
gerade der maximalen Sichtweite des jeweiligen Wassers entspricht 
(WARDLE, pers. Mitteilung). Somit ist die Gefahr groß, daß die 
Meßgeräte das Verhalten verändern und damit auf das Meßergebnis 
einwirken. 

Eine zusätzliche Schwierigkeit bereitet die schlechte Durchsichtigkeit 
des Wassers; während in der Luft mit einer einzigen schwenkbaren 
Meßkamera Vogelschwärme in einer Halbkugel von zwei Kilometern 
Radius erfaßt werden können, würden unter Wasser für das gleiche 
Untersuchungsvolumen über hunderttausend Kameras benötigt werden. 
Ein schnellschwimmender Heringsschwarm ist bereits innerhalb weniger 
Sekunden wieder aus dem Beobachtungsraum verschwunden. 

Methodisch wurden zwar sowohl Labor- als auch Freilandunter­
suchungen durchgeführt, doch der Großteil der Ergebnisse dieser 
Untersuchung stammt aus einem beide Methoden miteinander ver­
knüpfenden Versuchsansatz. Hierbei wird ein Verhaltens-Phänomen 
ausgenutzt, das in der Literatur häufig als "Fischmühle" ("fishmill") 
bezeichnet wird und wie folgt beschrieben werden kann: Bedingt 
durch den starken Anlehnungstrieb von Sehwarmtieren kann es dazu 
kommen, daß bei einem langen Schwarm, der eine Kurve schwimmt, 
die vorderen Tiere auf die hinteren treffen und sich diesen an­
schließen (BREDER · 1959). So entsteht ein nahezu stationärer Ring 
von schnell schwimmenden Fischen. Während früher Fischmühlen als 
verhaltensmäßiger Unfall gedeutet wurden, sieht BREDER (1965) in 
ihnen mehrere positive Funktionen, die in der Diskussion noch näher 
erläutert werden. Er bezeichnet die Fischmühle als eine Art Ruhe-
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stadium dauerschwimmender Arten, wodurch den Tieren ermöglicht 
wird, an Orten guter Lebensbedingungen verbleiben zu können, ohne 
die Vorteile des Schwimmens, wie z.B. indirekte Kiemenventilation 
("ram-ventilation" Makrele (LOCKWOOD et al. 1977)) oder passive 
Filtrationsvorgänge ("tow-filtering" antarktischer Krill (KILS 1983)) 
oder Strömungskräfte ( "hydrodynamic-lift" Thune (MAGNUSON 1978) 
und Krill (KILS 1981)) aufgeben zu müssen. 

Fischmühlen sind von vielen Autoren beschrieben worden und 
stellen wahrscheinlich kein artuntypisches Verhalten dar. Als quasi 
stationärer Schwarm läßt sich eine Fischmühle schon wesentlich 
leichter untersuchen, wobei viele mit der Schwimmdynamik zusammen­
hängenden Vorgänge relativ unverändert bleiben. Bei Jungherings­
schwärmen konnte die Bildung von Fischmühlen induziert werden, 
indem wir in deren Zugbahn nachts eine Unterwasserleuchte be­
trieben. Als Folge der durch angelockte Copepoden erhöhten Futter­
konzentration verblieben die Schwärme manchmal in Form einer 
Fischmühle längere Zeit im Bereich der Lampe. Wurde in diesem 
Stadium der Schwarm sehr vorsichtig mit einem großen Netzkäfig 
umschlossen, so kreisten die Fische weiter, ohne panikartig in das 
Netz zu schießen, wie es ein einzelner Hering täte. Die Heringe 
fühlen sich in dem Schwarm-Ring anscheinend relativ sicher und 
führen sich gegenseitig in einem Abstand von etwa ein bis zwei 
Körperlängen zum Netzzaun. Der Experimentator erlangt so die 
Kontrolle über den Aufenthaltsort des Schwarmes, denn selbst wenn 
man den Netzkäfig jetzt langsam von der Stelle bewegt, folgt die 
Fischmühle, ohne daß auch nur ein einziges Tier die Netzwand be­
rührt. Diese Konstellation reduziert den Handlings-Stress und die 
Häufigkeit versuchsbedingter Verletzungen auf ein Minimum. 

Legt man nun die Versuche in ein Meeresgebiet, das möglichst 
verschiedenartige Wasserkörper nebeneinander aufweist, können mit 
dieser Methode auf sehr einfache Weise die Randbedingungen des 
Experimentes variiert werden: Der Netzkäfig wird langsam aus einer 
z.B. sauerstoffreichen Wasserwolke in eine sauerstoffarme gezogen, 
wobei die Reaktion der Fische registriert wird. Auf diese Art und 
Weise kann ein Parameter wesentlich schneller verändert werden, als 
es durch Umpumpen von Wassermassen in einem Laborexperiment 
möglich wäre. Auf den Schwimmkörper des Netzkäfigs könnten Meß­
geräte und -kameras und ein getarnter "Ansitz" für den Experi­
mentator montiert werden, wodurch auch aufwendigere und exaktere 
Messungen an den Sehwarmtieren möglich wären. Da sich bei diesem 
Versuchsansatz zumindest ein Teil des Schwarmes immer im Sichtbe­
reich von Kamera und Beobachter befindet, werden somit außerdem 
längerfristige Messungen möglich. 

Direkte Freilanduntersuchungen bildeten jedoch eine wichtige 
zusätzliche Stütze dieser Arbeit; sie lieferten zwar nicht immer exakte 
Daten, sondern vermittelten einen allgemeinen Eindruck von der 
Sehwarmdynamik. Wenn es um das Erfassen dynamischer Vorgänge 
geht, ist das menschliche Auge jedem Computer-Bildanalyse-System 
überlegen. Deshalb wurden viele Direktbeobachtungen von Unterwas-
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serfenstern aus durchgeführt, begleitend zu den exakten Messungen 
mit optischen und akustischen Geräten. 

Das Meßsystem ATOLL 
Das oben angesprochene "Montieren der Meßgeräte auf den Netz­

rahmen" und die Realisation eines "Ansitzes" bereiteten in der Praxis 
erhebliche Probleme. In der Anfangsphase der Versuche konnten nur 
kleine, robuste und einfache Geräte montiert werden, und auch ein 
noch so vorsichtiges Betreten der Netzkäfigrahmen oder das Annähern 
eines Tauchers veränderte das Verhalten der Fische bereits erheblich. 
Ein an Land aufgestellter Geräte-Container stellte eine unbefriedi­
gende Zwischenlösung dar. und der Einsatz eines Forschungsschiffes 
als Untersuchungsbasis war nur gelegentlich möglich. Verhaltensbio­
logische Untersuchungen benötigen sehr viel Zeit und Ruhe, was an 
Bord eines Forschungsschiffes schwer zu realisieren ist. Der Lärm 
von Aggregaten ist ein groß es Problem, denn wie später noch gezeigt 
wird, ändert sich bereits das Verhalten der Fische, wenn in 120 
Metern Entfernung am Ufer der Motor des Arbeitsbootes angeworfen 
wird. 

In diesem Stadium konnte eine havarierte, künstliche Vergnügungs­
insel in das Projekt als Schenkung eingeworben werden (Abb. 11), die 
im folgenden einer Schenkungsauflage entsprechend ATOLL genannt 
wird. Der aus Fiberglas bestehende Schwimmkörper wurde zu einem 
schwimmenden Labor umgebaut (Abb. 13). Es taucht nur 40 cm in das 
Wasser ein und hat keinen Antifouling-Anstrich und keine verzinkten 
Beschläge, so daß die Schwermetallabgabe ins Wasser minimal ist 
(entsprechendes gilt für das Arbeitsboot). Während der verhaltens­
physiologischen Versuche können alle lärmenden Aggregate für lange 
Zeit abgestellt werden. Energie wird dann von Batterien bereit­
gestellt, die ein Windgenerator wieder lädt. Mit diesem Labor vor Ort 
konnten störende Einflüsse auf das Verhalten relativ gering gehalten 
werden. 

Die hufeisenförmigen Labor-Rümpfe (Abb.13: L1, L2, L3, Breite 5 
Meter, Gesamtlänge 70 Meter) schützen eine Wasserfläche von 17 m 
Durchmesser vor Wind und Wellen. Dort können von überdachten 
Balkonen (B und E) und Arbeitsflächen (P) aus die Netzkäfige direkt 
auf Wasserhöhe bearbeitet werden. Ein spezieller Netzkäfig (N2) ist in 
direktem Kontakt zum Rumpf unterhalb eines abgeschotteten Raumes 
(U) montiert, in dessen Boden zwei Unterwasserfenster und Schleusen 
für Meßgeräte vorhanden sind. Die Anordnung des Netzes ist in 
Abb.416 dargestellt. Dieser Beobachtungsraum läßt sich verdunkeln, 
damit die Fische den Beobachter nicht sehen können, und ein Boden­
polster verhindert, daß die Fische den Beobachter hören. Im Beob­
achtungsraum kann zum öffnen der Geräteschleusen ein leichter Über­
druck erzeugt werden. Dieser Ansitz erwies sich als sehr nützliches 
Detail, denn die dreidimensionale und schnelle Bildverarbeitung des 
menschlichen Auges ist durch keine Technik zu ersetzen, höchstens 
zu ergänzen. Nutzen dieser Methode: 

a) Es ist möglich, direkt im Käfig zu beobachten, ohne daß Ver­
haltensänderungen durch die Anwesenheit des Experimentators aus-

18 



#1 2 

I 
lu 

• • w, •• 

•• 

lu 

11 • 

tt1 1 

# 1 3 

Jf:· 
':>~ . . :.f·.G 

. ~/;://~·· 
•>.;\"...;.>: •• ~-· .. , 

Abb.11. Obers,chtsaufnahme des Experimentiergebietes mit den 130-Kublkmeter Netzkäfigen und dem schwim­
menden Laboratorium ATOLL. Abb.12. Verankerungs-Schema Schwimmlabor ATOLL, gezeichnet sind zwei 
Zustände bei zwei unterschiedlichen Windrichtungen. Abb, 13. Detailzeichnung Schwimmlabor ATOLL, Vl nor­
male Verankerung, V2 Verankerung beim Kreisfahren, Z Zentrum der Verankerung mit Wirbel (außerhalb der 
Abbildung), W Ar beitsboot elastisch angekoppelt, U Unterwasser-Beobachtungsraum mit untermontiertem 
Netzkäfig N2, H Netzkäfig/ Fol ienhäl terung in den Rumpf integriert. s Sonden, A Meßgeräte- und Rechner­
raum, B und E überdachte Balkone auf Wasserhöhe, P Arbeitsplattform mit variabler Höhe, C Seilbahn für 
Geräte, T Tanks für Süßwasser. Plankton-Kultur en und zur Kondi tionierung von Versuchswasser, G Fut­
ter-Gradienten-Spur. J elastische Gelenke, Ll Labor-Rumpf, L2 Versorgungs-Rumpf mit Aggregaten, 
LJ Mater ial-Rumpf mit Werkstatt und Staumöglichkeiten für Netze, Folien, Leinen, Futter etc. (Erläuterungen 
siehe Text) 
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gelöst werden. Wie später mittels Videodauerregistrierungen nach­
gewiesen werden konnte, veränderten die Tiere beim äußerst vor­
sichtigen Betreten des Beobachtungsraumes ihr Verhalten nicht 
meßbar. Nähert sich ein Beobachter als Taucher oder mit dem Boot, 
so ändert sich das Verhalten erheblich. 

b) Das Ausblenden von Streulicht und Oberflächenreflexionen er­
möglicht die volle Konzentration des Auges auf die Vorgänge im 
Netzkäfig. 

c) Die Beobachtungsdauer ist zeitlich fast unlimitiert - eine wichtige 
Voraussetzung, um einige der Verhaltensweisen überhaupt erst einmal 
zu bemerken und im Grundsatz verstehen zu können. Die relativ 
bequeme Haltung der Beobachtungsperson und die Möglichkeit einer 
Beheizung gewährleisten, daß lange Beobachtungszeiten realisierbar 
sind (im Gegensatz zu Tauchbeobachtungen). 

d) Das Auge kann sich gegebenenfalls durch eine lange Vorbe­
reitungszeit im dunklen Beobachtungsraum auch an äußerst schwache 
Beleuchtungsverhältnisse adaptieren, so daß manchmal sogar die 
durch Turbulenzen an Fischen und Netz ausgelöste Biolumineszenz 
von Planktonorganismen zur Beobachtung des Fischverhaltens in der 
Nacht ausreichend war. 

e) Auf die Innenseiten der Scheiben konnten zusätzlich optische 
Geräte (z.B. Kameras, Mikroskope, LASER) montiert werden, wobei 
diese nicht in wasserdichter und damit teurer Ausführung beschafft 
werden mußten. 

Ein weiterer 5 mal 5 Meter großer Raum (Abb.13 Al wurde gut 
isoliert, so daß dort warm und trocken Meßgeräte, Monitore, Video­
recorder, Computer, Plotter, Datenspeicher, Unterlagen und Ex­
perimentatoren untergebracht werden konnten. Ein Elektronik-Ar­
beitsplatz mit Mikroprozessor-Entwicklungsmöglichkeiten erlaubte eine 
effektive Realisation, Modifikation und Reparatur der Meßsysteme. In 
den Bordrechnern wurden überwiegend CMOS-Bauteile eingesetzt, die 
sehr störsicher und energiesparend arbeiten. Fast alle Bord- und 
Meßsysteme sind in das Rechnernetz integriert mit folgendem Nutzen: 

a) Wenn plötzlich Schwärme oder interessante Bedingungen auf­
tauchten, so ist alles innerhalb von Sekunden startbereit; meist 
bestehen bei Sehwarmuntersuchungen günstige Meßbedingungen nur 
wenige Augenblicke, in denen dann sehr viel Verschiedenes synchron 
gemessen und auch geregelt werden soll. 

b) Alle Daten können synchron gespeichert werden, z.B. direkt auf 
eine Nebenspur des Video-Magnetbandes. 

c) Über eine Funkstrecke kommuniziert der Bord-Rechner mit dem 
Instituts-Rechner, so daß im Institut alle wichtigen Zustände laufend 
vorliegen, und gegebenenfalls von dort aus auch Bord-Geräte (z.B. 
Video-Recorder, Belüfter) eingeschaltet werden können. Bei be­
sonderen Bedingungen (Sauerstoffmangel, Wassereinbruch, Taucher 
am Netzkäfig, hohe Sehwarmhäufigkeit) kann der Institutsrechner 
über einen Eurosignal-Piper eine Nachricht aussenden, worauf mit 
Hilfe eines Modems von jedem Telephon aus ein Einloggen in den 
Bordrechner möglich ist. 
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d) Alarmfunktionen, wie z.B. Sauerstoffmangel im Netzkäfig oder 
Energieprobleme, lassen sich miteinbeziehen. 

e) Insgesamt ist dies eine kostengünstige Lösung, da bei Er­
weiterungen nur die eigentlichen Sensorköpfe und nicht komplette 
Meßgeräte zu beschaffen sind. So fallen z.B. für einen weiteren 
Sauerstoffkanal nur die Kosten für die Clark-Elektrode an; die er­
forderliche Temperatur- und Salzgehaltskompensation erfolgte mittels 
Software und den Daten der ohnehin vorhandenen T, S und p Sen­
soren. Bei Änderungen der Arbeitsrichtung reichte eine geringe 
Investition und eine neue Software aus. 

f) Das gesamte System kann in Teilbereichen auch unbemannt 
arbeiten. 

g) Einige der Versuchsanordnungen wären konventionell nicht 
realisierbar gewesen. 

Eingeschränkte Wohnmöglichkeiten für zwei Wissenschaftler und ein 
kleiner Hörsaal für 14 Studenten befinden sich an Bord; mehrere 
Praktika wurden bereits auf dem ATOLL durchgeführt. 

Das Labor war normalerweise über zwei lange Stahldrähte (Abb.13 
V2) mit einem zentralen Ankerpunkt verbunden. Um diesen konnte es 
frei schwoien, damit die Arbeitsbalkone immer in Lee lagen (Abb.12). 
Meistens war es im Bereich der Kühlwasserausstromfahne vor dem 
Kraftwerk-Kiel-Ost verankert (Abb.608: net cage site, maximaler 
Kühlwasserausstrom ca. 10 Kubikmeter pro sec bei dT = 9 Grad). 
Dieser Standort war für die Versuche besonders günstig, weil dort 
viele verschiedenartige Wasserkörper dicht beieinander vorhanden 
sind, und sowohl horizontale als auch vertikale Gradienten stark 
ausgeprägt sind. Diese Variabilität wird durch den in der Nähe 
mündenden Fluß Schwentine noch unterstützt. Durch eine relativ 
geringe Lageveränderung des ATOLLs, z.B. direkt in die warme 
Ausstromfahne hinein, konnten die Umweltparameter im Netzkäfig 
unter dem Rumpf innerhalb weniger Sekunden erheblich verändert 
werden, was die Reaktion der Versuchstiere auf plötzliche Umwelt­
veränderungen einer Untersuchung zugänglich machte. 

Die Gradienten der Umweltparameter sind hier oft so steil, daß 
sogar innerhalb eines Käfigs den Fischen in verschiedenen Tiefen­
schichten z.B. unterschiedliche Temperaturen angeboten werden 
konnten. Es wurde dann registriert, ob bestimmte Schichten von den 
Fischen bevorzugt aufgesucht wurden, ob die Tiere den Schichten 
folgten, wenn diese ihre Lage veränderten, wie schnell die Fische die 
Änderung bemerkten und welche Such-Strategie sie hierbei anwende­
ten. 

Die Lageveränderung des ATOLLs geschah mit Hilfe einer handge­
triebenen Winde, oder durch den Wind. Wenn die Geschwindigkeit der 
Lageveränderung unter 35 % der Fischgeschwindigkeit lag, löste sich 
die kreisende Fischmühle im Netzkäfig nicht auf; deshalb wurde die 
Schleppgeschwindigkeit in den Versuchen auf 20 bis 30 % eingestellt. 

Zur Realisation einer Strömung vor den Beobachtungsfenstern oder 
in den Käfigen konnte das gesamte System über längere Zeit auf einer 

21 



großen Kreisbahn mit vorgegebener Geschwindigkeit fahren. Dieser 
Ansatz wird in Kapitel 2 genauer erklärt. 

Mit Hilfe des Arbeitsbootes oder eines Schleppers kann das gesamte 
Meßsystem sehne! 1 zu Standorten verschleppt werden, an denen 
interessante Untersuchungsmöglichkeiten bestehen, wo dann sofort mit 
den Messungen begonnen werden kann. Ein derartiger Einsatz wird in 
Kapitel 3 genauer erklärt. 

Netzkäfige 
Die meisten Versuche wurden in dem Netzkäfig unterhalb des Beob­

achtungsraumes durchgeführt (siehe Skizze in Abb.416). Dieser hatte 
normalerweise einen quadratischen Querschnitt mit 3 Metern Kanten­
länge und eine Tiefe von 4 Metern. Durch das Einlegen zweier 
Aluminiumringe von 3.8 m Durchmesser konnte der Querschnitt von 
quadratisch auf rund verändert werden. Diese Ringe dienten - mit 
Netztuch bespannt - auch dem Einengen bzw. der Lageveränderung 
der Fische im Käfig. Hierzu wurde ein bespannter Ring mit Hilfe von 
Leinen horizontal im Käfig verschoben (siehe Abb.416 T). 

Zwei weitere Netzkäfige mit Kugelform ( 4 Meter Durchmesser) 
wurden vor den Fenstern für Versuche und zur Zwischenhälterung 
genutzt. Diese von GRAVE (1975) entwickelten Kugelkäfige (Abb.14) 
waren für die Versuche aus folgenden Gründen besonders geeignet: 
Das Hälterungsvolumen hat eine runde Form, was der Geometrie von 
Fischmühlen ähnlich ist. Die Käfigwand bleibt auch über lange Zeit 
gut wasserdurchgängig, da die Netzkugel täglich gedreht werden 
kann, und deshalb Aufwuchs bereits im Larvenstadium immer wieder 
abstirbt. 

Dieser Käfigtyp stand in drei Größen zur Verfügung, mit 4, 6 und 
8 Metern Durchmesser, entsprechend 18, 75, 130 Kubikmetern 
Hälterungsvolumen. 

Untersuchungen in zwei weiteren bis in 8. 6 Meter Wassertiefe 
reichenden Käfigen wurden auf der Anlage der "Arbeitsgemeinschaft 
Ostseeforelle" durchgeführt. Diese tiefreichenden Käfige überdeckten 
regelmäßig Schichten mit variabler Hydrographie und boten somit den 
Fischen viele Entscheidungsmöglichkeiten bzw. Such-Heraus­
forderungen. Der eine Käfig war ein runder, aufrecht stehender 
Zylinder mit dem gleichen Durchmesser wie die 8 Meter Kugelkäfige. 
Dieser Käfig wurde nicht gereinigt und wuchs im laufe der Versuche 
fast völlig mit Miesmuscheln zu. Diese reduzierten den Wasser­
austausch mehr und mehr, so daß auf diese Art sauerstoffarme Ver­
suchsbedingungen eingestellt wurden. Zusätzlich filtrierten die 
Miesmuscheln Schwebstoffe derart effektiv aus dem Wasser, daß selbst 
in acht Meter Entfernung in diesem Käfig die Fische klar zu erkennen 
waren. 

Der andere war ein sehr großer Würfelkäfig mit einer Kantenlänge 
von 10 Metern, wovon 8.6 Meter eintauchten. Die 860 Kubikmeter 
dieses Käfigs wurden nur sehr schwach mit Fischen besetzt, etwa mit 
1 /4 der Besatzdichte der übrigen Käfigen, so daß in diesem Käfig 
untersucht werden konnte, ob die Tiere den zur Verfügung stehenden· 
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Raum voll ausnutzen oder ob sie sich zu Schwärmen zusammen­
schließen. 

Hydrographische Daten 
Die Umweltparameter wurden durch das integrierte Bordsystem des 

ATOLLs erfaßt. Details sind jeweils in den entsprechenden Kapiteln 
beschrieben. Hier wird nur eine Liste der eingesetzten Sensoren und 
deren Genauigkeiten gegeben. 

Tabelle 1: Eingesetzte Sensoren und Genauigkeiten 

Parameter 

Temperatur 
Salzgehalt 
Druck 
Sauerstoff 
Strömung 

Licht 

Biometrie 

Sensor 

Platin 
7 Platin Elektroden 
piezoresistiver Wandler 
Clark, Miere Büschel-Platin 
Propeller 
optische Partikelverfolgung 
Laser 
PIN-Diode 

Genauigkeit 

0.01 Grad 
0. 01 ppm Sal inität 
O. 1 Meter 
1% Sättigung 
2 cm/sec 
1 cm/sec 
1 cm/sec 
100 lux 

Die Fischlänge bezieht sich auf Totallänge, (gemessen in 1 cm 
Klassen auf den unteren cm). Die Länge wurde in der Regel direkt 
auf der Wägeschale mitgemessen. Für einige Tiere wurde auch das 
Längen/Höhen- und das Längen/Breiten-Verhältnis bestimmt, auf den 
unteren ganzen Millimeter. 

Das Gewicht wurde mit einer speziell entwickelten seegängigen 
Waage direkt am Netzkäfig gemessen (in 10 g Klassen). Durch 
günstige Anordnung der Dehnungsmeßstreifen und der Mechanik sowie 
durch Hilfswerte eines Beschleunigungssensors erlaubte das System 
eine schnelle und schonende Einzelmessung selbst zappelnder Fische 
unter Seebedingungen. Die Daten wurden vom Bordrechner des 
ATOLLs weiterverarbeitet. Die zur Berechnung von Besatzdichten 
notwendigen, abgeleiteten biometrischen Formeln sind in der Legende 
der Abb. 1 bis 1 O angegeben. 

Verhaltens-Parameter 
Aufenthaltsort der Tiere 

Phl':>to, Film und TV-Kameras erfaßten zwei Dimensionen des Raumes. 
Besonders Restlichtkameras erbrachten gute Ergebnisse. da das 
Verhalten nicht durch eine künstliche Beleuchtung verändert wird, 
was die Nachteile dieser Kameras aufwiegt, die ein sehr grobkörniges, 
nur Grauwerte darstellendes Bild liefern. Da Fische in ihrem Farb­
kleid den Grauwerten der jeweiligen Blickrichtung unter Wasser 
entsprechen ( dunkler Rücken, helle Seiten J, bieten sie aus fast allen 
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Blickrichtungen ein schlechtes optisches Ziel, mit einer Ausnahme: 
Blick direkt von unten. Aus diesem Grunde ergaben die Messungen, 
in denen die Kamera unter dem Schwarm mit Blick in das Himmelslicht 
montiert war, die besten Ergebnisse. Sogar nachts war der Himmel 
meistens noch hell genug, um mit der Restlichtkamera die dunklen 
Silhouetten der Fische gegen diesen helleren Hintergrund auswerten 
zu können. · 

Um ein ruhiges, leicht auswertbares Bild zu bekommen, wurde das 
Kamera/SONAR-'-System meistens auf den Meeresgrund montiert. Unter 
den Netzkäfigen diente hierzu entweder ein Aluminium-Dreibein, daß 
je nach Sichtigkeit des Wassers und Neigung des Grundes einstellbar 
war, oder ein Meßschlitten. Bei den Heringsuntersuchungen kam es 
darauf an, daß die Kamera so flach wie möglich auf dem Grund auf­
lag. In diesem Fall war sie in horizontaler Lage auf einem flachen 
Schlitten montiert und blickte über einen verstellbaren Spiegel nach 
oben (Abb.15). Dieser nur 30 cm hohe Schlitten konnte an dem 
Versorgungskabel über den Grund bis auf die gewünschte Position 
unter den Schwarm gezogen werden und lag somit versteckt zwischen 
den Fucus- und Laminaria-Algen. Um das anfangs benutzte Dreibein 
machten die Schwärme oft einen Bogen, selbst wenn es zwei Meter 
unter ihnen stand. Der Meßschl itten hatte eine Spurbreite, die 
zwischen die Holme marktüblicher Aluminiumleitern paßte, welche 
unter Wasser oft als Leitschienen dienten, um eine exakte und re­
produzierbare Systemausrichtung zu gewährleisten. Unter den Netz­
käfigen ermöglichte der Schlitten, die Lage der Meß-Kamera nach­
einander zu verändern, um so relativ schnell verschiedene Käfig­
bereiche oder Käfige abzutasten. Typische Systemanordnungen sind in 

Abb.15 und 16 skizziert. 
Gelegentlich diente ein um 45 Grad geschwenktes Raster von 

LASER-Strahlen zur Vermessung der dritten Raumdimension, gelegent­
lich auch eine um 90 Grad versetzte zweite Kamera. überwiegend 
wurde die dritte Raumdimension jedoch durch ein akustisches System 
(SONAR) erfasst, daß weiter unten genauer beschrieben wird. Die 
Abb.16 zeigt im linken Teil eine Skizze der Systemanordnung. Die 
Strahlen des SONAR-Transducers laufen parallel zum dem über einen 
Spiegel umgelenkten Strahlengang der Restlichtkamera. Im Strahlen­
gang der Kamera befindet sich ein Kompaß zur Systemausrichtung, 
und ein Eichobjekt (calibration target) dient zur SONAR- und 
Kameraeinstellung. Auf dem Monitor der Kamera lassen sich die 
horizontalen Raumkoordinaten (x,y) ausmessen; siehe hierzu ein 
typisches Monitorbild der Abb.208. Die Aufzeichnungen der Echodaten 
liefern die vertikalen Koordinaten (z), wie im linken Teil der Abb.16 
dargestellt ist. In dieser Aufzeichnung erkennt man die Wasser­
oberfläche mit kleinen Wellen, die Netzunterkante (net wall) und die 
einzelnen Fische (single fish). Die Auflösung war so gut, daß 7 mm 
große Futter-Pellets und deren Absinken deutlich zu erkennen sind 

(Pfeil). 
Besonders in der späteren Phase der Versuche wurden in zu­

nehmendem Maße akustische Methoden eingesetzt. Werden diese mit 
variabler Pulslänge, variabler Frequenz, engem Abstrahlwinkel und 
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dreh-/kippbaren Transducern ausgestattet, sind sie ein gutes Hilfs­
mittel zur Vermessung von Objekten unter Wasser jenseits der Sicht­
weite. Die modernen Fischerei-Sonargeräte waren aus finanziellen 
Gründen, wegen ihres großen Energie- und Platzbedarfes und wegen 
ihrer geringen Flexibilität für diese Versuche nicht nutzbar. Auch 
verfügen sie noch nicht über ausreichende Kommunikationsmöglich­
keiten zu weiterverarbeitenden Computern. Eine Weiterverarbeitung 
der SONAR-Messungen ist aber zur Verhaltensanalyse wünschenswert, 
denn es werden nicht nur Daten über die Anzahl und den Ort der 
Fische benötigt, sondern auch über deren Geschwindigkeit und Rich­
tung. Auch sollte die räumliche Auflösung so groß sein, daß Einzel­
tiere des Schwarmes vermessen werden können. Eine große Reichweite 
war nicht erforderlich. 

Es wurde ein für die Sehwarmuntersuchungen 
kleines, batteriebetriebenes, kommunikationsfähiges 
entwickelt, mit folgenden Eigenschaften: 

Schall-Pulslänge: 30 bis 2000 Mikrosekunden 
Schall-Frequenz: 50 oder 192 kHz 
Schallwinkel: 50, 20 oder 8 Grad 

zugeschnittenes 
SONAR-System 

Sendeleistung: 
Pulsintervall: 

O bis 1600 Watt p-p (200 Watt RMS) 
300 Millisekunden bis zu Stunden 

Rechnergesteuerte Einstellung aller Parameter. 

Die Verstärkung wird mit zunehmender Laufzeit angehoben (jeweils 
direkt an der zu untersuchenden Tierart geeicht). Falsche Empfangs­
-Pulslängen werden digital herausgefiltert. Die räumliche Auflösung 
liegt unter drei Zentimeter. 

Bis zu sechs eng abstrahlende Transducer konnten an Unterwasser­
halterungen montiert werden, die ein Drehen und Kippen mittels 
Schrittmotoren ermöglichten; so kann der Steuercomputer die zu 
vermessenden Unterwasserbereiche sowohl mit einem Transducer 
abtasten als auch zwischen mehreren Transducern mit unterschied­
lichen Strahlrichtungen schnell hin- und herschalten. Die in großem 
Umfang anfal !enden Meßdaten wurden an den Bord-Computer zur 
Aufbereitung und Speicherung übergeben. Diese on-line Verarbeitung 
der SONAR-Daten bietet viele Möglichkeiten, die hier nur angedeutet 

werden: 
a) So konnte z.B. auch in engen Kanälen gearbeitet werden, wo 

normalerweise Reflektionen und starke Überlagerungen der Neben­
maxima das Echosignal verfälschen (wichtig für die Heringsversuche 
im Entwässerungs-Siel in Kiel-Holtenau). Ein schnell schwimmender 
Heringsschwarm wird in diesem Fall deutlich sichtbar, wenn zwei im 
Speicher abgelegte Signalfolgen voneinander subtrahiert werden, 
wodurch die Echos unbeweglicher Ziel abgeschwächt werden. 

b) Wenn die Sehwarmhäufigkeit im Untersuchungsgebiet anstieg, 
konnte das System mittels nachgeschalteter Funkstrecke und Wählgerät 
über Telephon bzw. Eurosignal-Pieper eine Nachricht aussenden, so 
daß diese seltenen Gelegenheiten besser für Messungen genutzt wer­

den konnten. 
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c) In den Netzkäfigen diente das System auch als eine Art Fisch­
-Zähler, der z.B. über Nacht eine relative Häufigkeitsverteilung der 
Fische an unterschiedlichen Käfigorten erstellte und so auch detail­
iertere Daten zum Aufenthaltsort der Fische lieferte. Das normale 
Echolot konnte zwar die Kante des Schwarmes gut erfassen, löste aber 
keine einzelnen Fische auf, da in dem schon nach kurzer Distanz 
recht breiten Echostrahl meist mehrere Fische nebeneinander den 
Schall reflektierten. Hierdurch war das Vorderkanten-Signal außerdem 
wesentlich stärker als Echos aus dem Inneren des Schwarmes, so daß 
die entfernteren Fische und auch die Schwarm-Hinterkante nicht mehr 
sauber meßbar waren. Der Einsatz des SONA R-'-Systems mit einem 
8-Grad Schwinger, die Reduzierung der Puls länge auf 30 Millise­
kunden, die Erhöhung der Sendefrequenz auf 192 kHz und eine 
progressive Signalverstärkung ermöglichten die Erfassung jedes 
einzelnen Fisches, selbst wenn dieser in einem Abstand von nur 10 cm 
zum nächsten Fisch schwamm. 

Die Abb. 17 zeigt die an Bord verfügbare, digital aufbereitete 
Analoganzeige. Der Schwinger war in diesem Fall in vier Meter Was­
sertiefe mit Strahlrichtung nach oben montiert. In 3.8 m Tiefe befand 
sich ein Eich-Objekt mit 4 cm Durchmesser (calibration target). 
Deutlich ist jeder Fisch einzeln erkennbar, ebenfalls die Wasser­
-Oberfläche mit etwa 4 cm hohen Wellen. Zur statistischen Erfassung 
des Fischortes bei Langzeit-Beobachtungen wurde das System zu jeder 
vollen Minute für 13 Sekunden eingeschaltet (Abb. 17 sampl ing-inter­
val), in denen alle 500 ms eine Signalfolge (single scan) des Echo­
empfängers in den Speicher des Bordrechners übertragen wurden. In 
der Abbildung sind die 24 Transienten aus dem 13 sec-sampling­
interval in zeitlicher Abfolge jeweils nebeneinander geplottet ( Bereich 
zwischen zwei senkrechten Linien), wodurch sich ein ähnlich aufge­
bautes Bild ergibt, wie ein normaler Echograph liefert. Die Abbildung 
zeigt neun derartige Stichproben aus insgesamt 1 O Minuten. Aus 
diesen Daten erstellte das System eine direkt an Bord verfügbare 
Häufigkeitsverteilung des Aufenthaltsortes der Fische über die Tiefe. 
Einen typischen Ausdruck zeigt die Abb.18 (Zeitintegral über sechs 
Minuten mit 5 cm breiten Tiefenklassen). In diesem Käfig waren die 
Fische fast gleichmäßig über die ganze Tiefe verteilt. Das starke 
Signal bei 6. 6 Metern entspricht dem Eich-Objekt, und der Signal­
anstieg direkt am Schwinger (in 7 .8 Metern) beruht auf systembe­
dingten Naheffekten, die nicht korrigiert wurden, da der Transducer 
normalerweise mindestens einen Meter außerhalb des Käfigs lag. Auch 
das Eich-Objekt lag normalerweise außerhalb der Fisch-Schicht, und 
wurde dann bei der digitalen Auswertung und der graphischen Dar­
stellung ausgeblendet. 

Für die Darstellung der Ergebnisse wurden derartige Häufigkeits­
verteilungen jeweils zusammen mit den hydrographischen Daten zu 
einer Graphik verarbeitet. In diesen Abbildungen wurden jeweils 4 
Tiefenklassen zusammengefaßt. Die hochauflösende Darstellung der 
Abb.18 reduziert sich damit z.B. zu der in Abb.453 aufgezeigten 
Verteilung. Die Skalierung wurde dabei so umgerechnet, daß abzu­
lesen ist, welcher Anteil aller Fische des Käfigs sich in der jeweiligen 
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20-cm-Schicht aufhält. In der Anfangsphase der Versuche, und 
gelegentlich auch in den Kontroll-Käfigen, wurde die Tiefenaus­
dehnung der Fischverteilung nur grob mit dem Auge anhand von 
Netzmarken und/oder mit einem einfachen Echolot bestimmt; derartige 
Ergebnisse werden graphisch in gleicher Weise dargestellt, jedoch als 
Block gleich langer Säulen. Damit soll nur die Tiefenausdehnung, 
nicht die Verteilung über die Tiefe angezeigt werden. 

Schwimmgeschwindigkeit 
Mit zwei aufeinanderfolgenden Ortsbestimmungen bei definiertem 

Zeitintervall wurde die Schwimmgeschwindigkeit bestimmt. Oft wurden 
mehrere voneinander unabhängige Methoden benutzt, z.B. zur Mes­
sung der Sehwarmgeschwindigkeit von Heringen: 

a) In Einzelbildauswertung auf dem Videomonitor. 
b) Verfolgung der Sehwarmkanten bzw. des Sehwarmzentrums in 

aufeinanderfolgenden SONAR-Transienten bei horizontaler Strahl­
richtung auf den sich nähernden oder entfernenden Schwarm 
(Abb.602, über die Schräge der Linien 1 bis 4). 

c) Vom Beobachtungsmast (mit Polarisations-Brille) aus durch 
Stoppen der Zeit, die markante Tiere des Schwarmes brauchen, um 
zwei ausgemessene Landpeilungen zu passieren, bzw. entsprechend 
für die deutlich sichtbaren Oberflächen-Wellen, die ein dichter 
Schwarm an der Wasseroberfläche erzeugt. 

d) Messung der Zeit für eine Runde im Netzkäfig. 
e) Messung der Zeit für eine Runde im ATOLL-Schatten. 

Als Standardmaß für die Schwimmgeschwindigkeit wurde nicht die 
absolute Geschwindigkeit in cm/Sekunde gewählt, sondern das in der 
physiologischen Literatur übliche Maß Körperlängen pro Sekunde 
(abgekürzt mit bl/sec). Deshalb wurde in den meisten Fällen eine 
Längenhäufigkeitsverteilung der Fische mitgemessen und die absolute 
Geschwindigkeit umgerechnet in bl/sec; werden gelegentlich absolute 
Geschwindigkeitsangaben benutzt, so wird die jeweilige Fischfänge mit 
angegeben. 

Schwimmwinkel 
Die U-matik Videotapes konnten durch einen Auswerte-Recorder im 

ruhig stehenden Einzelbild betrachtet werden, was eine manuelle 
Messung der Schwimmwinkel (in 10 Grad-Klassen) ermöglichte. Bei 
gekrümmten Fischen galt eine Line durch Schnauzenspitze und Fisch­
mitte als Fisch-Richtung. Die Zugrichtung der Schwärme ließ sich aus 
den Daten der SONAR-Systeme errechnen oder vom Beobachtungsmast 
aus peilten. 

Graphische Darstellung 
Um die vielen Abbildungen überschaubarer zu machen, wurden die 

Koordinatensysteme soweit wie möglich im gleichen Raster ausgelegt: 
So werden in allen Häufigkeitsverteilungen der Schwimmgeschwindig­
keit die gleiche Abbildungsart und die gleichen Skalierungen der 
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Achsen benutzt. Wird von der Standard-Skalierung abgewichen, so ist 
dieses vermerkt. Bedingt durch den Kompromiß bei der Skalierung ist 
deshalb die Auflösung nicht immer optimal und gelegentlich liegt ein 
Wert außerhalb des Koordinatenrahmens. Oft sind zum besseren 
Vergleich und aus Platzgründen mehrere Abbildungen auf einer Seite 
dargestellt. Die besonders häufigen Verteilungen von alpha und v 
stehen hierbei grundsätzlich übereinander (z.B. Abb.206/207). 

In die Grundraster wurden einige Hilfslinien mit aufgenommen, die 
eine Orientierung erleichtern sollen: So z.B. in den Häufigkeitsver­
teilungen der Schwimmrichtung bei 180 Grad (Abb.206) oder in den 
hydrographischen Schnitten eine Hilfslinie bei 100 % Sauerstoffsät­
tigung (Abb.442), um Abweichungen von diesem physiologisch 
wichtigen Wert hervorzuheben. 

Zur besseren Übersicht steht die Abbildungsnummer zusätzlich noch 
einmal in der rechten oberen Ecke der einzelnen Schaubilder. 

Um die Ergebnis-Teile leichter lesbar zu machen, wird am Ende 
vieler Kapitel eine kurze Zusammenfassung gegeben, die durch einen 
senkrechten Balken markiert ist. 

In situ- und Laboruntersuchungen am antarktischen Krill 
Auf zwei Antarktis-Expeditionen ( FFS "Walther Herwig" und FS 

"Meteor") kamen verschiedene absenkbare Kamerasysteme zum Einsatz, 
die entweder ferngesteuert über den Monitor einer Restlichtkamera 
oder frei fallend-automatisch in den Schwärmen Meßaufnahmen machten. 
Eine Geschwindigkeitsauswertung war durch Vergleich von Folge­
bildern bzw. durch Stroboskob-Blitzbeleuchtung möglich (KILS 1981). 

Möglichst schonend gewonnener Krill ( KI LS 1979b) wurde an Bord 
in einem kreisförmigen Strömungskanal gehalten und das Verhalten mit 
einer Hochgeschwindigkeitskamera bei unterschiedlichen Plankton­
konzentrationen untersucht ( 80 Bilder pro Sekunde). Entsprechende 
Versuche wurden mit den künstlich erbrüteten Kaspar-Hauser-Tieren 
wiederholt (25-500 Bilder pro Sekunde), in einer Zusammenarbeit mit 
Herrn Dr. Marschall im Alfred-Wegener-1 nstitut für Polarforschung. 
Der Strömungskanal ist in K I LS ( 1983) ausführ! ich beschrieben. Da 
die Krill-Ergebnisse hier nur die Diskussion stützen sollen, wird auf 
eine ausführlichere Methodenbeschreibung verzichtet. 
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1. Netzkäfig-Experimente an Salmoniden 

Einleitung 
Vergleicht man den Netzkäfig einer Aquakultur mit dem Stall einer 

Agrikultur, so fällt die erheblich höhere Dynamik der Fischgruppe 
auf. Salmoniden schwimmen kontinuierlich mit einer erheblichen Ge­
schwindigkeit im Käfig umher. Diese Geschwindigkeit ist so beacht­
lich, daß Wissenschaftler oft von Farmern gefragt werden, ob die 
Tiere nicht zu viel Futter für diese Dynamik verschwenden und 
eventuell I ieber gebremst werden sollten. Weiterhin fällt auf, daß die 
Tiere nicht kreuz und quer durcheinanderschwimmen, sondern daß 
meistens eine gewisse Ordnung in dem Käfig zu bestehen scheint. Die 
Abb.200 (aus KILS 1977) zeigt für einen kleinen Netzkäfigbereich eine 
Häufigkeitsverteilung der Schwimmwinkel von 669 Fischen, dargestellt 
in Polarkoordinaten, wobei die Länge der Pfeile die Anzahl der Tiere 
mit der Schwimmrichtung der jeweiligen Richtungs-Klasse darstellt. 
Man erkennt, daß eine Schwimmrichtung besonders bevorzugt wird. 

- 0 
X= 92.1
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s = 17.2 
n = 551 5 

s 

180° 

00 n = E69 

Abb.200. Häufigkeitsverteilung der Schwimmrichtung in Polarkoordinaten (aus KILS 1977) 

Material und Methoden 
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; = 253.1° 
s = 28.5° 
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Für eine Quantifizierung des momentanen Schwimmverhaltens der 
Fische wurden in verschiedenen Ausschnitten der Käfige die Schwimm­
winkel und die Schwimmgeschwindigkeiten aller im jeweiligen Meßfeld 
sichtbaren Tiere erfaßt. Die Abb.203 zeigt in einer Aufsicht einen 
runden Netzkäfig mit den quadratischen Meßfeldern. Die nach einem 
typischen Monitorausschnitt der Videoregistrierung gezeichneten 
Fischsilhouetten zeigt Abb. 208, in der auch das Meßfeld 1 markiert 
ist. Für einen optischen Vergleich mehrerer Häufigkeitsverteilungen 
ist eine Darstellung in Polarkoordinaten, wie sie Abb.200 zeigte, 
weniger geeignet; deshalb wurden für die Darstellung der Ergebnisse 
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kartesische Koordinaten gewählt, so daß sich eine Häufigkeitsver­
teilung der Schwimmwinkel aus Meßfeld 1 wie in Abb.206 darstellt. Die 
Schwimmwinkel (Abb. 203 Al wurden bei der Messung jeweils auf den 
Radius (Abb.203 R) bezogen. Um die Berechnung der Varianzen zu 
erleichtern, wurde zu diesem Winkel entweder 90 Grad addiert, wenn 
die Mehrzahl der Tiere zyklonal kreiste, oder entsprechend 90 Grad 
bei antizyklonalem Drehsinn subtrahiert (der Drehsinn wird in dieser 
Arbeit nicht interpretiert). Der so definierte Schwimmwinkel soll mit 
alpha bezeichnet werden. Ein alpha von 180 Grad beschreibt tan­
gentenparalleles Schwimmen. Der Winkel, den die Tiere mit der Verti­
kalen bilden, soll mit beta bezeichnet werden (s. Skizze in Abb.218). 
Die Winkel wurden in 10 Grad Klassen eingeteilt, wobei die Klassen­
-Grenzen die vollen 10 Grad Schritte sind, die Klassen-Mitten also bei 
XXS Grad liegen. 

Die Geschwindigkeit der Tiere im Meßfeld wurde in bl/sec ausge­
wertet und als Häufigkeitsverteilung dargestellt (Abb.207), Die Häu­
figkeitsverteilungen von alpha und v aus einem Meßfeld sind in den 
folgenden Abbildungen immer paarweise untereinander dargestellt, 
oben steht stets der Schwimmwinkel, unten die Schwimmgeschwindig­
keit, und im Text wird auf ein derartiges Paar in der Form 
Abb. 206/207 verwiesen. 

Als statistische Maßzahlen wurden das 
arithmetische Mittel ( sum x) /n, 
in den Abbildungen mit mean bezeichnet, die 

Standardabweichung ((sum (x-(sum x)/n)
2
Jt(n-1))o.s. 

in den Abbildungen mit stan. bezeichnet, und der 
relative Variationskoeffizient in Prozent, in den Abbildungen als var.% 
bezeichnet, berechnet. Diese drei Maßzahlen und der Stichproben­
umfang (n) stehen immer unter den Abbildungen; außerdem sind 
jeweils der Mittelwert als senkrechte Linie und die Standard­
abweichungen zu jeder Seite als horizontale Linien unter der Abszisse 
eingezeichnet. Der relative Variationskoeffizient der Richtung wird 
hierbei in einer etwas abgewandelten Form definiert: 
var.% = 100 * stan./360. Er wird nicht auf den Mittelwert bezogen, 
sondern auf 360 Grad, denn die absolute Mächtigkeit des Richtungs­
Mittelwertes ist ohne Bedeutung, da er nur dessen relative Lage zu 
einer willkürlich gelegten Referenzlinie angibt; 360 Grad gibt hin­
gegen als sinnvolleres Bezugsmaß die Größe des Entscheidungsspiel­
raumes der Tiere an. Wenn die Tiere völlig diffus durcheinander­
schwimmen, hat der relative Variationskoeffizient einen Wert von 
29.3 %. Eine derartige, theoretische Gleichverteilung ist zur Ver­
anschaulichung in Abb.201 dargestellt, in der je ein Fisch pro 
10-Grad-Klasse schwimmt. Bei der Geschwindigkeitsauswertung bezieht 
sich der relative Variationskoeffizient in der üblichen Weise auf den 

Mittelwert: 
var.% = 100 * stan./mean. 

32 



freQJenCY (n) 

20 area 4 

0 

1204 

+ 

0 180 360 

ooan: 1% 
var .%: 3.1 

freQJenCY (n) 

20 

0 
0 

mean: 0. 76 
var.%: 21.5 

al<-lla (degJ 
stan.: 11.1 
n: 18 

1205 

2 3 
v (bl/secl 

stan.: 0.153 
n: 18 

frecuencv (n) 
20 area 

0 

1206 

+ 

0 180 360 

mean: 201 
var.%: 4.3 

frecuency (n) 
20 

0 
0 

mean: 0."79 
var .%: 17.6 

al<-lla (deg) 
stan.: 15.4 
n: 19 

1207 

2 3 
v (bl/soc) 

stan.: 0.130 

"' 19 

11203 

Abb.202. Silhouetten eines Monitor-Standbildes mit eingezeichnetem Meßrahmen 4. Abb.203. Schematische 
Aufsicht eines runden Netzkäfigs mit Anordnung der Meßfelder, 1-12 Meßfelder, V Vektor der 
Schwimm-Bewegung, A Meßwinkel der Schwimmrichtung zum Radius R, T Parallele zur Tangente. 
Abb.204/205. Häufigkeitsverteilungen der Schwimmrichtung (oben) und Schwimmgeschwindigkeit (unten) aus 
Meßfeld 4 mit Angabe des Mittelwertes (mean.), der Standardabweichung ( stan.), des relativen Variations­
koeffizienten (var.%) und des Stichprobenumfanges (n). Abb.206(207. Häufigkeitsverteilungen der Schwimm­
richtung (oben) und Schwimmgeschwindigkeit (unten) aus Meßfeld 1. Abb.208. Silhouetten eines Moni­

tor-Standbildes mit eingezeichnetem Meßfeld 1 
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Abb.201. Demonstration der Größe des relativen Variationskoeffizienten der Schwimmrichtung bei einer hypo­
thetischen Verteilung von einem Fisch pro 10-Crad Klasse 

Bei der Interpretation des relativen Variationskoeffizienten der Ge­
schwindigkeiten muß bedacht werden, daß die Fische alle eine etwas 
unterschied! iche Körperlänge haben (siehe z.B. Längen-Häufig­
keitsverteilung Abb. 7). Unter der Annahme, daß die Fische gleich­
schnell miteinander schwimmen wollen, müssen die kleineren die 
gleiche absolute, aber eine größere relative Geschwindigkeit (in 
bl/sec) durchhalten. Zum Vergleich der Varianzen der absoluten und 
relativen Geschwindigkeiten wurden Messungen aus einem Käfig ausge­
wertet, in den einige größere Fische zusätzlich eingesetzt wurden. In 
Abb.217 sind die in einer Sekunde tatsächlich zurückgelegten Wege 
der Schnauzenspitzen als Vektoren dargestellt, wobei einige der 
Fische als Silhouetten angedeutet sind (größere Fische G). Eine 
Auswertung der absoluten Geschwindigkeiten ( in cm/sec) zeigt 
Abb.210, den Vergleich einer Auswertung in bl/sec zeigt Abb.211. 
Die Verteilungen sind sehr ähnlich, allerdings ist der relative 
Variationskoeffizient bei einer Auswertung in cm/sec etwas geringer 
(14.2 % / 15.2 %) • Für die Ergebnisdarstellung wurde überwiegend die 
Abszissen-Dimension bl/sec gewählt. 

Die bisher beschriebenen Auswertungen erfassen eine Momentauf­
nahme des Schwimmverhaltens. Für die Analyse der Sehwarmdynamik 
ist weiterhin das über die Zeit gemittelte Schwimmverhalten von 
Bedeutung. Um eine Zeitkomponente in das Standard-Auswertever­
fahren mit einzubeziehen, wurden für jede Messung 50 Fische zufällig 
ausgesucht, die über einen Zeitraum von 60 Sekunden verteilt das 
Meßfeld passierten •. Durch diese Erweiterung werden die statistischen 
Maßzahlen zusätzlich empfindlich für eventuelle kurzfristige 
Schwankungen des Verhaltens im Sekundenbereich. Die Abb.212/213 
zeigen in diesem Sinne erweiterte Häufigkeitsverteilungen aus dem 
Meßfeld 1. Diese - für die Aussagen der Diskussion wichtige - zeit­
integrierte Auswertung ist das Standard-Verfahren zur Interpretation 
der allgemeinen Schwimmparameter und wird in allen Kapiteln dieser 
Arbeit häufig benutzt. Wenn hiervon abgewichen wird, so ist diese 
jeweils vermerkt, und die zeitsynchronen Verteilungen (z.B. 
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Abb.209/210. Häufigkeitsverteilungen der Schwimmrichtung und absoluten Schwimmgeschwindigkeit in cm/sec 
der Fische aus Abb.217 im Vergleich zur Abb.211, in der die Auswertung der gleichen Fische in Körperlängen 
pro Sekunde (bl/sec) dargestellt ist. Abb.212/213. Erweiterte Häufigkeitsverteilungen der Schwimmrichtung 
(oben) und Schwimmgeschwindigkeit (unten) aus Meßfeld 1, Stichprobenumfang erweitert auf 50 Fische, 
I ntegrationsinterval 1 60 Sekunden. Abb. 21 4/215. Erweiterte Häufigkeitsverteilungen der Schwimmrichtung 
(oben) und Schwimmgeschwindigkeit {unten) aus Meßfeld 4, Stichprobenumfang erweitert auf 50 Fische, 
Integrationsintervall 60 Sekunden. Abb.217. Segment eines runden Käfigs (Blick von unten) mit eingezeichne­
ten Vektoren der in einer Sekunde zurückgelegten Wege der Schnauzenspitzen (einige Fisch-Silhouetten ange­
deutet, G besonders große Fische). Abb.218. Häufigkeitsverteilung der vertikalen Schwimmwinkel (180 Grad 
entspricht horizontalem Schwimmwinkel). Abb. 219. Schematische, perspektivische Darstellung des Netzkäfigs 
mit dem horizontalen Torus der Fischmühle und eingezeichneten Wasserströmungen (Pfeile) 
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Abb.206/207) werden als "momentane" Verteilungen bezeichnet. In 
Einzelfällen wurden die zeitlichen Änderungen auch detailierter unter­
sucht. 

Ergebnisse 
1. 1. Allgemeines Verhalten in den Netzkäfigen 

Wie die Abb.206/207 verdeutlichen, schwimmen die Fische mit einer 
hohen Geschwindigkeit von O. 79 bl/sec. Hierbei richten sie sich mit 
guter Präzision parallel zueinander aus, was der niedrige relative 
Variationskoeffizient der Winkel von 4.3 % quantifiziert. Sie schwimmen 
auch alle etwa gleich schnell, was der niedrige relative Variations­
koeffizient der Geschwindigkeiten von 17, 6 % quantifiziert. Bei einer 
derart hohen Geschwindigkeit wäre das Ende des Käfigs bereits nach 
wenigen Sekunden erreicht, wenn die Tiere nicht in einem Bogen 
schwimmen würden. Eine leichte Krümmung der Bahnlinien verdeut­
licht bereits das Monitorbild Abb.208 sowie die Abb.217, Quantifiziert 
wird das Kreisschwimmen der Forellen durch die momentanen alpha­
und v- Häufigkeitsverteilungen der Abb.204/205, die in einem anderen 
Meßfeld aufgenommen wurden, das 1 /4 des Käfigumfanges weiter im 
Drehsinn der Fische lag (Abb.203 Meßfeld 4): Wiederum liegt der 
Mittelwert der Schwimmwinkel in der Nähe der Tangente ( 196 Grad) 
und die Schwimmgeschwindigkeit ist ähnlich hoch ( 0. 76 bl/sec), Das 
zugehörige Monitorbild zeigt Abb.202, in der auch das Meßfeld 
markiert ist. 

Die Fische korrigieren also ständig ihren Kurs, so daß ihr alpha 
parallel zur Tangente bleibt. Die Winkel zum Lot (beta) hingegen 
werden kaum verändert, wie die Abb.218 ( ! geänderte Ordinaten­
-Skalierung) zeigt: Der relative Variationskoeffizient von beta ist sehr 
gering ( 1. 3 %) • 

Ein Vergleich der zeitintegrierten Verteilung der Winkel (Abb.212) 
mit der momentanen Verteilung (Abb.206) zeigt, daß sich weder 
Mittelwert (198 / 201 Grad) noch die Varianzen (4,4 % / 4,3 %) we­
sentlich verändert haben. Ein Vergleich der zeitintegrierten Ver­
teilung der Geschwindigkeiten (Abb.213) mit der momentanen Ver­
teilung (Abb. 207) zeigt, daß die Veränderungen beim Mittelwert (O, 74 
/ 0,79 bl/sec) und auch bei den Varianzen (22.8 % / 17,6 %) zwar 
etwas höher sind, aber insgesamt die Verteilungen doch sehr ähnlich 
sind. Wie später noch anhand der hochauflösenden Ergebnisse be­
stätigt werden wird, zeigen bereits diese Verteilungen, daß die 
Schwimmdynamik in den Käfigen unter Normalbedingungen sehr gleich­
mäßig ist. 

Die beschriebenen Ergebnisse quantifizieren, daß die Salmoniden in 
den Käfigen einen horizontal liegenden Torus bilden, der sich mit 
einer gleichmäßigen und relativ hohen Geschwindigkeit dreht; die 
Abb. 219 zeigt eine schematische, perspektivische Darstellung eines 
Netzkäfigs mit dem Fischtorus. Da dieses Verhalten eine große Ähn­
lichkeit mit in der freien Natur vorkommenden "Fischmühlen" hat, 
wird diese Bezeichnung für die weiteren Ausführungen übernommen. 
Den beschriebenen Zustand nehmen die Käfigtiere unter normalen 
Bedingungen ein. Langzeitregistrierungen zeigten, daß über 95 % der 
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Zeit eine schnell drehende Fischmühle gebildet wird. Der in der 
Agrikultur gebräuchliche Begriff Ruhe-Zustand wäre für eine Sal­
moniden-Aquakultur wenig treffend; deshalb wird dieser Zustand als 
Routine-Zustand definiert. 

Die ungestörten Forellen bi Iden einen horizontal liegenden Torus, 
der sich mit hoher Geschwindigkeit um das Käfigzentrum dreht und 
Ähnlichkeit mit den in der Natur beschriebenen Fischmühlen hat 
(Abb. 219). Benachbarte Fische schwimmen mit sehr ähnlichen 
Rfchtungen und Geschwindigkeiten, auch wenn sie eine unterschied­
liche Körpergröße haben. Der Winkel zum Lot wird mit der größten 
Präzision eingehalten. Eine derartige Dynamik wird als Routine­
-Zustand definiert. 

1.2. Abweichungen vom Routine-Zustand 
Bei verschiedenen Gelegenheiten traten Abweichungen vom Routine­

-Zustand der rotierenden Fischmühle ein, wobei dieser Zustand ent­
weder völlig unterbrochen, oder aber abgeschwächt, verstärkt oder 
modifiziert wurde. 

1.2.1. Verhaltensänderungen bei Neubesatz 
Die Eingewöhnung der Tiere nach Einsetzen in den Netzkäfig wurde 

über vier Tage hinweg untersucht. Die Tiere kamen ungefüttert aus 
einer dänischen Land-Anlage, wo sie in länglichen Erdteichen aufge­
wachsen waren. Bereits wenige Minuten nach dem Einsetzen bildeten 
die Forellen im Käfig eine Fischmühle, wie die geringen Varianzen der 
alpha- und v-Häufigkeitsverteilung in Abb.222/223 verdeutlichen. 
Abb. 224/225 zeigt die Verteilungen am zweiten Tag, an dem schwach 
gefüttert wurde, Abb.226/227 am dritten Tag, ab dem normal gefüt­
tert wurde, und Abb.228 am vierten Tag (alpha wegen Kamera­
-Defektes nicht vorhanden). Die hydrographischen Daten liefert die 
Abb. 229. Diese Verteilungen zeigen, daß die Forellen sofort nach 
Einsetzen eine Fischmühle bilden, wobei die relativen Variationskoef­
fizienten der Winkel etwa 3 % betragen. Im Mittelwert der Ge­
schwindigkeiten ist ein stetiger Anstieg im Verlaufe der vier Tage von 
0.30 auf 0.83 bl/sec zu verzeichnen, wobei die relativen Variations­
koeffizienten von 48.2 auf 22.0 % sinken. In den nachfolgenden Tagen 
blieb die Geschwindigkeit dann im Bereich von 0.8 bl/sec. Ob die 
Geschwindigkeitssteigerungen mit dem Verdauungsstoffwechsel in 
einem Zusammenhang stehen, läßt sich anhnnd der wenigen Daten 
nicht klären. Ähnliche Beobachtungen wurden auch bei anderen 
Gelegenheiten und auch mit anderen Arten gemacht (Atlantischer 
Lachs, Bachforelle). 

Die Forellen bildeten unmittelbar nach Einsetzen in einen geeig­
neten Netzkäfig eine Fischmühle in der in Abb.219 dargestellten Art, 
wobei im Verlaufe von 4 Tagen sich die Geschwindigkeit von anfäng­
lich 0.3 bl/sec auf einen Endwert von etwa 0.8 bl/sec einpendelte. 
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1. 2. 2. Verhaltensänderungen in der Nacht 
Da die Versuche unter freiem Himmel und in Oberflächennähe statt­

fanden, war in keinem Fall eine völlige Dunkelheit gegeben. Es wurde 
versucht, das in der Natur vorkommende Spektrum der Lichtver­
hältnisse möglichst vollständig zu berücksichtigen, und so fanden 
einige Versuche mitten im Winter um Mitternacht bei Neumond und 
bedecktem Himmel statt. Die Beleuchtungsintensität lag unter 2 * 10 
exp -3 lux, denn die leistungsstärkste Restlichtkamera lieferte keiner­
lei Signal mehr (Empfindlichkeitsangabe nach Daten des Herstellers). 
In diesem Fall wurde das Verhalten mit einem Blitzlicht-System [ K I LS 
1981) und SONAR erfaßt. 

Die Abbildungen 230 bis 233 zeigen Mittelwerte und relative 
Variationskoeffizienten von alpha und v über 24 Stunden (Abszissen­
-Null = Mitternacht, 10 mal 10 mal 8. 6 Meter Würfelnetzkäfig, breiter 
schwarzer Balken = Nacht, auslaufende Verlängerungen = Dämmerung, 
Pfeile 1 und 2 = Fütterungen). In diesen Abbildungen sind Än­
derungen durch bekannte kurzfristige Störungen und Fütterungen 
nicht mit eingetragen. Die Abb.234 bis 241 zeigen zur Referrenz 
einige charakteristische alpha- und v-Häufigkeitsverteilungen, deren 
zeitliche Lage in der Abb.230 jeweils mit einem Pfeil markiert und mit 
der Abbildungsnummer versehen ist. Da dieser Käfig sehr groß ist, 
liegt die Fischmühle nicht zentriert; deshalb ist bei 13 h in Abb.230 
ein Sprung in der Linie von alpha zu erkennen: Hier wechselte die 
Fischmühle ihre Drehrichtung und relative Lage im Käfig. Ansonsten 
wurde über den Untersuchungszeitraum ein recht konstanter mittlerer 
Schwimmwinkel eingehalten. Die gestrichelte Linie in Abb. 231 veran­
schaulicht den über das Untersuchungsintervall gemittelten relativen 
Variationskoeffizienten von 7. 74 % (die zwei eingeklammerten kurzen 
Störungen blieben bei der Berechnung unberücksichtigt). Gestrichelt 
ist in die Abb.232 der Mittelwert der Tages-Schwimmgeschwindigkeiten 
von 0.588 bl/sec eingetragen. Für die Nacht ergibt sich ein stark 
erhöhter Mittelwert von 1 .20 bl/sec, für Dämmerung und Nacht von 
1.06 bl/sec. 

Während der Nacht wurde in geeigneten Käfigen die Sehwarmfor­
mation beibehalten, wobei die Schwimmgeschwindigkeit deutlich erhöht 
war. 

1 • 2. 3. Verhaltensänderungen bei Futterangebot 
Diese Versuche wurden aus der Überlegung heraus durchgeführt, 

daß die genaue Analyse der Vorgänge beim Beutemachen einer Tier­
gruppe Hinweise zur Schwarm-Dynamik liefern könnte. Hierbei wurde 
eine Fütterung in zwei Phasen unterteilt: Der Fütterungsbeginn wird 
als Umweltverbesserung, das Ende als Umweltverschlechterung be­
wertet; deshalb wird der zeitliche Bereich vor und nach einer Füt­
terung in die Darstellungen einbezogen. Die Versuche dieses Kapitels 
wurden am detailiertesten ausgewertet und sind deshalb für die 
Aussagen der gesamten Arbeit besonders wichtig. 

Die Abbildungen 236 bis 261 zeigen die mit einer Fütterung ver­
bundenen Veränderungen der Schwimmdynamik. Die untersuchte 
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Fütterung liegt im Zeitrahmen der Abb.230 (Pfeil 1). Die Abb.236/237 
zeigen den Routinezustand vor der Fütterung, 1 n den Abb, 242/243 
sind die alpha- und v-Häufigkeitsverteilungen in den ersten Sekunden 
nach Eintauchen der Futter-Pellets dargestellt ( ! Skalierung von v 
geändert): Die vorher vorhandene tangentenparallele Polarisation der 
Schwimmwinkel ist völlig aufgelöst. Der relative Variationskoeffizient 
von alpha steigt auf 34.3 %, und liegt damit deutlich über dem Wert 
von 29.3 % einer Gleichverteilung (siehe Abb.201), Das bedeutet, daß 
die Bevorzugung der alten Schwimmrichtung nicht nur aufgegeben 
wird, sondern diese sogar im statistischen Mittel gemieden wird. Die 
Verteilung weist jetzt zwei Maxima auf, eines etwa bei 50 Grad, ein 
weiteres bei etwa 320 Grad - also jeweils grob senkrecht zur Tan­
gente. 

Die Fische schießen teilweise mit erheblicher Geschwindigkeit auf die 
Pellets zu. Man erkennt in der v-Häufigkeitsverteilung zwei Bereiche: 
Ein Maximum bei etwa 1 bl/sec und einen Anteil sehr hoher Ge­
schwindigkeiten zwischen 4 und 13 bl/sec. 

Kurz vor Ende der Fütterung wurden die in den Abb.244/245 
dargestellten alpha- und v-Häufigkeitsverteilungen gemessen: Die 
Fische schwimmen diffus durcheinander, mit einer relativ gleich­
mäßigen Geschwindigkeit im Bereich von O. 7 bl/ sec. Die Fisch­
silhouetten zu diesem Zeitpunkt zeigt die Abb. 280, die nach einem 
typischen Monitorausschnitt der Restlichtkamera gezeichnet wurde. 

In der Anfangsphase der Experimente erwarteten wir, daß die 
Fische sich jetzt nur noch wieder parallel ausrichten würden, um zu 
ihrem "Fischmühlen-Trott" zurückzukehren - die Schwimmgeschwindig­
keit entspricht ja bereits fast dem Routinezustand. Es schließt sich 
jedoch einige Sekunden nach Fütterungs-Ende eine Verhaltens-Kette 
an, die mit großer Regelmäßigkeit zu beobachten war, und die für die 
vergleichende Diskussion der Sehwarmdynamik erhebliche Bedeutung 
hat, wenn das Ende eines Futterangebotes als Umweltverschlechterung 
bewertet wird: In Randbereichen der kreuz und quer schwimmenden 
Fische schließen sich plötzlich Gruppen von 10 bis 20 Tieren zu 
kleinen Schwärmen zusammen. Die Abb.281 zeigt im unteren Bereich 
die Silhouetten dieser Tiere auf einem Monitor-Standbild, dessen Lage 
im Käfig links oben durch das schwarze Rechteck (M) skizziert ist. In 
streng paralleler Ausrichtung steigern diese Tiere ihre Schwimmge­
schwindigkeit um 20 bis 30 Prozent, was in der v- Häufigkeitsver­
teilungen der Abb.251 deutlich zu erkennen ist. Zur Auswertung 
dieser Phase wurde die Integrationszeit von 60 auf 3 Sekunden re­
duziert; der Stichprobenumfang von n = 50 mußte zwangsläufig ver­
ringert werden. Diese kleinen Schwärme umkreisen den Kern der 
immer noch diffus schwimmenden Haupt-Fischmasse, was auch durch 
den tangentennahen Mittelwert von alpha in der Abb. 250 bestätigt 
wird. Im weiteren Verlauf schlossen sich immer mehr Fische diesen 
schnellen Schwärmen an, so daß schließlich fast alle Forellen mit 
erhöhter Geschwindigkeit kreisten (Abb.252/253). 

Die Abbildungen 272 bis 275 zeigen die zeitliche Entwicklung der 
soeben teilweise beschiebenen Schwimmdynamik. Sie entsprechen in 
der Darstellungsweise den bereits abgehandelten Abbildungen 230 bis 
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233, sie stellen aus diesen einen vergrößerten Ausschnitt mit höherer 
zeitlich er Auflösung dar. Die zeitliche Lage der Fütterung ist in 
Abb.230 mit dem Pfeil 1 vermerkt. Die zugrundeliegenden detailierten 
alpha- und v-Häufigkeitsverteilungen können bei Bedarf zur Refer­
renz in der Sammlung der Abb.236 bis 261 eingesehen werden, deren 
zeitliche Lage jeweils in der Abb. 272 eingetragen ist. 

Der Beginn des Futterangebotes liegt in den Abb.272 bis 275 bei 
Minute 1 ( Pfeil nach oben). das Ende des Futterangebotes I iegt bei 
Minute 5 und ist durch die senkrechte gestrichelte Linie und den Pfeil 
nach unten verdeutlicht. Bei Minute O ist ein typischer Routinezu­
stand vor der Fütterung eingetragen (aus Abb.236/237). Die ge­
strichelten horizontalen Linien geben zum Vergleich die gemittelten 
Werte des 24-Stunden-lntervalles (aus den Abb.231 bis 233) an, wobei 
für die Geschwindigkeit nur die Hell-Werte Berücksichtigung fanden. 

In den Abbildungen 276 bis 279 ist eine weitere Fütterung 5 Stun­
den später (Pfeil 2 in Abb.230) entsprechend dargestellt. Beide 
Beispiele zeigen den gleichen prinzipiellen Verlauf. Auf alle Einzel­
heiten kann im Rahmen dieser Arbeit nicht eingegangen werden, für 
die aktuelle Fragestellung ist folgendes wichtig: 

a) Nach Fütterungsbeginn - also nach der Umweltverbesserung -
steigt der Mittelwert der Geschwindigkeiten um das Zwei- bis Drei­
fache an (Abb.274 und 278 bei Minute 2). Gleichzeitig steigt auch der 
relative Variationskoeffizient der Schwimmwinkel auf das Drei- bis 
Vierfache. Diese Veränderung ist in den Abb.273 und 277 durch die 
schraffierten Flächen verdeutlicht. 

b) Nach Fütterungsende - also nach einer Umweltverschlechterung -
sinkt der relative Variationskoeffizient der Schwimmwinkel auf einen 
Wert, der etwa nur der Hälfte seines Wertes vor der Fütterung ent­
spricht; die Tiere schwimmen also wesentlich polarisierter, und außer­
dem gleichmäßiger als üblich, wie die schwarzen Flächen der Abb.273 
und 277 bzw. der Abb.275 und 279 etwa bei Minute 7 verdeutlichen. 
Besonders wichtig ist in diesem Zusammenhang die zeitliche Ent­
wicklung der Schwimmgeschwindigkeiten: Nachdem bei Fütterung sende 
die Fische fast mit ihrer Routinegeschwindigkeit schwimmen, steigern 
sie die Geschwindigkeit im Anschluß an die Umweltverschlechterung 
spontan um etwa 50 %. Im weiteren Verlauf sinkt die mittlere Ge­
schwindigkeit dann innerhalb von etwa 5 Minuten asymptotisch auf die 
Routinegeschwindigkeit zurück (Abb.274 und 278 zwischen Minute 5 
und Minute 10). 

Die Auswirkungen dieser Änderungen der Schwimmdynamik auf die 
Sehwarmdynamik werden erst in der Diskussion interpretiert. 

Für die hochauflösenden Untersuchungen des Schnappaktes einzel­
ner Tiere wurden sowohl Messungen beim Erbeuten von Mysidaceen als 
auch beim Schnappen nach Pellets gemacht. Obwohl Pellets eigentlich 
während des gradlinigen Schwimmens durch einfaches öffnen des 
Mauls aufgenommen werden könnten, läuft selbst bei den domesti­
zierten Regenbogen-Forellen beim Schnappen der Pellets sehr häufig 
eine Handlungkette ab, die der beim Erbeuten von Mysidaceen sehr 
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ähnelt. Sie ist in den Abb.282 bis 284 dargestellt. Diese Aufzeichnung 
wurde zwar in einem Netzkäfig beim Schnappen eines Pellets gemacht, 
hätte aber ein sehr ähnlich es Aussehen, wenn die Forelle eine 
Mysidacee gefangen hätte. Dargestellt sind die Silhouetten der Forelle 
mit Sicht von unten in einer Zeitfolge mit dt = 200 ms und das läng­
liche Pellet (P). Die Forelle entdeckt das seitlich zu ihrem Kurs 
liegende Pellet (Pos. 1 in Abb.284), woraufhin sie ihren Kurs kor­
rigiert, um dann direkt in Richtung auf das Pellet zu beschleunigen 
(Pos.2, Kurs Z). Dieses Stadium ist in Abb.282 getrennt gezeichnet. 
Anstatt aber das Pellet mit geöffnetem Maul zu überschwimmen, wird 
der Kopf vom Zielkurs nach rechts weggeschwenkt, um dann beim 
anschließenden Rückschwung das Maul seitlich über das Pellet zu 
stülpen (Abb.283). Im Anschluß schwingt der Kopf dann aber nicht 
wieder in die Mittellage zurück, sondern dreht weiter auf einem 
Halbkreis, wodurch eine 180 Grad Drehung des Tieres eingeleitet 
wird, so daß die Forelle schließlich direkt entgegengesetzt zum Ziel­
kurs weiterschwimmt (Pos.3, Kurs N). Ein derartiges Verhalten wird 
im folgenden mit "u-turn" bezeichnet. In der Abb.284 sind alle Zeit­
stadien des "u-turns" übereinandergezeichnet. 

Besonders zu Beginn einer Fütterung ist die Häufigkeit von 
"u-turns" groß. Gegen Ende ist dieses typische Verhalten auch 
schwächer ausgeprägt, wobei die Kurs-Änderung sich oft auf etwa 90 
Grad reduziert. Außerdem nimmt der Anteil der hohen Geschwindig­
keiten in den Häufigkeitsverteilungen langsam ab (Abb.245). 

a) Direkt nach Beginn des Futterangebotes wird die Polarisation 
der Schwimmrichtung völlig aufgelöst, wie die schraffierten Bereiche 
der Abb. 273 und 277 verdeutlichen. 

b) Ein Teil der Fische schießt mit 4 bis 13 Körperlängen pro 
Sekunde auf die Futterpartikel zu, der Rest schwimmt mit der alten 
Geschwindigkeit weiter. 

c) Im Anschluß an das Zuschnappen wird häufig eine 
charakteristische 180 Grad Wendung in Form eines "u-turns" 
(Abb.284) ausgeführt. 

d) Direkt nach Abbruch des Futterangebotes bilden sich im Rand­
bereich kleine, extrem stark polarisierte Schwärme, die mit deutlich 
erhöhter und sehr gleichmäßiger Geschwindigkeit auf ungewöhnlich 
exakt gehaltenen Kursen die diffuse Restmasse umkreisen; dieses 
Phänomen klingt innerhalb von fünf Minuten etwa asymptotisch ab, 
wie die schwarzen Bereiche in den Abb.274 und 278 verdeutlichen. 

1 . 2. 4. Verhaltensänderungen bei Störungen 
Die Abb.290/291 zeigen die alpha- und v-Häufigkeitsverteilungen, 

die gemessen wurden, nachdem das Arbeitsboot sich der Netzkäfig­
anlage auf drei Meter genähert hatte, die Abb.292/293 nach Anwerfen 
des Motors des Arbeitsbootes in einer Entfernung von 120 m an der 
Landseite und die Abb.294/295 nach Anwerfen des besonders gut 
schallgedämpften und in Schwinglagern montierten Strom-Generators 
des ATOLLs in 60 m Entfernung zum Netzkäfig. Derartige Verhaltens­
parameter wurden häufig auch im Anschluß an plötzlich auftretende 
Schallereignisse beobachtet, wie z.B. beim Oberfliegen eines Hub-
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schraubers, bei Manövern der LANGELAND-Fähre in 600 m Entfernung 
und beim Passieren von Fischkuttern in 300 m Entfernung zur Netz­
käfiganlage. Vergleicht man diese Verteilungen mit dem typischen 
Routinezustand (Abb.236/237), fällt die Auflösung der Sehwarm­
polarisation auf, kenntlich am Anstieg der relativen Variations­
koeffizienten von 8.2 % auf etwa das Dreifache. Die mittlere Ge­
schwindigkeit ändert sich kaum. 

Ein entsprechendes Verhalten zeigten die Fische auch gelegentlich, 
ohne daß eine Ursache hierfür erkannt werden konnte. Es trat 
unregelmäßig mehrmals pro Tag auf. Entweder stand es mit einer 
nicht bekannten Störung in Verbindung, oder aber es wurde als 
Kettenreaktion durch das zufällige ( Fehl-) Verhalten eines Fisches 
ausgelöst - ähnlich dem Phänomen, wenn in einer Menschenansammlung 
plötzlich alle in den Himmel blicken, nur weil einer seinen Blick 
zufällig dorthin lenkte. Kurz vor Fütterungen und auch in einer 
hungernden Versuchsgruppe war die Häufigkeit jeweils stark erhöht. 
Alle genannten Störungen werden wahrscheinlich von den Netzkäfig­
Fischen mit einer Futterchance assoziiert. Die einzelnen Tiere führen 
oft 90-Grad Kursänderungen aus und das Verhalten entspricht allge­
mein dem in Abb. 244/245 dargestellten Zustand während einer Füt­
terung. 

Sehr charakteristisch sind die im Anschluß an diese Störungen 
folgenden Veränderungen in der Schwimmdynamik, wie in Abb.296/297 
beispielhaft für den Zustand 2 Minuten nach Anwerfen des ATOLL­
-Generators dargestellt ist: Die Fische schwimmen mit deutlich erhöh­
ter Geschwindigkeit und hoher Polarisation und entsprechen in ihrem 
Verhalten dem Zustand nach einem Futterentzug (vgl. Abb.252/253). 

Eine weitere Interpretation dieser Schwimmdynamik erfolgt erst in 
der Diskussion, jedoch verdeutlichen diese Ergebnisse bereits die im 
Kapitel Material und Methoden angesprochenen Schwierigkeiten einer 
möglichst unverfälschten Erfassung von Verhaltensparametern, denn 
bereits das Annähern eines Arbeitsbootes verändert das Meßergebnis 
- bezüglich der Winkel um nahezu 400 %. 

Auf leichte Störungen reagierten die Tiere mit Auflösung der 
Sehwarmpolarisation, wobei die Schwimmgeschwindigkeit sich nicht 
wesentlich änderte. Im Anschluß an die Störung kam es häufig zu 
einer typischen Reaktion: Bei besonders strenger Einhaltung der 
Sehwarmformation steigerten die Tiere ihre Geschwindigkeit für 
einige Zeit. Diese Verhaltenskette ähnelt in hohem Maße der beob­
achteten Dynamik während und nach einer Fütterung. Wahrscheinlich 
assoziieren die Forellen mit den beschriebenen Störungen eine Fut­
terchance, und zeigen nach Ausbleiben des Futters eine ähnliche 
Reaktion, wie nach einem Futterentzug. 

1.3. Sehwarmbildung im Netzkäfig 
Um zu prüfen, ob die Fische in einem Netzkäfig nur wegen des sie 

einengenden Netzes, oder aus eigenem Antrieb eng zusammenschwim­
men, wurde in einem relativ schwach besetzten Käfig die Verteilung 
der Tiere im Käfigraum detailierter untersucht. 

In der Abb.300 ist in einem vertikalen Käfig-Schnitt der Auf-
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enthaltsort der Fische über die Tiefe dargestellt, der mit dem 
SONAR-System vom Meeresboden aus erfaßt wurde. Die Länge der 
Balken entspricht der relativen Häufigkeit der Tiere über einen 
Integrationszeitraum von fünf Minuten. Die Linie bei vier Metern zeigt 
die Unterkante des Netzkäfigs. Zusätzlich sind die Profile von 
Temperatur, Salzgehalt und Sauerstoff eingetragen. Dieser Käfig war 
mit einer rechnerischen Besatzdichte von etwa 9 kg pro Kubikmeter 
besetzt (Besatzgewicht/Käfigvolumen). Die Tiere halten sich fast nur 
in den oberen zwei Metern auf, und unterhalb von 2. 5 m schwimmt 
kein einziger Fisch (wie auch eine Videobeobachtung bestätigte). Zu 
diesem Zeitpunkt war das Wasser bis in 5 Meter Tiefe gut durch­
mischt, was die relativ geraden Profile der hydrographischen Daten 
zeigen, so daß aus der Hydrographie kein deutlicher Grund abzuleiten 
ist. Da es sich um einen Kugelkäfig handelt, könnte der im unteren 
Bereich verringerte Radius ein Grund hierfür sein, doch bei anderen 
Gelegenheiten schwammen die Fische auch in den unteren Metern (vgl. 
mit Abb.439 oder 457). Auch der Vergleich von Abb.407 mit 408 
zeigt, daß sich in zwei benachbarten Käfigen bei ähnlichen Randbe­
dingungen eine ähnliche Fischverteilung einstellt, obwohl der eine 
Käfig ein 8. 6 m tiefer Zylinder ist. 

Die Tiere nutzen Abb.300 entsprechend nur etwa die Hälfte des 
ihnen zur Verfügung gestellten Raumes, bzw. sie schwimmen doppelt 
so dicht, wie es ihnen durch das Netz in vertikaler Richtung vorge­
geben wäre. Den horizontalen Aspekt zeigt die Abb.320: In einem 
horizontalen Käfigschnitt wurde mit einer Kamera vom Meeresboden 
aus der Aufenthaltsort der Fische ausgewertet. Dieser Käfig war mit 
einer relativ geringen rechnerischen Besatzdichte von 5 kg pro 
Kubikmeter Käfigvolumen besetzt. Auch in horizontaler Richtung gibt 
es Bereiche, in denen die Tiere sehr dicht zusammenschwimmen, und 
andere, in denen sie kaum anzutreffen sind. 1 n den Abb. 313 bis 315 
sind die Silhouetten nach typischen Monitorbildern aus diesem Käfig 
gezeichnet. Die Kamera war in den Himmel gerichtet, die Lage des 
Ausschnittes relativ zum Käfig zeigt die Skizze unter Abb.315. Die 
Abb.313 stellt den Zustand kurz nach einer Störung dar. In der 
oberen Hälfte des Bildes schwimmen die Fische noch relativ diffus 
durcheinander, während sich in der unteren gerade ein Schwarm neu 
formiert. 

Im ungestörten Käfig findet man eine Fisch-Verteilung, für die das 
Monitorbild der Abb.314 charakteristisch ist. Fast alle Tiere schwim­
men in Sehwarmformation, was auch die Häufigkeitsverteilungen der 
momentanen Geschwindigkeiten und Schwimmrichtungen in den 
Abb.318/319 quantifizieren, in der diejenigen Tiere ausgewertet 
wurden, die das in Abb.314 eingezeichnete Meßfeld 2 berührten. Zum 
Vergleich wurden diese Messungen auch an einer entsprechenden 
Anzahl von Tieren außerhalb der Sehwarmformation durchgeführt, die 
das Meßfeld 1 durchschwammen (Abb.316/317). Im Schwarm sind die 
Richtungen sehr stark polarisiert, was der niedrige relative 
Variationskoeffizient von 4.0 % verdeutlicht, im übrigen Käfigbereich 
ist die Polarisation schwach (var.% = 22.1). Die Tiere außerhalb des 
Schwarmes schwimmen mit 1.03 bl/sec, die im Schwarm deutlich 
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schneller und wesentlich gleichmäßiger mit 1 .33 bl/sec, bei einem 
relativen Variationskoeffizienten von 17. 9 %, im Vergleich zu dem 
außerhalb des Schwarmes von 43.9 %. 

In der Abb.314 ist die Bahnlinie der Kopfspitze eines Fisches für 
die folgenden 5 Sekunden eingezeichnet (mit Sekundenmarken): Er 
bewegt sich auf einer relativ geraden Bahn voran, mit recht gleich­
förmiger Geschwindigkeit (1.11 - 1.12 - 1.16 - 1.60 - 1.21 bl/sec). 
Am Ende des Käfigs trifft der Schwarm dann senkrecht auf die Netz­
wand, wie in Abb.315 gezeichnet: Die Fische bremsen und drehen alle 
um; hierbei sind sie diffus verteilt, die Drehungen sind anscheinend 
nicht synchronisiert, einige drehen rechts- andere linksherum. 
Danach beschleunigen sie wieder in entgegengesetzter Richtung, einen 
neuen Schwarm bildend. An der wiederum eingezeichneten Bahnlinie 
eines Fisches erkennt man sowohl die Geschwindigkeitsreduktion als 
auch die 180-Grad-Wendung. 

Das senkrechte Auftreffen auf die Netzwand ist ein sehr un­
günstiger Zustand. Wie andere Aufzeichnungen zeigten, verändert ein 
schräges Aufprallen die Schwimmdynamik nicht wesentlich: Würde sich 
in Abb.314 das Seitennetz des Käfigs in einer Position befinden, die 
durch die gepunktete Linie angedeutet ist, dann schwämme ein ent­
sprechender Schwarm in ruhigem Bogen mit etwa einer Körperlänge 
Abstand am Netz entlang, wie bei anderen Gelegenheiten registriert 
werden konnte. 

In der Abb.321 ist in einer Aufsicht des Netzkäfigs der Schwarm 
und die Bahnlinie seines Zentrums mit Sekundenmarken eingezeichnet. 
Manchmal folgt der Schwarm der gekrümmten Käfigwand, manchmal 
löst er sich und schwimmt dann geradeaus quer durch den Käfig, und 
manchmal trifft er im rechten Winkel auf die Netzwand. Wären etwa 
doppelt so viele Fische im Käfig, dann wäre die Chance nicht so 
groß, daß sich der Schwarm von der Netzwand bzw. der Tangenten­
richtung löst, und er würde immer an der leicht gebogenen Käfigwand 
entlangschwimmen, wie es in etwas stärker besetzten Käfigen re­
gistriert wurde: Die Abb.322 zeigt ein typisches Echogramm; der 
8-Grad SONAR~Schwinger strahlte 1 m vom Käfigrand entfernt vom 
Meeresboden aus senkrecht nach oben, die Käfigtiefe betrug 8. 6 m, 
die Meßanordnung war ähnlich der in Abb. 16 dargestellten. Man 
erkennt deutlich, daß der Schwarm periodisch das Meßfeld passiert. 
Das bedeutet, daß die Tiere auch in horizontaler Dimension etwa 
doppelt so eng zusammen schwimmen, wie es ihnen durch das Netz 
vorgegeben wäre. 

Eine weitere Registrierung soll die Stärke des Sehwarmtriebes - bei 
der nicht gerade als typischer Sehwarmfisch eingestuften Forelle -
verdeutlichen: Gelegentlich wurden bei den Untersuchungen in 
unserem Sperrgebiet auch freilebende Forellen beobachtet. Die 
Abb.301 zeigt schwarz eingezeichnet zwei dieser freilebenden Tiere, 
die außen vom Netz mit den Tieren im Netz zusammenschwimmen. Die 
Kamera blickt vom Meeresboden aus von unten auf einen Ausschnitt 
des Kugelkäfigs; die freien Forellen schwimmen schräge unter dem 
schrägen Netz und den Käfigfischen. Die Schwimm-Richtungen und 
Geschwindigkeiten der Käfigforellen sind in den Abb.302/303, die der 
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freilebenden Forellen in den Abb.304/305 dargestellt. Diese Ver­
teilungen quantifizieren den auf der Video-Aufzeichnung klar erkenn­
baren Eindruck, daß die freilebenden Forellen sowohl ihre Richtung 
als auch ihre Geschwindigkeit den Käfigtieren anglichen. Bei einer 
anderen Beobachtung kamen zwei freilebende Tiere senkrecht auf die 
Käfigwand zugeschwommen, passten dann aber sofort ihre Schwimm­
winkel und Geschwindigkeiten den im Käfig schwimmenden Fischen an. 

Das angebotene Netzkäfigvolumen wird von den Forellen meistens 
nicht voll ausgefüllt, sondern die Tiere schwimmen freiwillig erheb­
lich enger, als der Käfig es ihnen vorschreibt. Dieses trifft be­
sonders für die vertikale Verteilung zu. Unterschreitet die Besatz­
dichte einen bestimmten Wert, dann bildet sich auch keine geschlos­
sene Fischmühle mehr, sondern die Mehrzahl der Tiere formt einen 
kleinen Schwarm, der den Käfig auf unregelmäßigen Kursen durch­
streift. Der Trieb, gemeinsam zu schwimmen, ist auch bei Forellen so 
stark ausgeprägt, daß freilebende Forellen gelegentlich direkt am 
Netz mit der Fischmühle kreisten. 

1.4. Einfluß der Hydrographie 
Die Fischverteilung der Abb.300 wurde aufgenommen, als über den 

ganzen Käfigbereich hinweg fast gleichförmige hydrographische Be­
dingungen herrschten. Unter derartigen durchmischten Verhältnissen 
war der Schwarm regelmäßig in direkter Oberflächennähe anzutreffen 
und überdeckte etwa die oberen 3. 5 Meter. 

Gelegentlich hielten sich die Fische aber auch am Netzboden auf 
oder in einer dünnen Schicht im freien Käfigraum, wobei die Tiefe 
dieser Schicht erstaunlich genau eingehalten wurde. Dieses Kapitel 
stellt Ergebnisse hydrographischer Messungen den beobachteten 
Fischverteilungen gegenüber. Da die Tiere in den Käfigen nur wenig 
eingezwängt sind (vgl. Kapitel 1.1. und 1.3.), haben sie einen 
relativ großen Entscheidungsfreiraum. Dieser Freiraum kann gelegent­
lich eine erhebliche hydrographische Variabilität aufweisen, besonders 
in vertikaler Richtung. Vorversuche ergaben, daß z.B. während der 
starken Erwärmung des Oberflächenwassers im Frühjahr die Tiere sich 
fast nur in dieser dünnen warmen Deck-Schicht aufhielten (Abb.400): 
Bis in 1 .6 Meter Tiefe war das Wasser etwa um 2 Grad wärmer, und 
nur oberhalb dieser Tiefe hielten sich die Tiere auf. Noch eine Woche 
vorher nutzten bei durchmischten Verhältnissen die Forellen die 
oberen drei Meter aus. 

Bedingt durch die besondere Lage des Sperrgebietes ist bei auf­
landigen Winden diese Schicht in Ufernähe dicker, auf der See-Seite 
dünner. 1 n einem Vor-Versuch wurden Netzkäfig und ATOLL aus dem 
Bereich der dicken Deckschicht langsam seewärts in die dünnere 
Schicht und wieder zurück gezogen: Entsprechend paßte sich der 
Schwarm in seiner Dicke an. Bei diesen vorläufigen Versuchen wurde 
die Obergrenze des Schwarmes mit dem Auge vom Unterwasser-Beob­
achtungsraum aus durch Peilung markierter Netzknoten (siehe 
Abb. 416 K) bestimmt. Die Untergrenze I ieferte eine einfaches Echolot, 
dessen unter dem Käfig montierter Schwinger nach oben strahlte 
(Abb.416 S) und immerhin ein eindeutiges Signal der Sehwarmkante 
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lieferte. Derartige, einfache Ortsbestimmungen sind in den folgenden 
Häufigkeitsverteilungen des Fischortes erkenntlich an der gleichen 
Länge der Säulen. Die Registrierungen mit dem hochauflösenden 
SONAR-System liefern hingegen die prozentuale Anzahl der Fische pro 
20-cm-Sch icht. 

1 .4.1. Einfluß der Temperatur 
Frühjahrs-Schichtung 

Die Abb.400 bis 402 zeigen eine kurzfristig schwankende Deck­
schicht in den fest verankerten Netzkäfigen im April: Innerhalb von 
zwei Minuten hob sich die Unterkante der wärmeren Schicht von 1.8 
Meter auf 1. 2 Meter und sank dann in vier Minuten wieder auf die 
alte Tiefe zurück, synchron verlagerte sich auch die Unterkante der 
Fischschicht. Ein zweites Beispiel für eine dünne Deckschicht ist in 
Abb.403 für die Verhältnisse des gleichen Käfigs 12 Tage später im 
Jahr dargestellt. Zu diesem Zeitpunkt betrug die Schichtdicke lange 
Zeit nur etwa 1. 2 Meter. Auch einen Monat später - bei schon 
wärmerem Tiefenwasser - reicht ein sehr geringer Temperatursprung 
aus, um die Tiefe der Fischschicht zu begrenzen: In den Abb.407 
und 408 beträgt der Temperatursprung nur etwa O, 4 Grad, was 
ausreichte, um die Tiefenverteilung der Fische zu begrenzen. 

Diese beiden Abbildungen wurden aus einem weiteren Grunde ausge­
wählt: Sie zeigen zwei unmittelbar nebeneinanderliegende Käfige, von 
denen der eine den Netzboden in 4 m Tiefe, der andere in 8.6 m 
Tiefe montiert hat, angedeutet durch die gestrichelten Linien in den 
Abbildungen. In beiden Käfigen wurde jedoch eine sehr ähnliche 
Fischverteilung registriert. Besonders im tiefen Käfig wird deutlich, 
daß die Tiere das angebotene Volumen nicht annähernd ausnutzen, 
sondern sie meiden die nur geringfügig ungünstiger temperierten 
Bereiche. Die bevorzugte Schicht verlassen sie anscheinend nur 
äußerst ungern: Während die Fische beim Füttern normalerweise den 
absinkenden Futter-Pellets bis zum Netzboden folgen und sich dort 
auch länger aufhalten (Abb.410 Pfeil), so tauchten unter diesen 
geschichteten Bedingungen nur wenige Tiere hinter dem Futter her, 
wobei sie sehr steil abtauchten und bereits innerhalb von 4 Sekunden 
wieder auftauchten. Die Abb.410 zeigt ein Echogramm dieser Situation 
(Meßanordnung siehe Abb.16). Man erkennt die dünne Fisch-Schicht 
an der Oberfläche und das gelegentliche Abtauchen einiger Fische bei 
der Fütterung ( Pfei 1); bereits nach 40 Sekunden waren kaum noch 
Tiere im unteren Bereich anzutreffen. Auf den Videoaufzeichnungen 
war zu erkennen, das dort noch viel ungenutztes Futter schwebte, 
das anschließend in die Tiefe verlorenging. 
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Beobachtungen unter dem Eis 
Die Abb. 411 zeigt die Situation in einem sehr strengen Winter unter 

einer 30 cm dicken Festeisdecke: Die Tiere meiden die direkte Nähe 
des Eises und schwimmen alle in einer 1. 2 Meter dicken Schicht, die 
eine mittlere Temperatur von -0. 28 Grad Celsius aufwies. Bedingt 
durch den Süßwasserausstrom der Schwentine (geographische Lage 
siehe Abb.608), war in dieser Schicht das Wasser relativ salzarm und 
warm. An anderen Stellen der Kieler Förde betrugen zu dieser Zeit 
die Temperaturen teilweise -0.98 Grad Celsius. Bei Temperaturen 
unterhalb von -0. 5 bis -0. 7 Grad sind für Brackwasser-Netzkäfig­
anlagen große Mortalitäten durch Eisbildung im Fischgewebe beschrie­
ben (SAUNDERS & HENDERSON 1975, KLEIN 1974, KOOPS 1972). Der 
Salzgehalt der Förde zu dieser Zeit von etwa 20 ppm S entspricht 
einer Gefrierpunktserniedrigung von -1.08 Grad Celsius (SCHLIEPER 
1972). Die Gefrierpunktserniedrigung des Blut-Plasmas von Regen­
bogen-Forellen liegt im Bereich von -0.57 Grad (PARRY 1961) bis 
-0.68 Grad (SAUNDERS & HENDERSON 1975), so daß eine Über­
winterung in Brackwassergebieten bei Temperaturen unter .5 Grad 
sehr riskant ist (SAUNDERS 1984, ACKEFORS et al. 1983). 

Das Wasser direkt unterhalb der Fischschicht hatte eine Temperatur 
von -0.43 Grad Celsius. Ob die Tiere tatsächlich selbst derart ge­
ringe aber lebenswichtige Temperaturgradienten registrieren 
können, oder ob aus anderen Gründen die Fische in dem minimal 
wärmeren Bereich des Käfigs zu finden waren, läßt sich mit den 
wenigen Messungen nicht klären. Auf jeden Fall überlebten fast alle 
Fische dieses Käfigs den sehr strengen und langen Winter im Brack­
wasser - ganz nahe an der Grenze des von Meeres-Netzkäfig-Farmern 
sehr gefürchteten "supercooling" (ACKEFORS 1983, BRETT 1970, 
SMJTH 1958). 

Die Schwimmgeschwindigkeits- und alpha-Verteilungen zeigen die 
Abb.412/413. Die Fische schwammen sehr gleichmäßig und ausgerichtet 
und für die Temperatur und den Ernährungszustand erstaunlich 
schnell (seit Wochen ungefüttert, mittlere Fischlänge ca. 48 cm). In 
der Nacht stieg die mittlere Schwimmgeschwindigkeit noch weiter an, 
und die relativen Variationskoeffizienten von Geschwindigkeit und 
Winkel reduzierten sich sie schwammen noch polarisierter 
(Abb. 41 4 / 415) . 

Vorzugs-Temperatur 
Wenn in einem Netzkäfig ein flacher vertikaler Temperatur-Gradient 

zwischen 25 Grad an der Oberfläche und 15 Grad in 8 Meter Tiefe 
vorhanden ist, sollten die Forellen überwiegend in einer Zwischen­
schicht von etwa 22 Grad anzutreffen sein (McCAULEY & 

CASSELMANN 1980), bzw. bei kälterem Wasser mindestens in der 
wärmsten Schicht. Dieses traf zwar oft zu, jedoch häufig wurden auch 
Fischverteilungen angetroffen, bei denen die Fische sich z.B. vor­
zugsweise bei 5 Grad aufhielten, obwohl eine Schicht mit 6 Grad für 
die Fische erreichbar war (Abb.420). Erst als hochauflösende Zeit­
reihen der Temperaturverteilungen in den Netzkäfigen aufgenommen 
wurden, fand sich eine Erklärung: Im Gegensatz zu den üblicherweise 
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zur Untersuchung von Temperatur-Präferenzen eingesetzten 
Temperatur-Orgeln ( Reviews in McCAULEY 1977, Fry 1958) war in 
den Netzkäfigen nicht nur ein T -Gradient vorhanden, sondern dieser 
schwankte zusätzlich sowohl bezüglich seines Ortes als auch bezüglich 
seiner Stärke. Hervorgerufen wurde diese Variabilität durch 
Schwingungen der Ausstromfahne des Kraftwerkes. Demzufolge war 
das warme Oberflächenwasser von z.B. 6 Grad zeitweise im Käfig 
vorhanden, zeitweise aber auch nicht. Würden die Fische sich in 
dieser 6-Grad-Schicht aufhalten, dann würde diese ihnen in unregel­
mäßigen Abständen wiederholt entzogen werden: Sie wären also stän­
digen Temperatursprüngen ausgesetzt. Das scheinen sie aber zu 
vermeiden und wählen deshalb lieber eine Temperatur, die zwar 
stärker vom Optimum abweicht, dafür aber ständig im Käfig erreich­
bar ist. 

Temperatur-Sprünge 
Da die Schwärme in den Käfigen eine große Fertigkeit bewiesen, bei 

Temperatur-Sprüngen in Käfigbereiche auszuweichen, die noch die 
alte Temperatur aufwiesen, mußte der Versuchsansatz erweitert 
werden: Das ATOLL, mit einem rundem Netzkäfig unter dem Beob­
achtungsraum montiert, wurde für mehrere Stunden in die Ausstrom­
fahne des Kraftwerkes gelegt, damit die Fische Zeit hatten, sich an 
eine hohe Temperatur anzupassen. Käfig und Besatz waren so abge­
stimmt, daß die Tiere ruhig mit etwa 1 .2 bl/sec in Form einer Fisch­
mühle kreisten. Dann wurde das ATOLL aus der Ausstromfahne 
herausgezogen, und nach 30 Minuten wieder hineingezogen, wobei 
Hydrographie, Verhalten und Aufenthaltsort des Schwarmes registriert 
wurden. Für diesen Versuch lieferten in ein dünnes Kabel einge­
schweißte Sensoren die Daten. Dieser Sonden-Strang war mit einem 20 
kg Bleigewicht beschwert und wurde neben dem Käfig senkrecht ins 
Wasser gespannt, so daß kontinuierlich Temperaturdaten aus 0.5, 1.5, 
2.5, 3.5, 4.5, und 5.5 m Tiefe dem Bordrechner zur Verfügung 
standen. Diese Anordnung ist in der rechten Hälfte der Abb.416 
skizziert. Die Meßgenauigkeit betrug O. 2 Grad, die Abweichungen der 
Sensoren untereinander lag unter 0.05 Grad. Zusätzlich wurde noch 
etwa alle 10 Minuten in 8 m Entfernung zum Käfig das übliche, 
genauere Profil aufgenommen. Diese Anordnung erfaßte ein Tempera­
tur-Raster des Hälterungswassers mit sehr hoher zeitlicher Auflösung. 

In der Abb.416 ist ein Ausschnitt der an Bord on-line verfügbaren 
Analogaufzeichnung der Temperaturkurven aus den sechs Tiefenstufen 
über die Zeit dargestellt. In 5.5 m Tiefe ist das 1. 2 Grad kalte 
Tiefenwasser zu erkennen, in geringeren Tiefen die vom Kraftwerk 
beeinflußten wärmeren Schichten. Die ersten 18 Minuten befindet sich 
der Netzkäfig in der warmen Ausstromfahne. Die Temperaturen 
schwanken periodisch um etwa zwei Grad, wobei eine Phase im linken 
Teil der Abbildung zu erkennen ist. In diesem Beispiel ist die 
Schwankungsbreite relativ groß, normal waren 0.5 bis 1.5 Grad. Nach 
Verlassen der Ausstromfahne ( Pfeil bei Minute 18) sinkt die 
Temperatur im Käfig auf die zu dieser Jahreszeit üblichen Werte (März 
1984). Bei Minute 53 (Pfeil) tritt der Käfig wieder in die Ausstrom-
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Text) 
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fahne ein. Diese war allerdings durch eine zwischenzeitliche Re­
duzierung der Kraftwerksleistung weniger stark ausgeprägt. 

Die Abb.419 bis 429 zeigen T-Tiefenprofile und die Fischver­
teilungen jeweils zu verschiedenen Zeiten, wobei die zeitliche Lage 
dieser Verteilungen in der Abb.416 jeweils eingetragen ist. Zur 
Übersicht, in welchem Bereich die T-Variationen lagen, sind alle 
T-Profile dieses Versuches in der Abb. 419 übereinandergezeichnet: 
Etwa 5 Grad beträgt die Schwankungsbreite im Bereich des Netz­
käfigs. In dieser Abbildung ist auch ein Salzgehalts- und ein 
Sauerstoffprofil mit eingetragen, das zum Zeitpunkt der Abb . 425 
aufgenommen wurde. In den Abb.420 bis 423, noch innerhalb der 
Ausstromfahne, befinden sich die Fische stets in einer Tiefe, die etwa 
4.5 Grad aufweist, und nicht etwa in dem 6 Grad warmen Wasser, das 
nur gelegentlich im Käfig vorhanden ist. Besonders in Abb. 423 wird 
die Fischverteilung durch das warme Oberflächenwasser von dem 
starken Gradienten regelrecht zusammengedrückt. 

Im Verlaufe der von diesen Abbildungen abgedeckten Zeit gewöhnen 
die Fische sich allerdings langsam an das wärmere Wasser, so daß sie 
sich im Bereich der 4. 7- Grad- Sch icht aufhalten. Dann wird der Netz­
käfig (bei Minute 18) in das kältere Wasser gezogen, wodurch die 
höchste im Käfig verfügbare Temperatur auf 4. 2 Grad absinkt. Sofort 
kommen die Fische höher : In Ihrer alten Tiefenschicht von etwa 3 
Metern ist die Temperatur von 5 auf 2 Grad abgesunken; alle Fische 
haben diese Schicht verlassen (Abb. 424), und sie befinden sich jetzt 
nahe der Oberfläche im wärmsten Tei I des Käfigs . Obwohl sie dem 
starken Temperatur- Sprung v on 3 Grad ausweichen konnten, sind sie 
doch einem T-Sprung warm/ kalt von einem halben Grad ausgesetzt 
worden. Im Verhalten der Tiere waren keinerlei Reaktionen zu er­
kennen, die auf eine Klinokinese hindeuteten, sondern die Fische 
hielten die Fischmühle mit noch größerer Disziplin ein, wobei die 
Geschwindigkeit von 1.24 bl/sec (var.% = 17.5, n = 10) auf 1.57 
(var.% = 14.3, n = 10) etwas zunahm (dv = 27 %) • Nach weiteren drei 
Minuten war dieser Effekt fast wieder abgeklungen, die Fische 
schwammen nur noch mit leicht erhöhter Geschwindigkeit von 1. 30 
bl/sec (var% = 19 . 2; n = 10) in Oberflächennähe (dv = +5 %, Abb.425) 
und nach weiteren zwei Minuten wieder annähernd mit ihrer alten 
Geschwindigkeit (1.25 bl/sec, var. % = 20.5, n = 10, Abb.426). 

Am Ende der etwa halbstündigen kalten Phase (Abb.427) schwimmen 
die Fische oberflächennah bei drei Grad Wassertemperatur, und zwar 
mit annähernd der gleichen Geschwindigkeit, die sie vorher bei 5 
Grad zeigten (1 . 26 bl/sec, var. % = 19.0, n = 10). Anschließend 
steigen die Temperaturen im Netzkäfig wieder, nachdem die Versuchs­
anlage wieder in die Ausstromfahne zurückgezogen wurde (bei Minute 
53). Die Fische folgen jetzt der 3- Grad-Schicht in die Tiefe (Abb.428 
bis 430). Hierbei war keine Geschwindigkeitsänderung meßbar. 

Um die Fische einem Temperatursprung in entgegengesetzter 
Richtung ( kalt/warm) auszusetzen, wurde der Versuchsansatz ge­
ändert : Innerhalb der Ausstromfahne (Temperaturregime siehe 
Abb. 417) wurde durch ein abgesenktes Obernetz die Schwarmober­
kante der Fischmühle langsam auf 3 Meter Tiefe hinuntergedrückt 
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Abb.431 bis Li35. Häufigkeitsverteilungen des Aufenthaltsortes der Fische über die Tiefe mit Temperaturvertei­
lungen (T) bei Erzeugung eines Temperatursprunges kalt/warm (Vergleiche mit Abb.430 = Zustand vor dem 
Versuch). Abb.431. Verbringen des Schwarmes in das kalte Tiefenwasser mit Hilfe eines verschiebbaren 
Obernetzes U. Abb.432. Zustand eine Minute nach Entfernen des Obernetzes: Die mittlerweile an das kalte 
Wasser adaptierten Fische verlassen dieses nicht sofort wieder. Abb.433. Verbringen des kaltadaptierten 
Schwarmes in das warme Oberflächenwasser durch Anheben des Bodennetzes zur Erzeugung des Temperatur­
sprunges kalt/warm. Abb.434 und 435. Freier Zustand nach Entfernen des Unternetzes {Erläuterungen siehe 
Text} 
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(Abb.416 T bzw. 431 U), so daß sich die Tiere im kalten Tiefen­
wasser über 16 Stunden an eine Temperatur von etwa 1. 5 Grad ge­
wöhnen konnten. Vorher schwammen die Forellen stets in einer 
Schicht, die etwa 4 Grad aufwies. Auch in diesem nur ein Meter 
hohen, 3. 8 Meter durchmessenden, runden Käfig lief die Fischmühle 
perfekt weiter (v = 1 .20 bl/sec). Die Abb.432 zeigt die Fisch­
verteilung eine Minute nach Entfernen des Obernetzes: Die Forellen 
bleiben trotzdem weiterhin unterhalb der Grenze zur warmen Deck­
schicht. Anschließend wurde der Schwarm durch vorsichtiges Hoch­
ziehen des Netzbodens in die warme Deckschicht gelenkt (Abb.433). 
Der Temperatursprung kalt/warm betrug 2 .5 Grad. Auf einige anfäng­
liche heftige Reaktionen, die aber auch im Zusammenhang mit der 
Netzmanipulation stehen könnten, zeigten die Fische fast das gleiche 
Verhalten, wie oben bereits für die entgegengesetzte Sprungrichtung 
warm/kalt beschrieben wurde: Strengeres Einhalten der Fischmühlen­
-Kriterien bei etwas erhöhter Schwimmgeschwindigkeit (1. 14 auf 1 .49 
bl/sec, dv = +31 %) • Innerhalb von weiteren 11 Minuten war die 
Geschwindigkeit dann wieder annähernd auf den alten Wert abge­
sunken (1. 16 bl/sec). Nach Absenken des Netzbodens auf seine alte 
Tiefe bleiben die Fische dann aber in der 5-Grad-Schicht (Abb.434) 
an der Oberfläche, bzw, sie folgten dieser Schicht, wenn sie kurz­
fristig absank (Abb.435). 

Die in Form einer Fischmühle gehaltenen Forellen stellen sich mit 
großer Präzision in einer Schicht ein, die eine bestimmte Temperatur 
hat. Verändert diese Schicht ihre Lage, so folgen die Tiere ihr. Das 
Auswahlkriterium für die Temperatur ist nicht ausschließlich die 
absolute Nähe zum Temperatur-Optimum von 22 Grad: Es wird zwar 
eine dem Optimum möglichst naheliegende Temperatur gewählt, aber 
nur, wenn diese Temperatur auch längere Zeit ununterbrochen im 
Käfig verfügbar ist. Die Tiere vermeiden also Temperatursprünge. 
Zwingt man ihnen einen Temperatur-Sprung auf, so ist die Reaktion 
beim Sprung kalt/warm und beim Sprung warm/kalt prinzipiell die 
gleiche: Die Sehwarmformation wird präziser eingehalten und die 
Schwimmgeschwindigkeit erhöht sich um ca. 30 Prozent, sie fällt 
dann aber langsam wieder ab, und erreicht nach fünf Minuten etwa 
den alten Wert. 

1 . 4. 2. Einfluß des Sauerstoff-Gehaltes 
Sauerstoff-Mangel 

Am 19. August 1982 konnte eine ungewöhnliche Sauerstoffsituation 
in den Netzkäfigen beobachtet werden. Bedingt durch den Auftrieb 
von kaltem und fast anoxischem Tiefenwasser fand an diesem Tag in 
der Kieler Förde ein erhebliches Fischsterben statt. In der Hörn 
( geographische Lage siehe Abb. 608) betrug die Sauerstoffsättigung 
nur 5 %, und am Meeresboden lagen in großen Mengen tote Platt­
fische, Aalmuttern, Dorsche und Aale. In unserem Experimentiergebiet 
durchströmte an der Oberfläche die etwa ein Meter dicke, drei Grad 
wärmere und fast sauerstoffgesättigte Kühlwasserfahne des Kraftwerks 
langsam die Käfigeanlage. Unterhalb von 1 .5 m Tiefe betrug in den 
Netzkäfigen die Sauerstoffsättigung weniger als 32 %. Werte zwischen 
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50% und 30 % werden in der Literatur für Regenbogen Forellen als 
Letalkonzentrationen angegeben (ALABASTER et al 1957, BENFEY & 

SUTTERLIN 1984, FRY 1971, HOLETON & RANDALL 1967, IRVING et 
al. 1941, KLIASTORIN & TITOVA 1975, KUTTY 1968). 

Die Fische in den Käfigen schwammen alle extrem eng nebeneinander 
mit großer (etwa 1.8 bl/sec) und sehr gleichmäßiger Geschwindigkeit 
in Form einer Fischmühle, ohne daß irgendwelche heftige Reaktionen 
zu verzeichnen waren, wie sie bei Sauerstoffmangel sonst häufig 
beobachtet wurden (DAVIS 1975, HöGLUND 1961, ERICHSEN-JONES 
1952 und eigene Beobachtungen an Forellen in Aquarien). Bereits zwei 
Stunden später war die Gefahrensituation wieder vorbei, und fast alle 
Fische hatten überlebt. Allerdings waren doch an diesem Tag von 
etwa 3000 Fischen in jedem Käfig einige Dutzend gestorben (normal 
waren ein oder zwei Tote pro Tag und Käfig). Hierbei handelte es 
sich größtenteils um Tiere, die zwar einen gesunden äußeren Ein­
druck machten, die jedoch auf irgendeine Weise in ihrer Schwimm­
fähigkeit behindert waren, z.B. Tiere mit einer Rückgratverkrümmung 
oder mit abgebissenen Schwanzflossen. 

Eine derart krasse und interessante Situation ist in den darauf 
folgenden Jahren, nachdem bessere Meßmöglichkeiten installiert waren, 
zwar nicht wieder aufgetreten, aber aus allen Registrierungen sind in 
diesem Kapitel diejenigen dargestellt, in denen besondere Sauerstoff­
-Bedingungen auftraten. Berücksichtigt wurden nur Messungen, bei 
denen gleichzeitig ein möglichst geringer Gradient in der Temperatur 
und im Salzgehalt vorhanden war. 

In den Abb. 439 bis 458 sind die Häufigkeitsverteilungen des 
Aufenthaltsortes der Fische über die Tiefe zusammen mit den 
Temperatur-, Salzgehalts- und Sauerstoff-Profilen dargestellt. Da für 
die Interpretation der Ergebnisse jeweils die Abweichung des Sauer­
stoffangebotes von dem 100 % Sättigungswert von Bedeutung ist, 
wurde dieser jeweils durch die gepunktete senkrechte Linie in den 
Abbildungen markiert. Diese Linie entspricht dem Normalzustand, auf 
den die Physiologie der Forellen angepaßt ist. Jede Abweichung von 
dieser Linie stellt einen Zustand dar, der im normalen Lebensraum der 
Forellen selten vorkommt. Sowohl ein Sauerstoffdefizit als auch ein 
Sauerstoffüberschuß wird im Sinne dieser Untersuchung als Umwelt­
verschlechterung gewertet. Der Bereich zwischen dieser Linie und der 
tatsächlich gemessenen Sauerstoff-Kurve ist in den Abbildungen 
horizontal schraffiert, um das Maß der Umweltverschlechterung zu 
verdeutlichen. Sättigungswerte von unter 40 % sind kritisch (siehe 
Autorenliste oben), und auch eine Übersättigung kann schädlich oder 
tödlich sein (MELDRIM unveröffentlichte Daten zitiert von GIFT 1977, 
REYNOLDS & THOMSON 1974). Die Höhe der kritischen Konzentration 
einer Übersättigung ist in der Literatur umstritten; prinzipiell kann 
aber bereits eine Obersättigung von wenigen Prozent über 100 bei 
bestimmten Randbedingungen die gefürchtete Gasblasenkrankheit 
auslösen. 

In dem bereits beschriebenen Netzkäfig der Abb.300, der hier zum 
Vergleich nochmals als Abb.440 dargestellt ist, war die Fischver­
teilung bei relativ gut durchmischten Verhältnissen dargestellt. Mit 85 
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% Sauerstoffsättigung besteht zwar in dem Käfig kein optimaler Zu­
stand, aber Sauerstoffwerte in diesem Bereich verursachen noch keine 
großen physiologischen Veränderungen (BASU 1959, FRY 1971). In 
Forellenteichen herrschen üblicherweise weit niedrigere Werte, die im 
Bereich von 50 bis 60 % Sättigung liegen. Der gleiche Käfig ist in der 
Abb.439 acht Tage später bei schlechtem Sauerstoffregime dargestellt. 
Unter diesen Bedingungen (60 bis 70 % Sättigung) teilen sich die 
Tiere fast auf den ganzen Käfig auf: Die Fisch-Schicht reicht jetzt 
einen Meter tiefer, wie ein Vergleich mit Abb.440 verdeutlicht. 
Schwankt die Dicke der etwas sauerstoffreicheren Deckschicht, so 
schwankt synchron auch die Dicke der Fischschicht, wie ein Vergleich 
der Abb. 339 mit Abb. 441 verdeutlicht ( gleicher Käfig, 3. 5 Stunden 
vorher). In diesem Fall könnte allerdings auch die Temperatur die 
untere Grenze des Schwarmes bestimmt haben. 

Die Abb.442 zeigt die Fischverteilung in einem 8.6 Meter tiefen 
Netzkäfig. In diesem Beispiel, das an einem windstillen Tag aufge­
nommen wurde, ist bezüglich Temperatur und Salzgehalt fast keine 
Schichtung vorhanden, jedoch steigt der Sauerstoff im oberen Meter 
um 10 %. In dieser dünnen Schicht halten sich die Fische bevorzugt 
auf. Die Abb.444 zeigt den gleichen Käfig 11 Stunden später, nach­
dem leichter auflandiger Wind die Schichtung aufgehoben hatte. Diese 
Fischverteilung entspricht wieder dem "Normal-Zustand" bei unge­
schichteter Hydrographie, wie z.B. in Abb.440 dargestellt. 

Die Abb.444 bis 449 zeigen eine Zeit-Serie, die mit dem hochauf­
lösenden SONAR-System in dem gleichen Käfig anschließend erfaßt 
wurde. Die Tiere schwammen in Form einer Fischmühle mit etwa 0.6 
bis 0.9 bl/sec (in der Abb.446 wurde in Ermangelung eines passenden 
hydrographischen Profiles das der Abb.445 eingetragen, es wurde 48 
Minuten vorher aufgenommen). Bei ungeschichteter Hydrographie 
verteilen sich die Fische relativ gleichmäßig auf die oberen zwei 
Meter. Ab Abb.445 schiebt sich an der Oberfläche eine etwas sauer­
stoffärmere, etwa einen Meter dicke Schicht in den Käfig, wobei die 
Temperatur sich fast überhaupt nicht und der Salzgehalt nur wenig 
ändert. Auf dieser und in den beiden folgenden Abbildungen ist nun 
dort eine verringerte Fischhäufigkeit zu erkennen. Dieses Phänomen 
verschwand, als das sauerstoffärmere Wasser im Käfig nicht mehr 
nachzuweisen war (Abb.448 und 449). Eine ähnliche Situation, in der 
eine oberflächennahe sauerstoffärmere Schicht gemieden wurde, zeigt 
auch die Abb.450, die einen Tag später in einem anderen Käfig 
aufgenommen wurde. 

Einer der Netzkäfige wurde nicht gereinigt, so daß die Netzwand 
mit Miesmuscheln fast vollständig zuwuchs; dieser wird künftig mit 
"fouling-cage" bezeichnet. Als das Netz noch voll wasserdurchlässig 
war, entsprachen sowohl Hydrographie als auch Fischverteilung der 
der Nachbarkäfige ( vergleiche Abb. 407 mit Abb. 408, letzterer be­
schreibt den noch unbewachsenen "fouling-cage"). Später verhinder­
ten dann die Muscheln den Wasseraustausch in zunehmendem Maße, so 
daß die Fische im "fouling-cage" den Sauerstoffgehalt des Wassers 
durch ihre Atmung reduzierten (die Muscheln trugen zusätzlich durch 
ihre Atmung hierzu bei). Die Abb.450 zeigt Hydrographie und Fisch-
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Abb.4114 bis 449. Häufigkeitsverteilungen des Aufenthaltsortes der Fische über die Tiefe mit Temperatur- (T), 
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terungen siehe Text} 
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Abb.450 bis 455. Häufigkeitsverteilungen des Aufenthaltsortes der Fische über die Tiefe mit Temperatur- (T). 
Salzgehalts- {S) und Sauerstoffverteilung {O). Verhältnisse in dem zugewachsenen Käfig {"fouling-cage"). 
Abb.450, 451. Vergleich eines unbewachsenen Nachbarkäfigs (links) mit dem "fouling-cage" (rechts) bei 
vorhandenem Sauerstoff-Gradienten. Abb.452, 453. Entsprechender Vergleich vier Tage später (links im 
Kontrollkäfig, rechts im "fouling-cage11

) bei etwa SO % Sauerstoff-Sättigung und aufgelöstem Gradienten (die 
gepunkteten Bereiche der Fischverteilung werden durch das Eich-Objekt C hervorgerufen bzw. sie sind ab 
7. 2 Meter systembedingt und bedeuteten keine erhöhte Fischhäufigkeit; diese Abbildung entspricht der hoch­
auflösenden Darstellung der Abb. 18). Abb. 454. Vergleich mit den Verhältnissen vor dem zuwachsen fünf 
Monate vorher bei guter Sauerstoffversorgung (entspricht Abb.408). Abb.455. "fouling-cage 11 während einer 
Fütterung (Erläuterungen siehe Text) 
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verteilung aus einem unbewachsenen Nachbarkäfig, die Abb.451 
beschreibt den "fouling-cage": Die Sauerstoffsättigung ist in einigen 
Tiefen bis zu 30 % niedriger als in den anderen Käfigen. Es ist aber 
ein deutlicher Gradient im Sauerstoff vorhanden, und die Fische 
halten sich bevorzugt in der günstigeren Zone auf. 

Vier Tage später war der Sauerstoff dann über die ganze Käfigtiefe 
gleichmäßig auf ca. 50 % Sättigung abgesunken (Abb.453). Die 
Abb.452 zeigt wiederum die Verhältnisse im unbewachsenen Nachbar­
käfig. Bei diesen durchmischten, sauerstoffarmen Bedingungen teilten 
sich die Fische gleichmäßig über das gesamte Käfigvolumen auf. Sie 
schwammen aber immer noch in Form der Fischmühle, allerdings recht 
langsam. Die Abb.454 zeigt zum Vergleich noch einmal den unbe­
wachsenen Zustand fünf Monate vorher, wo sich die - allerdings etwas 
geringere - Fischmenge ausschließlich in den oberen 1. 2 Metern 
aufhielt. Auffällig ist weiterhin, daß die außerhalb vorhandene 
Schichtung der Hydrographie (Abb.452) im "fouling-cage" fast nicht 
mehr vorhanden ist. Hierauf wird noch gesondert eingegangen. Zum 
Füttern löste sich die gleichmäßige Fisch-Verteilung jedoch auf, und 
die Forellen schwammen für einige Minuten mehr in Oberflächennähe 
(Abb.455). Die Fische in diesem Käfig fraßen allerdings sehr 
schlecht, und ließen viel Futter ungenutzt in die Tiefe versinken. 

Sauerstoff-0 bersättigung 
An windstillen Tagen im Sommer war gelegentlich während starker 

Phytoplankton-Blüten in Oberflächennähe eine erhebliche Sauerstoff­
übersättigung zu registrieren ( siehe z.B. Sauerstoff-Profil der 
Abb.457). Die Abb.16 zeigt im linken Teil ein Echogramm, aufge­
nommen mit der im rechten Teil der Abbildung skizzierten Meßan­
ordnung: Der Schwinger war unter dem Netz am Meeresboden mit 
Strahlrichtung nach oben montiert. Man erkennt im Echogramm die 
Netzunterkante (net wall), die Wasseroberfläche mit kleinen Wellen, 
die einzelnen Fische und langsam absinkendes Futter (Pfeil). In etwa 
einem Meter Tiefe ist eine ganz scharfe Sehwarmgrenze ausgeprägt, 
über der fast kein Fisch schwimmt. Selbst als Futter in diesen Käfig 
geworfen wird (Pfeil) schießen die Forellen nicht in der sonst üb­
lichen Art wild an die Wasseroberfläche, sondern warten mit dem 
Fressen, bis das Futter durch die übersättigte Schicht abgesunken 
ist. Nach unten tauchen sie in der üblichen Weise hinter dem Futter 
her, was am ausbeulenden Unternetz erkenntlich ist. In dem oberen 
Meter herrschte zu diesem Zeitpunkt eine Sauerstoffsättigung von 
etwa 170 %, wie das Profil in Abb.456 zeigt. Auch die Häufigkeits­
verteilung dieser Abbildung bestätigt, daß der Fische den obersten 
Meter mit der stärksten Übersättigung meiden. Die Forellen schwam­
men an diesem Tag wieder auffällig stark polarisiert und mit gleich­
mäßiger Geschwindigkeit (0,83 bl/sec, var.% 12.9). Bemerkenswert 
ist, daß in dem Echogramm die Tiefe der Schwarmobergrenze über die 
Zeit hinweg sehr präzise eingehalten wird; es sind kaum meander­
förmige Such-Schwankungen zu erkennen, die auf eine Klinotaxis 
hinweisen würden. 
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Die Vermutung, daß in dem oberen Meter vielleicht erheblich mehr 
Diatomeen die Fische abschreckten, trifft wahrscheinlich nicht zu, 
denn die starke Phytoplankton-Blüte reichte relativ gleichmäßig bis in 
mindestens 2. 5 Meter Wassertiefe (grobe Abschätzung unter dem 
Mikroskop, grobe Relativmessungen mit dem Prototyp eines LASER­
-Partikel-Zählers). 

Nachdem die Fische gefüttert waren, löste sich die scharfe Grenze 
allerdings etwas auf (Abb.457), und einige Fische waren sogar in dem 
170 % gesättigten Wasser anzutreffen, ohne daß Gasblasen unter der 
Haut oder im Auge zu entdecken waren. Bei anderen Gelegenheiten 
hatten wir dagegen bereits bei wesentlich niedrigeren Sauerstoff­
sättigungen mit der Gasblasenkrankheit Probleme. 

In der Abb.457 drängen sich die Fische am Bodennetz des Käfigs. 
In diesem speziellen Falle zwängt der Käfig wahrscheinlich den Käfig­
-Schwarm tatsächlich an seiner Unterkante zusammen. Diese Ver­
mutung wird gestützt durch die Registrierungen aus einem nahege­
legenen 8. 6 m tiefen Käfig, in dem einen Tag später bei sehr ähn­
lichen Verhältnissen die Fische sich fast über die ganze Käfigtiefe 
verteilten (Abb.458). Dieses war allerdings die einzige Gelegenheit, 
bei der sich in unbewachsenen Käfigen größere Fischmengen kon­
tinuierlich unterhalb von 4 Metern aufhielten. 

Sauerstoff-Sprünge 
Die Reaktion der Forellen auf plötzliche Sauerstoff-Sprünge wurde 

folgendermaßen untersucht. Der Kühlwasserausstrom des Kraftwerkes 
läuft auch gelegentlich, ohne daß die Generatoren auf Leistung 
geschaltet sind. Dann ist das austretende Wasser zwar wie immer fast 
zu 100 % mit Sauerstoff gesättigt, hat aber eine fast unveränderte 
Temperatur. Die Ausstromfahne ist unter diesen Bedingungen bis zu 
vier Meter dick, da das Wasser ja nicht wesentlich leichter geworden 
ist. Die Abb. 459 und 460 zeigen zwei Temperatur- und Sauerstoff­
-Profile, einmal außerhalb und einmal innerhalb der Ausstromfahne 
während einer Situation, als in der Förde durch Auftrieb von Tiefen­
wasser bedingter Sauerstoffmangel herrschte. In der bereits be­
schriebenen Weise wurden Netzkäfig und ATOLL langsam aus der 
sauerstoffgesättigten Ausstromfahne in das sauerstoffarme Fördewasser 
gezogen, wodurch die Forellen innerhalb von etwa 20 Sekunden einem 
Sauerstoff-Sprung von 100 % auf 63 % Sättigung ausgesetzt waren. 
Innerhalb weniger Sekunden zeigten sie folgende Reaktionen: Die 
vorher bereits vorhandene Fischmühle wurde mit erheblich größerer 
Präzision eingehalten, wobei sich die Schwimmgeschwindigkeit deutlich 
um etwa 30 % erhöhte. Dieser Effekt schwächte sich im Verlaufe von 
etwa fünf Minuten wieder ab. Danach schwammen die Tiere fast wieder 
wie vorher. Bei der Rückkehr in das gesättigte Wasser waren kaum 
Veränderungen im Verhalten zu registrieren - bis auf einige Fische, 
die gelegentlich ihren Flossenschlag einstellten, und sich mehrere 
Körperlängen gleiten ließen, wodurch sich ihre Geschwindigkeit 
geringfügig reduzierte. 
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Die in Form einer Fischmühle gehaltenen, kreisenden Forellen 
können die Grenzen von ungünstigen Sauerstoffverhältnissen erken­
nen und schwimmen mit großer Präzision direkt an ihnen entlang. 
Das trifft sowohl für zu niedrige, als auch für zu hohe Sättigungen 
zu. Auf Sauerstoff-Sprünge in die negative Richtung reagieren sie 
fast augenblicklich mit präziserer Einhaltung der Sehwarmformation 
und mit einer deutlichen Steigerung der Schwimmgeschwindigkeit. 
Beide Effekte klingen innerhalb von etwa fünf Minuten asymptotisch 
ab. Bei einer Sauerstoffverbesserung ist fast keine Reaktion zu 
erkennen; einige Fische stellen den Flossenschlag ein, und lassen 
sich ein Stück gleiten. 

1.4.3. Einfluß des Salzgehaltes 
Ober den Einfluß des Salzgehaltes kann im Gegensatz zu den später 

beschriebenen Heringsversuchen bei den Forellenversuchen keine 
klare Aussage gemacht werden. Deshalb wurden die oben dargestellten 
Beispiele jeweils so ausgewählt, daß beim Salzgehalt ein möglichst 
geringer Gradient im Käfig vorhanden war, so daß sich ein eventuell 
vorhandener Salz-Effekt nur vergleichsweise gering hätte auswirken 
können. Die schwachen Salzgradienten, wie sie z.B. in den Abb. 442 
und 446 zu erkennen sind, haben anscheinend keinen großen Einfluß, 
denn in Abb.442 sind dort mehr Fische, während in Abb.446 weniger 
Fische anzutreffen sind. TESKEREDZIK (pers. Mitteilung) berichtete, 
daß sehr starke Salzgradienten im Bereich von 10 ppm S in einer 
Netzkäfiganlage in einem Fluß-Ästuar in Jugoslavien dazu führten, 
daß Regenbogen-Forellen und Lachse sich im unteren Teil des Netz­
käfigs im salzigeren Wasser konzentrierten. 

1.5. Einfluß von Käfig-Größe und -Form 
Wenn Fischmühlen in der Natur freiwillig gebildet werden, und diese 

sich relativ leicht mit einem geeigneten Netz-Zaun an einen bestimmten 
Ort binden lassen, dann stellt ein derartiger Zustand auch eine ideale 
Möglichkeit für die Fischhaltung in der Aquakultur dar, denn dort 
will man ja möglichst eng zusammenlebende Fische an einem bestimmten 
Ort langfristig halten. Gute Kenntnisse über die Schwarm-Dynamik -
auch wenn diese unter artifiziellen Bedingungen ausgeprägt werden -
dürften für die Praxis der Aquakultur von Nutzen sein. Dieses 
Kapitel liefert Ergebnisse über den Einfluß der Netzkäfig-Bauart auf 
die Ausprägung des Sehwarmverhaltens bei Forellen. 

In dem eckigen 3 mal 3 m Käfig bildeten die Forellen zwar auch eine 
Fischmühle, jedoch war diese erheblich weniger präzise ausgeprägt, 
als wenn derselbe Käfig rund war (bei gleichem Umfang). Die Ecken 
des Käfigs wurden von den Tieren meist nicht ausgenutzt, sondern 
viele Fische schwammen in einer Kurve vor Erreichen der Ecke auf 
die jeweils nächste Netzwand zu, mit einem Radius, der etwa der 
doppelten Fischlänge entsprach. Die Schwimmgeschwindigkeit im 
eckigen Käfig war stets deutlich niedriger, und der rel. Variations­
koeffizient von v und alpha war stark erhöht. Viel häufiger zeigten 
die Fische im eckigen Käfig aggressive Verhaltensweisen (vergl. 
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Kapitel 1.6). Außerdem kehrte sich die Drehrichtung der Fischmühle 
oft um. Zumindest tagsüber war aber immer ein deutliches Kreis­
schwimmen zu erkennen. Die Unterschiede zwischen den Zuständen 
eckig bzw. rund verstärkten sich allerdings erheblich bei Dunkelheit 
und auch bei trübem Wasser. 

Die Abb.462 zeigt ein typisches Monitorbild aus dem Käfig in 
eckigem Zustand. Der Pfei 1 ( C J deutet auf das Käfigzentrum, und 
unter der Abbildung ist die relative Lage des Monitorbildes zum Käfig 
skizziert. Man erkennt, wie ein Teil der Fische noch fast parallel zur 
Netzwand 1 schwimmt, während ein anderer Teil schon in die neue 
Richtung parallel zur Netzwand 2 gedreht hat. Die Häufigkeitsver­
teilungen von Schwimmrichtung und -geschwindigkeit zeigen die 
Abb.466/467 (180 Grad beziehen sich in diesem Fall auf die Netzwand 
2). Vergleicht man diese Ergebnisse mit denen eines runden Käfigs 
(Abb. 468/ 469), so ist der relative Variationskoeffizient der Schwimm­
richtungen etwa fünfmal höher (23.5 % I 4.4 %) , d.h. die Tiere 
schwimmen erheblich stärker durcheinander. Außerdem zeigt die 
Verteilung, daß im eckigen Käfig relativ viele Fische mit entgegen­
gesetztem Drehsinn schwimmen. Die Schwimmgeschwindigkeiten sind 
geringer und auch unregelmäßiger, was der erheblich höhere relative 
Variationskoeffizient von 125. 2 % verdeutlicht ( runder Käfig = 22. 8 
%) • 

Die Abb.461 zeigt ein entsprechendes Monitorbild aus dem gleichen 
eckigen Käfig kurz vor Mitternacht bei hellem Vollmond und klarem 
Himmel. Die Forellen waren noch deutlich mit dem Auge durch das 
Unterwasserfenster zu erkennen. Unter diesen Bedingungen schwam­
men die Forellen völlig diffus durcheinander, mit langsamer und stark 
schwankender Geschwindigkeit (Abb.464/465). Die relativen 
Variationskoeffizienten von alpha und v waren sehr stark angestiegen, 
bei der Geschwindigkeit um 50 %. Die Tiere schwammen mit sehr stark 
wechselnden Geschwindigkeiten scheinbar ohne jedes System durchein­
ander, wobei sie sich gegenseitig und auch die Netzwand häufig 
berührten. Ständig standen sie sich einander im Weg und mußten 
dementsprechend Kurs und Geschwindigkeit korrigieren. 

Da jede Richtungsänderung und auch jede Geschwindigkeitsänderung 
Energie verbraucht, wurde dieser Aspekt genauer untersucht. Die 
Reibung der Fische im Wasser ist aufgrund ihrer günstigen hydro­
dynamischen Eigenschaften extrem gering; Forellen und Heringe 
gleiten noch viele Körperlängen mit fast unverringerter Geschwindig­
keit weiter, nachdem sie ihren Flossenschlag eingestellt haben. Des­
halb kostet ein Abbremsen ebenfalls Energie, denn hierzu stellen die 
Fische meist ihre Brustflossen mit Muskelkraft quer in die Strömung. 
Die folgenden Abbildungen zeigen die Bahnlinien der Kopfspitze der 
Forellen. Auf den Bahnlinien sind alle 400 Millisekunden Zeitmarken 
eingetragen, und auf diesen ein Strich, der die jeweilige Körper­
richtung zu diesem Moment angibt. Bei gekrümmten Fischen wurde die 
Richtung einer Linie durch Schnauzenspitze und Fischmitte genommen. 
Die Silhouetten von drei Forellen sind jeweils angedeutet (zum 
gleichen Zeitpunkt). Die Abb.471 zeigt den eckigen 3 mal 3 m Käfig 
am Tage, die Abb.470 den gleichen Käfig bei Nacht. Die mittlere 
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Fischlänge betrug etwa 18 cm, die Lage relativ zum Käfig zeigt die 
Skizze unter Abb.471. Deutlich erkennt man in beiden Abbildungen 
die häufigen Richtungsänderungen. In die Abb.470 sind noch die 
Bahnlinien einiger zusätzlicher Fische ohne Zeit- und Richtungsmarken 
eingetragen, die das sehr langsame Umhertreiben vieler Fische ver­
deutlichen sollen. 

Zum Vergleich ist in einer entsprechenden Darstellung der schon in 
Kapitel 1 • 1 beschriebene runde Netzkäfig in der Abb. 472 aufge­
arbeitet. Dieser Käfig hat zwar einen Durchmesser von 8 Metern, ist 
aber auch mit erheblich größeren Fischen mit einer mittleren Körper­
länge von etwa 45 cm besetzt, so daß die Verhältnisse trotzdem grob 
vergleichbar sind. Das Verhalten der 18 cm langen Forellen im runden 
ATOLL-Käfig von 3. 8 m Durchmesser war ganz entsprechend, wobei v 
sogar noch etwas höher und die relativen Variationskoeffizienten noch 
etwas niedriger lagen. Der optische Eindruck des Monitorbildes aus 
dem runden Käfig (Abb.463) und auch die alpha- und v-Verteilungen 
(Abb.468/469) werden in dieser Zeitreihe reflektiert: In ruhigen 
Bahnen ziehen die Forellen mit hoher Geschwindigkeit ihres Weges, 
wobei sie ohne starke Kursänderungen bei gleichmäßiger Geschwindig­
keit der leichten Krümmung der Netzwand folgen (Lage im Käfig siehe 
Skizze neben Abb.472). 

Zur Quantifizierung der Änderungen im angularen und linearen 
Momentum wurde im 400 ms Zeitraster die Schwimm-Richtung und 
-Geschwindigkeit ausgewertet und in den Abb.479 bis 484 über die 
Zeit aufgetragen, wobei die drei verschiedenen Zustände jeweils 
übereinander abgebildet sind: Oben der runde Käfig, in der Mitte der 
eckige, und unten der eckige nachts. Die Abb. 479, 480 und 481 
zeigen die Schwimmrichtungen. Der Winkel wurde relativ zur Linie C 
der Abb.461, 462 und 463 gemessen und um 90 Grad inkrementiert, 
damit tangentenparalleles Schwimmen wieder 180 Grad entspricht. Die 
Tangente ist in den Abb.479 bis 481 gestrichelt eingezeichnet. Da bei 
der Auswertung im runden Käfig fast 1 /8 des Käfigumfanges im 
Auswertungszeitraum durchschwommen wird, ändert die Tangente 
ihren Winkel in dieser Zeit; es werden deshalb über den ganzen 
Auswertungszeitraum alle Winkel auf die Tangente senkrecht zur Linie 
C (Abb.472) in der Mitte des Zeitraumes bezogen, um die absoluten 
Kursänderungen quantitativ erfassen zu können. Die Abb. 482, 483 
und 484 zeigen die Schwimmgeschwindigkeiten über die Zeit. 

Im runden Käfig fanden über das 4.4 Sekunden-Intervall sowohl im 
Winkel als auch in der Geschwindigkeit die geringsten Änderungen 
statt. Die hieraus abgeleiteten momentanen (dt=400ms), absoluten 
Kurs- und Geschwindigkeits-Korrekturen sind in den Abb. 485 bis 490 
dargestellt. Es ist deutlich zu erkennen, daß die Korrekturen im 
angularen Momentum im runden Käfig am geringsten waren, obwohl die 
Fische dort mit der höchsten Geschwindigkeit schwammen. Die meisten 
Korrekturen wurden in dem eckigen Käfig bei Nacht ausgeführt. 
Entsprechendes gilt für die Änderungen im linearen Momentum 
(Abb.488 bis 490). Die Flächen der Balken sind als relatives Maß für 
die aufzubringende Energie auf den runden Käfig normiert (= 100 %) • 

Im Vergleich zum runden Käfig steigt der Energiebetrag für die 
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Richtungskorrektur um 155 % bzw. um 299 %, für die Geschwindig­
keitskorrektur um 80 % bzw. um 100 % , 

In dem eckigen Käfig, und vor allem in der Nacht, schwammen die 
Fische häufig gegen das Netz. Auch hierbei wird zusätzliche Energie 
umgesetzt, denn entweder schwimmen die Forellen dann mit einigen 
kräftigen Schwanzschlägen gegen das Netz und beulen es aus, 
und/oder sie drehen mit einer heftigen Körperbiegung seitlich ab, 
wobei die Kopfspitze häufig in den Maschen hängenbleibt oder zu­
mindest an ihnen entlangreibt. Gelegentlich schwimmen in den eckigen 
Käfigen einzelne Fische mit hoher Geschwindigkeit in das Netz, wobei 
dieses weit nach außen ausgelenkt wird; aus der sich bildenden 
Netztasche rutscht der Fisch dann nicht seitlich ab, sondern er sinkt 
erst nach vielen vergeblichen Schwanzschlägen erschöpft ab. 

In den runden Käfigen hingegen wird die Netzwand nur äußerst 
selten berührt, und wenn dieses passiert, ist der Aufprallwinkel in 
der Regel sehr flach, so daß ein leichtes Abdrehen ausreicht, um vom 
Netz freizukommen. Meist hält die Fischmühle einen Abstand von etwa 
1 - 2 Körperlängen zum Netz. Dieses gilt auch für die Nacht, in der 
die Geschwindigkeit fast immer noch höher liegt. 

In den Versuchszeiten, in denen im ATOLL-Käfig die quadratische 
Form eingestellt war, verschlechterte sich der äußere Zustand der 
Forellen innerhalb weniger Tage: Die Schnauzen waren abgescheuert 
und oft verpilzt, und viele Brust- und Schwanzflossen waren ange­
bissen und/oder verpilzt; die Forellen wuchsen schlecht. Dieser 
Zustand verbesserte sich, wenn der Käfig wieder ·rund geformt 
wurde. Die Forellen in den runden Netzkäfigen der kommerziellen 
Anlage waren meist von einem ausgezeichneten äußeren Erscheinungs­
bild und erreichten bemerkenswert gute Wachstumsleistungen. 

Obwohl Berührungen der Fische untereinander in den runden 
Käfigen viel seltener sind, wurde unter sonst gleichen Bedingungen 
in runden Käfigen immer ein erheb! ich geringer Individualabstand 
gemessen. Die Distanz-Messungen können hier zwar nicht detailiert 
abgehandelt werden, jedoch geht Besagtes schon aus folgender ein­
fachen Überlegung hervor: In den Zuständen eckig und besonders 
eckig/dunkel waren die Fische fast gleichmäßig sowohl von einer 
Käfigwand zur gegenüberliegenden als auch über die gesamte Käfig­
tiefe verteilt, oft bis in unmittelbaren Kontakt zum Netz. In dem 
runden Käfig hingegen wurde die in Abb.494 dargestellte Verteilung 
der Fische über einen horizontalen Käfigschnitt registriert (nur eine 
Hälfte gemessen, die andere wurde spiegelbildlich ergänzt): Sowohl 
der Randbereich als auch das Zentrum des Käfigs werden von den 
Fischen gemieden, dafür konzentrieren sie sich in Form eines Ringes, 
eben der typischen Fischmühle. Bereits hieraus ergibt sich ein etwa 
30 % reduzierter Abstand der Fische zueinander. Den vertikalen 
Aspekt zeigt Abb.300, wodurch der Abstand nochmals innerhalb des 
Fisch-Torus um etwa 50 % sinkt. 

Die bisherigen Betrachtungen für eckige Käfige bezogen sich auf 
relativ kleine Käfige. Wichtig für diesen Aspekt ist nicht die absolute 
Käfiggröße, sondern das Größenverhältnis von Käfig /Fisch: Ein 
Schwarm von 6 cm langen Heringen bildet bereits in einem runden 
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Kescher von 40 cm Durchmesser eine Fischmühle. In dem großen 10 
mal 10 m Netzkäfig bildeten die Forellen meistens auch eine deutlich 
ausgeprägte Fischmühle. Diese nutzte oft gar nicht die ganze Käfig­
fläche aus, sondern kreiste gelegentlich auch nur in einem Teilbereich 
des Käfigs. Die Fische in diesem sehr großen Käfig waren ebenfalls in 
einem sehr guten äußeren Zustand, obwohl der Käfig eckig war. Wenn 
eine schnell kreisende Fischmühle eine Netzwand erreicht, treffen die 
Rand-Tiere unter ganz flachem Winkel auf das Netz bzw. geraten in 
den Bereich, in dem das Netz mit Auge oder Seitenlinienorgan wahr­
genommen werden kann. Diese Tiere brauchen dann ihren Kurs nur 
geringfügig zu ändern, damit die sich drehende Fischmühle quasi 
"weich abprallt". Exakte Angaben zur optimalen Käfiggröße können 
mit den bisher ausgewerteten Daten noch nicht gemacht werden. Ganz 
grob läßt sich für Forellen sagen, daß in runden Käfigen bereits ab 
einem Käfigdurchmesser/Fischlängen-Verhältnis von 3/1 die Bildung 
von gut ausgeprägten Fischmühlen beginnt, in eckigen Käfigen erst 
ab einem Verhältnis von 10/1, wobei diese Zahlen für die Nacht auf 
mindestens das Doppelte zu erhöhen sind. 

Die Form und Größe eines Netzkäfigs sind von erheblicher Be­
deutung für Verhalten, Energetik und allgemeinen Zustand der 
gehälterten Forellen. In einem zu kleinen Netzkäfig - vor allem bei 
eckiger Bauart - verletzen die Tiere sich häufig am Netz und an 
Artgenossen und haben einen schlechten äußeren Zustand. Sie 
schwimmen auf unregelmäßigen Kursen mit niedrigen, stark 
schwankenden Geschwindigkeiten im Käfig durcheinander. Dieser 
Zustand verschlechtert sich noch in der Nacht. Die Ausbildung einer 
Fischmühle findet erst ab einer bestimmten Käfiggröße statt, wobei 
dieses Verhaltensphänomen in Käfigen runder Bauart leichter und 
bereits bei kleinerer Baugröße einsetzt. Obwohl bei Ausbildung einer 
Fischmühle der Abstand der Fische zueinander wesentlich geringer 
ist, berühren sie sich in diesem Zustand fast nie, trotz erheblich 
höherer Schwimmgeschwindigkeit. Die Energieaufwendungen für 
Änderungen im angularen und linearen Momentum steigen im eckigen 
Käfig erheblich an: Auf 255 % bzw. 180 % , in der Nacht sogar auf 
399 % bzw. 200 %. Hierzu addieren sich noch die Energiebeträge für 
Panik-Reaktionen und aggressive Verhaltensweisen, deren Häufig­
keiten im Vergleich mit dem Zustand der Fischmühle eines runden 
Käfigs sehr stark erhöht sind. 

1.6. Häufigkeit von Aggressionen 
Zwischen nahe zusammenlebenden Fischen wirken einerseits an­

ziehende Kräfte, die zur Bildung von Schwärmen führen; es treten 
aber andererseits unter bestimmten Bedingungen auch abstoßende 
Kräfte auf, die sich in aggressiven Handlungen entladen können. Das 
Verhältnis beider Kräfte zueinander ist je nach Fischart und physio­
logischem Zustand verschieden. Zu Zeiten intensiver Sehwarmbildung 
muß der aggressive Anteil reduziert sein, zu Zeiten der Balz kann es 
umgekehrt sein. Ohne allzu tief in die allgemeine Verhaltenskunde 
einzudringen, sollen hier einige typische aggressive Verhaltensmuster 
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der Salmoniden in den Netzkäfigen beschrieben werden, die in engem 
Zusammenhang mit der Ausbildung von Sehwarmphänomenen stehen. 

Salmoniden sind in dieser Beziehung besonders interessant, da sie 
einerseits ein ausgeprägtes Territorialverhalten zeigen (BROWN 1945, 
CHISZAR & DRAKE 1975, COLE & NOAKES 1980, DILL 1977, 
KALLENBERG 1958, KEENLEYSIDE & YAMAMOTO 1962, KLEIN 1974, 
McNICOL & NOAKES 1984), während andererseits für ozeanische 
Phasen ihres Lebens von mehreren Autoren eine Sehwarmbildung 
beschrieben wird (HEALEY & PRIESTON 1973, LORD et al. 1976, 
WANKOWSK 1 & THORPE 1979). 

In der Abb.491 sind bei einer zeitlichen Auflösung von 200 ms die 
Umrisse der Silhouetten zweier Forellen gezeichnet, die aufeinander 
zuschwimmen. Meistens gleiten die Tiere in einer derartigen Situation 
nach leichter Kurskorrektur dicht aneinander vorbei. Häufig kommt es 
aber auch zu einer in der Abbildung dargestellten Droh-Gebärde: 
Innerhalb von 200 ms krümmt die Forelle #1 ihren Körper plötzlich 
stark ein und spreizt alle Flossen weit ab. Dieses Stadium ist in 
Abb. 491 schraffiert gezeichnet. Die Forelle #2 reagiert 200 ms später 
im schwächesten Fall mit einer starken Kursänderung, die in diesem 
Falle etwa 70 Grad betrug. Manchmal kommt es aber auch zu einer 
entsprechenden Gegendrohung. Eine weitere Steigerung besteht darin, 
daß beide Forellen auf engem Radius mehrfach umeinander herum­
schwimmen. Ein derartiges Verhalten ist in der Literatur für ver­
schiedene Fischarten beschrieben; es wird als Komment-Kampf ohne 
Körperberührung durch Treiben von Wasserströmen gegen das Seiten­
linienorgan des Gegners interpretiert (CHAPMAN 1962, KALLEN BERG 
1958, KEENLEYSIDE 1962). Häufig wurde aber auch beobachtet, wie 
die Forelle #2 direkt im Anschluß an die Drohung von Forelle #1 
dieser mit großer Wucht in die Seite schießt. Die angegriffene Forelle 
#1 versucht daraufhin, mit hoher Beschleunigung zu fliehen, wobei 
der Biß zumindestens die Schwanzflosse oder den Flossenstiel trifft. 
Im schlimmsten Falle wiederholt sich diese Droh/Angriffs-Kette mehr­
ere Male. Auf einer Videoaufzeichnung endet eine derartige Kette 
erst, nachdem beide Forellen mit großer Wucht nach einem drei Kör­
perlängen langen Anlauf mit weit geöffneten Mäulern frontal gegenein­
anderprallen, und beide - für etwa 6 Sekunden regungslos - ausein­
andertreiben. Während diese heftigste Form der Aggression recht 
selten vorkommt, konnte die einfache Droh-Gebärde auf einem Mo­
nitorausschnitt unter bestimmten Bedingungen mehrere Hundertmal pro 
Stunde gezählt werden, wobei etwa ein Drittel mit einem Biß in den 
Schwanzbereich endete (etwa 80 Tiere waren jeweils gleichzeitig auf 
dem Monitor abgebildet). 

Der biologische Sinn der blitzschnellen 90 Grad Körpereinkrümmung 
ist wahrscheinlich eine Schreckwirkung durch plötzliche Silhouet­
tenvergrößerung ( B reitseit-lmponieren), wie sie im Tierreich häufig 
realisiert ist (DILL 1977, LORENZ 1962). Gelegentlich schwamm eine 
Forelle direkt auf die rohrförmige Unterwasserkamera zu. Wahrschein­
lich als Folge, daß sie in der planen, reflektierenden Frontscheibe 
des Kameragehäuses ihr Ebenbild entdeckte, zeigte sie die Droh­
-Gebärde und vermittelte uns so einen Eindruck von der optischen 
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Abb.491. Schwache Drohgebärde der Forelle #1 beim Kreuzen der Bahnlinien, gefolgt von einer ganz 
schwachen Gegendrohung der Forelle #2. Dargestellt sind die Umrisse der Silhouetten in 200 ms Abstand. 
Abb. 492 . Darstellung der optischen Wirkung der Drohgebärde aus Blickrichtung der Forelle #2. Schraffiert Ist 
die innerhalb von 200 ms erreichte Flächenvergrößerung durch das Breitseit-lmponleren (Erläuterungen siehe 
Text) 
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Wirkung aus einer Blickrichtung, wie sie die Forelle #2 hätte: In 
Abb.492 sind die Umrisse ihres Körpers als Zeitfolge gezeichnet (dt = 
200 ms). In dieser Abbildung ist die innerhalb von 200 ms realisierte 
Silhouettenvergrößerung schraffiert gekennzeichnet (Stadium 3 auf 4). 

Die bisherigen, groben Auswertungen ergaben, daß in Käfigen, in 
denen es nicht zur Ausbildung einer Fischmühle kommt (vgl. Kapitel 
1.5.), die Häufigkeit der aggressiven Handlungen um mindestens 
eine, eher zwei oder drei Größenordnungen höher liegt. Besonders 
wenn Tiere sich unter einem rechten Winkel nähern, oder wenn sie 
aufeinander zu schwimmen, werden aggressive Handlungen ausgelöst. 
In einer Fischmühle schwimmen die Tiere hingegen überwiegend paral­
lel, so daß der Auslösereiz nicht stark genug ist. Vom Beobachtungs­
raum des ATOLLS aus wurden über eine Stunde die Häufigkeiten der 
Droh-Gebärden über einen (halben) horizontalen Schnitt in einem 
runden Netzkäfig gezählt. Gemessen wurde nur die eine Käfighälfte 
und die andere entsprechend spiegelbildlich ergänzt. Im Inneren der 
Sehwarmformation (im Torus-Körper) schwimmen die Tiere konfliktarm 
nebeneinander her, während im Randbereich die Häufigkeit von Ag­
gressionen um ein Vielfaches erhöht ist (Abb.495). Besonders das 
Zentrum des Käfigs ist eine Problemzone. Der Grund hierfür liegt 
wahrscheinlich im Verteilungsmuster der Tiere im Käfigzentrum: Die 
Fisch-Silhouetten eines typischen Monitorausschnittes mit Blick gegen 
den Himmel zeigt die Abb.493: Im Käfigzentrum nähern sich Fische 
gegenseitig häufiger von der Seite. In quadratischen Käfigen traten 
sehr häufig Aggressionen im Bereich der Ecken auf; auch in diesen 
Zonen nähern sich die Tiere oft aus seitlichen Richtungen. 

Eine weitere Beobachtung stützt diese Vermutung: Gelegentlich 
trafen von außen freischwimmende Forellen auf den Netzkäfig. In 
diesem Falle näherten diese sich den in der Fischmühle kreisenden 
Forellen von der Seite, woraufhin letztere aus der Sehwarmformation 
herausgerissen wurden und sich in eine Droh-Kette mit den Forellen 
außerhalb des Netzes - durch die Netzwand hindurch - verwickelten. 

In dem eckigen 3 mal 3 Meter Netzkäfig fielen im Vergleich zu den 
runden Käfigen die häufigen Narben an den Seiten des Schwanzstieles 
und die angebissenen Schwanzflossen auf. Dies ist ein weiterer Hin­
weis auf einen Zusammenhang zwischen Sehwarmdynamik und Aggres­
sionen. 

Droh-Gebärden kommen bei Netzkäfig-Forellen häufig vor, ge­
legentlich auch heftige Angriffe. Wenn sich die Fische allerdings zu 
einem Schwarm formieren, z.B. zu einer Fischmühle, sind aggressive 
Verhaltensweisen vergleichsweise gering. Treten diese auf, dann 
überwiegend im Käfigzentrum und/oder in den Käfigecken. 
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Abb.493. Blick von unten auf das Käfigzentrum. Abb.494. Häufigkeitsverteilung des Aufenthaltsortes der 
Fische über einen horizontalen Käfigschnitt (nur die linke Hälfte wurde gemessen, die rechte wurde spiegel­
bildlich ergänzt}. Abb.495. Häufigkeitsverteilung von Aggressionen über einen horizontalen Käfigschnitt (nur 
die linke Hälfte wurde gemessen, die rechte wurde spiegelbildlich ergänzt, Erläuterungen siehe Text) 
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2. ln-situ-Experimente an Jungheringsschwärmen 

Einleitung 

Die in diesem Kapitel beschriebenen Heringsversuche sollten Ver­
änderungen der Sehwarmdynamik in Abhängigkeit zur Planktonkon­
zentration erfassen. Es sollte einerseits untersucht werden, ob ein 
Schwarm einen Gradienten verfolgen kann, und welche Suchstrategie 
er hierbei anwendet, zum anderen sollten die Veränderungen der 
Sehwarmdynamik bei plötzlicher Futterverbesserung bzw. Futterver­
schlechterung detailiert erfaßt werden. 

Experimente zu dem Suchreiz Planktonkonzentration erschienen 
besonders lohnend, da dieser Reiz auch nur eine relativ schwache 
Rfchtungsinformation liefert, denn durch die starke Beugung und 
Streuung des Lichtes im Meer lassen sich Copepoden nur im Zenti­
meterbereich optisch orten (BLAXTER 1980, BLAXTER & STAINES 
1971, VI NY ARD & O'BRIEN 1976). Selbst wenn diese eine riesige 
Wolke bilden, sieht ein Hering nicht, in welche Richtung sie sich 
ausdehnt. Er registriert nur, wieviel Copepoden in seiner unmit­
telbaren Nähe sind, bzw. daß die Nahrungskonzentration steigt oder 
sinkt. Schießt er auch nur 50 cm aus dem Nahrungs-Patch heraus, 
was beim Hering 300 ms dauert (eigene Messungen), sieht er die 
Copepoden nicht mehr. 1 n noch stärkerem Maße gilt dieses für Krill in 
einer Phytoplanktonwolke, und grundsätzlich gilt es auch für Lachse, 
die einen Schwarm Meganyctiphanes norvegica bejagen: Diese drei 
Zentimeter langen Euphausiden lassen sich zwar noch im Meterbereich 
optisch orten, sie werden jedoch mit Fanggeschwindigkeiten von drei 
Metern pro Sekunde erbeutet, so daß nach einem Fangspurt auf ein 
Randtier der Lachs leicht den Sichtkontakt zu seinem Beute-Patch 
verlieren kann. Für eine eventuelle Suchstrategie herrschen also 
ähnliche Gegebenheiten wie für die Suche in Parameter-Feldern. 
Plankton-Gradienten wurden als Übergangsform zwischen gerichteten 
und ungerichteten Reizen eingeordnet und entsprechend für die 
Interpretation der Ergebnisse genutzt. 

Material und Methoden 
Im Spätsommer passieren jedes Jahr etwa sieben Monate alte Jung­

heringsschwärme (Clupea harengus) unser Experimentiergebiet am 
Ostufer der Kieler Förde (Abb.608 net cage site). Diese Tiere bilden 
kleine Schwärme von 10 bis 100 Heringen und wandern meist förde­
auswärts. Wahrscheinlich verlassen sie zu dieser Zeit die Kieler Förde 
und schwimmen dabei küstenparallel, wodurch ihre Häufigkeit in 
unserem küstennahen Experimentierfeld ansteigt. Sie haben etwa eine 
Länge von 11 bis 13 cm. 

Um die dynamischen Vorgänge in einem schnell schwimmenden 
Schwarm gut untersuchen zu können, ist es von großem Vorteil, wenn 
man sich mit gleicher Geschwindigkeit neben den Tieren her bewegen 
kann. Das wird z.B. in dem "Circular Tank" in Aberdeen oder dem 
"AQUATRON" in Halifax durch Drehbühnen erreicht (BALCH 1983, 
PI TC HER et al. 1976). Für die in-situ-Versuche an freischwimmenden 
Heringsschwärmen wurde ein Verankerungs-Draht des ATOLLs in der 

88 



in Abb.13 dargestellten Weise (V2) verändert, und das Arbeitsboot 
(W) an eine elastische Halterung angekuppelt. Die Motorleistung 
regelte der Bordrechner entsprechend der Versuchsvorgabe und 
kontinuierlicher Abfrage der am Unterwasserfenster montierten 
Strömungssensoren, so daß die gesamte Versuchsanordnung auf einer 
großen Kreisbahn mit etwa 400 Meter Umfang bei vorgegebener Ge­
schwindigkeit durch das Wasser bewegte (Abb.13). Das Arbeitsboot 
war mit den leisesten Dieselmotoren ausgerüstet, die der Markt bot. 

Bei einer konstanten Geschwindigkeit, die etwa 60 % der normalen 
Schwimmgeschwindigkeit der Schwärme entsprach, floß in der Nähe 
der Unterwasserfenster des Beobachtungsraumes (Abb.13 U) durch 
einen 38 mm dicken Schlauch eine angereicherte Zooplanktonmischung 
ins Meer. Das ATOLL verfügt über Innentanks (Abb.13 T) mit einer 
Kapazität von 13 Tonnen, in die nachts Meerwasser gesaugt wurde, 
und zwar über eine Einrichtung, die mittels Lock-Licht, Planktonnetz 
und hydropneumatischem Förderer unter Wasser das Zooplankton 
anreicherte. Auf diese Weise entstand eine schwache, schmale, leicht 
gekrümmte Futtergradienten-Spur (Abb.13 G) im Versuchsgebiet. 
Würden Schwärme die Spur finden und ihr dann auch folgen können, 
müßten sie nach einiger Zeit in die Gegend der Rohrmündung ge­
langen, wo ihre Suchstrategie dann vor den Fenstern einer Beob­
achtung zugänglich wäre. Das Fördewasser war zum Zeitpunkt der 
Versuche relativ trübe, so daß Copepoden aufgrund der Beugung des 
Lichtes bereits nach etwa 20 cm Entfernung nicht mehr optisch auf­
lösbar waren - jedenfalls nicht für das menschliche Auge, das durch 
ein Binokular hoher Güte aus dem Unterwasserfenster des ATOLLs 
blickte. Trotzdem gelang es kleinen Jungheringsschwärmen, dieser 
Futterspur zu folgen. Erschien ein suchender Schwarm vor dem 
Fenster, wurde die Motorleistung um etwa 30 % gesteigert. Im Bereich 
vor den Fenstern wurden dann Verhaltens- und Schwimm-Parameter 
erfaßt, jeweils bei laufendem Futterstrom bzw. bei gepulstem Futter­
strom. Mit dieser Methode konnte "nebenherfahrend" die Suchdynamik 
mehrerer kleiner Schwärme beobachtet werden. Dreimal gelangen über 
viele Sekunden hinweg Aufzeichnungen mit einer Restlichkamera. 

Ergebnisse 
Normalerweise schwammen die Heringsschwärme mit einer Ge­

schwindigkeit von 2 bis 8 bl/sec etwa küstenparallel durch unser 
Sperrgebiet. Wenn fast keine Copepoden im Wasser waren, schwammen 
die Heringe gleichmäßig, relativ schnell und in stark polarisierter 
Formation. 

Die Abb.506/507 zeigen die momentanen alpha- und v-Häufigkeits­
verteilungen eines Schwarmes, der in der Futterspur bereits das 
Fenster erreicht hatte, jedoch kurz nachdem die Futterzufuhr wieder 
abgestellt wurde (Winkelbezug: 180 Grad = Bewegungsrichtung des 
ATOLLs). Da die Kamera für diese Untersuchungen auf den Makrobe­
reich eingestellt wurde, sind jeweils nur wenige Tiere erfaßt; der 
hier dargestellte Schwarm bestand aus insgesamt 18 Heringen. Der 
relative Variationskoeffizient der Schwimmrichtungen ist mit 2 .3 % sehr 
gering, und die Fische schwimmen vergleichsweise schnell mit einer 
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Abb. 504. 11 z-turn". Ausschnitt aus einem Heringsschwarm bei gerade wieder eingestellter, schwacher 
Planktonversorgung in einer Zeitfolge ( Start in der linken unteren Seitenecke, Blickrichtung von oben). Der 
jeweilige Zeitpunkt ist in der rechten oberen Rahmenecke angegeben. Die Rahmen wurden immer jeweils auf 
die beiden Fische M ( 11 memorizer 11 schwarz mit weißem Punkt) normiert, die mit etwa 2 bl/sec schwammen. 
Deutlich zu erkennen ist die Ausführung eines 11 z-turns" des Fisches C { 11 communicator 11 ): Beginn bei 240 ms. 
quer zu den übrigen Fischen bei 400 ms, Rückkehr in die alte Richtung bis 1080 ms; bei 1220 ms beginnen 
Fisch C und zwei weitere Fische {C2 und C3) einen 11 z-turn" (Erläuterungen siehe Text) 
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mittleren Geschwindigkeit von 2. 44 bl/sec und gleichmäßig (niedriger 
relativer Variationskoeffizient von v: 8.0 %) , Sobald die Plankton­
versorgung wieder ganz schwach angestellt wurde, änderte sich das 
Verhalten der Tiere erheblich. Die Abb.504 zeigt in einer Zeitserie 
mit Blickrichtung von oben die Silhouetten der Heringe. Der Bild­
rahmen der einzelnen Zeitstadien wurde immer so eingerichtet, daß er 
seine Lage relativ zu den beiden mit weißem Punkt gekennzeichneten 
Fischen M beibehielt. Man kann sich den Rahmen als die Fische be­
gleitendes Beobachtungsfenster vorstellen. Tatsächlich schwammen 
diese beiden Fische über den dargestellten Zeitraum sehr gleichförmig 
mit etwa 2 bl/sec auf geradem Kurs. 

Diese Zeitserie beschreibt ein typisches Verhalten, das in 
schwachen Futterkonzentrationen häufig direkt im Anschluß an das 
Schnappen eines Futterorganismus ausgeführt wird: Das Tier C 
beginnt bei 240 ms die Ausführung einer plötzlichen 
90-Grad-Wendung. Ein kleines Stück gleitet es dann quer zu den 
restlichen Fischen (400 ms und 560 ms), um schließlich bei 640 ms mit 
einer etwas langsamer ausgeführten, entgegengesetzten 
90-Grad-Wendung in die alte Richtung zurückzuschwenken ( 1080 ms); 
ein derartiges Verhalten wird im folgenden mit "z-turn" bezeichnet, 
der ausführende Fisch mit "communicator" (Cl. Bei 1220 ms leitet das 
gleiche Tier gerade einen neuen Zyklus dieser Art ein, wobei zwei 
weitere Fische (C2 und C3) die Ausführung von "z-turns" beginnen, 

Wurde die Planktonkonzentration durch etwas stärkeres Öffnen der 
Futterversorgung weiter erhöht, stieg zum einen die Häufigkeit von 
"z-turns", zum anderen änderte sich deren Ausführung: Die Abb.SOS 
zeigt im linken Teil die Bahnlinien zweier Heringe (51 und 52), 
Dargestellt sind nicht die absoluten Bahnlinien, sondern die Kurse 
der Tiere relativ zu drei anderen Fischen (M), die fast unverändert 
ihren ursprünglichen Kurs verfolgten. Letztere sind in den Ab­
bildungen als schwarze Silhouetten mit weißem Punkt eingezeichnet, 
und der mitfahrende Bildrahmen ist wiederum auf diese Fische 
normiert. Auf den Bahnlinien von 51 und 52 sind jeweils die Zeit­
marken der Kopf-Positionen (alle 200 ms) und als dünne Linie die 
Mittel-Linie des Fisches angedeutet. Start ist jeweils bei dem mit 51 
und 52 gekennzeichneten Punkt. Der Hering 51 schert erst zur linken 
Seite aus, wie bei einem typischen "z-turn"; im Gegensatz zum 
"z-turn" wendet er seinen relativen Kurs dann aber um 180 Grad. In 
diesem Stadium der Wende ist er in der Abbildung als vollständige 
Silhouette gezeichnet. Er pendelt zu seinem Ausgangspunkt zurück, 
überfährt diesen nach rechts, wendet erneut und kehrt ziemlich exakt 
auf seine alte Sehwarmposition zurück, auf der er dann eine Zeitlang 
weiterschwimmt. Ein derartiges Verhalten wird im folgenden mit 
"s-turn" bezeichnet, der ausführende Fisch mit "scanner" (SJ. Der 
Hering 52 zeigt ein entsprechendes Verhalten, wobei dieser allerdings 
seitlich weiter nach rechts ausscherte, dabei aus dem Monitorbild 
verschwand und auch nicht mehr zurückkehrte. Im weiteren Verlauf 
verlagerte sich der gesamte Schwarm ganz langsam in Richtung dieser 
Monitorkante. Direkt außerhalb der Monitorkante verlief das Zentrum 
der Planktonspur (Abb.SOS center and direction of plankton trace), 
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Abb.SOS. 11 s-turn". Ausschnitt aus einem Heringsschwarm bei etwas stärkerer Planktonversorgung in einer 
Zeitfolge { Blickrichtung von oben). Der Rahmen wurde jeweils auf die drei Fische M ( 11 memorizer 11

, als 
schwarze Silhouetten mit weißem Punkt gezeichnet) normiert, die mit etwa 1.5 bl/sec schwammen, ohne die 
Lage zueinander nennenswert zu verändern. Die relativen Bahnlinien zweier Heringe (51 und 52 11 scanner

11
) 

mit Zeitmarken (dt = 200 ms) und die Mittellinien ihrer Körper sind eingezeichnet. Die schraffierte Fläche 
stellt eine grob geschätzte Häufigkeitsverteilung der PJanktonkonzentration in der Futterspur dar, deren 
Richtung und Lage sich aus der Bewegungsrichtung des ATOLL-Labors ergab. Abb.506/507. Häufigkeitsver­
teilungen von alpha und v bei abgestellter Planktonversorgung. Abb.508/509, Häufigkeitsverteilungen von 
alpha und v bei eingestellter Planktonversorgung (Erläuterungen siehe Text) 
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das sich aus der Position der Schlauch-Öffnung und der Bewegungs­
richtung des ATOLLs ergab. In die Abbildung ist grob der Verlauf 
des Futtergradienten eingetragen, wie er in Vorversuchen durch 
Rhodamin-Injektionen in das "Futterwasser" abgeschätzt wurde. 

Die ausscherenden Fische, die "scanner", halten ihre absolute 
Schwimmgeschwindigkeit fast unverändert bei, ändern aber ihre 
Schwimmrichtung erheblich. Die übrigen Fische, die im folgenden mit 
"memorizer" (M) bezeichnet werden, behalten hingegen den alten Kurs 
recht präzise bei; sie verändern ihre relative Sehwarmposition und 
auch ihre mittlere Position zu den hin- und herscherenden Fischen 
jedoch kaum. Dieses ist nur möglich, indem sie ihre Schwimmge­
schwindigkeit entsprechend reduzieren: Sie stellen zeitweise ihren 
Schwanzschlag ein und lassen sich in einer charakteristischen Körper­
haltung einige Körperlängen einfach gleiten. Der Vergleich der alpha­
und v-Verteilungen bei laufender Planktonversorgung (Abb.508/509) 
und bei gestoppter Planktonversorgung (Abb. 506/ 507) zeigt, daß 
starke Veränderungen der Schwimmdynamik in Abhängigkeit von der 
Futterkonzentration eintreten. Die Konsequenzen für die Sehwarm­
dynamik werden erst in der Diskussion interpretiert. 

Die untersuchten Heringsschwärme, die normalerweise sehr schnell, 
gleichmäßig und stark polarisiert schwammen, änderten beim Auftref­
fen auf eine schwache Futterverbesserung ihre Schwimmdynamik 
erheblich: Ein Teil der Tiere beginnt mit schnell ausgeführten 
Körperwendungen im rechten Winkel zum alten Kurs hin und her zu 
schwingen ("communicator" und "scanner"). Die restlichen Tiere 
halten den Kurs unverändert bei, stellen aber gelegentlich ihren 
Schwanzschlag ein, und lassen sich einige Sekunden gleiten, wo­
durch sich ihre Geschwindigkeit reduziert ("memorizer"). Die 
Schwärme waren in der Lage, einer Futterspur zu folgen. Die 
Schwärme bewegten sich hierbei auf einem gleichmäßigen Kurs relativ 
parallel zu den Isolinien. Bei einer geringfügigen Futterverbesserung 
erhöhte sich der relative Variationskoeffizient von alpha um etwa 600 
%, und es verringerte sich der Mittelwert der Geschwindigkeit um 
etwa 40 %. 
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3. ln-situ- und Netzkäfig-Experimente und Beobachtungen 
an Heringsschwärmen auf Wanderungen 

Einleitung 
Dieses Kapitel soll die Interpretation der bisher dargestellten Detail­

ergebnisse bezüglich ihrer Auswirkungen auf die Dynamik freischwim­
mender Schwärme erleichtern. Es beschäftigt sich überwiegend mit 
Laichheringsschwärmen und nutzte das Naturschauspiel im Frühjahr, 
wenn große Heringsschwärme den Weg in den Nord-Ostsee-Kanal 
suchen und im Schleusenbereich von Kiel-Holtenau gut für Freiland­
messungen und Netzkäfigexperimente zugänglich sind. Dieser Teil 
beinhaltet die meisten allgemein biologischen Hintergrundinformationen, 
die allerdings überwiegend einen beschreibenden Charakter haben. 
Derartige allgemeine Beobachtungen lieferten jedoch viele Anregungen 
für die Entwicklung eines in der Diskussion beschriebenen Modelles 
der Sehwarmdynamik, und sie verdeutlichten die Funktion einiger 
Verhaltensdetails, die allein ihren biologischen Sinn nicht hätten 
erkennen lassen - und vice versa. 

Material 
In den Monaten März bis Mai ziehen jedes Jahr große Mengen 

Heringe, Clupea harengus in den Nord-Ostsee-Kanal, um dort abzu­
laichen. Die Heringe kommen aus der Beltsee, dem Kattegat, 
Skagerrak und der Mecklenburger Bucht (BRANDHORST 1956, NEB 
1952, WEBER 1974). Die Abb. 10 zeigt eine Längen-Gewichtsbeziehung 
dieses Materials. Die Schwärme müssen auf ihrer Wanderung die 
Kiel-Holtenauer Schleusen passieren. Hierbei bieten sich gute Möglich­
keiten, Experimente und Beobachtungen durchzuführen: 

a) Die Wahrscheinlichkeit, freilebende Schwärme anzutreffen, ist 
hier sehr groß. 

b) Die empfindlichen Heringe können ohne Berührung in einen 
Netzkäfig eingebracht werden, so daß die Experimente nur wenig 
durch versuchsbedingte Schädigungen der Tiere beeinflußt werden. 

c) Die Suche der Tiere hat ein konkretes, dem Experimentator 

bekanntes Ziel. 
d) Der Trieb der Heringe, Hinweise auf dieses Ziel zu verfolgen, 

ist in diesem Entwicklungszustand der Tiere sehr stark ausgeprägt, 
so daß sich entsprechend deutlicher abzeichnet, welche Strategie die 
Heringe einsetzen, um "Spuren" zu verfolgen. 

e) Da das Wasser im Bereich vor den Schleusen meistens sehr trübe 
ist, kommen für die Orientierung überwiegend olfaktorische Reize in 
Betracht. Für die hier arbeitenden Fischer steht außer Frage, daß 
die Heringe vom Ausstrom des Kanals angelockt werden, denn die 
Schwärme erscheinen nur in großen Mengen vor den Schleusentoren, 
wenn Wasser aus dem Kanal in die Ostsee austritt. Die Hypothese 
einer olfaktorischen Orientierung der Laichheringe wird auch von 
NELLEN (1965) gestützt, der das Einwandern der Heringe in die 
Schlei mit Ausstromlagen korrelierte; die Schleifischer sprechen von 
einem "Lockstrom". Für Lachse ist die Bedeutung olfaktorischer 
Wegmarken durch viele Untersuchungen nachgewiesen (HASLER 1966, 

94 



HASLER & SCHOLZ 1980, 1983). Ob auch die Heringe einen spezifi­
schen "Kanalgeruch" suchen, auf den sie als Jungfisch geprägt 
wurden, ist nicht geklärt. WEBER (1974) wies anhand von Markier­
ungsexperimenten an Heringen der westlichen Ostsee ein erhebliches 
Heimfindungsvermögen nach. Allerdings suchten auch immer größere 
Mengen von Heringen benachbarte Laichgebiete auf. Zitat: "Das 
bedeutet, daß die reifen Heringe entlang der Küste nach den opti­
malen Bedingungen suchen und dabei während einer Laichzeit auf 
mehreren Laichplätzen erscheinen. Diese Verhaltensweise des Herings 
erklärt auch, warum die Fänge in den einzelnen Förden oft gegen­
läufig schwanken: Bei einer erheblichen Fangzunahme in der Flens­
burger-Förde und der Schlei sanken die Erträge im Nord-Ostsee-Kanal 
und der Untertrave (z.B. 1963 und 1969). während 1968 genau umge­
kehrte Verhältnisse vorlagen." WEBER kommt zu dem Schluß, daß die 
Laichheringe auf der Suche nach brackigem und relativ warmem 
Wasser dicht unter Land entlangziehen. Für eine Untersuchung der 
Orientierungsstrategie im Sinne dieser Arbeit ist die genaue Kenntnis 
des Reizstoffes unerheblich, denn sowohl Salzgehalt als auch Geruch 
sind ungerichtete Reize, und sie liegen in dem ausfließenden Kanal­
wasser außerdem in bestimmter Korrelation zueinander vor. 

f) Der Trieb, in das Laichgewässer einzudringen, ist den anderen 
Trieben, wie z.B. dem Meiden der Meeresoberfläche oder dem Halten 
eines Sicherheitsabstandes zu Störungen, überlagert; deshalb kommt 
man wesentlich näher an die Heringe heran. Teilweise werden die 
Heringe derart unvorsichtig, daß Kinder am Ufer sie mit der Hand 
fangen können. 

In den Monaten Juni und Juli ziehen 30 bis 80 mm lange juvenile 
Heringe, Clupea harengus meist sehr küstennah in 0.3 bis 1.5 m 
Wassertiefe, bzw. innerhalb eines 5 m breiten Streifens vor steilen 
Böschungen, durch die Ästuare der Ostsee. Wahrscheinlich verlassen 
sie zu dieser Zeit die brackigen Laichgewässer. Mehrmals bot sich die 
Gelegenheit, Schwärme dieser juvenilen Heringe, die mehrere Hundert 
bis einige Tausend Individuen umfaßten, im Bereich der Holtenauer 
Schleusen und der dänischen Beltsee zu beobachten. 

Methoden 
Im ersten Jahr der Untersuchungen wurde das ATOLL direkt in das 

Entwässerungs-Siel des Nord-Ostsee-Kanals in Holtenau gelegt. Die 
Abb.600 zeigt ein Luftbild des Schleusenbereiches, dessen geo­
graphische Lage aus Abb. 608 ersichtlich ist. Das Entwässerungs-Siel 
(Abb.600 S) dient zur Regulation des Wasserstandes im Kanal, der 
eine positive Wasserbilanz hat ( BRANDHORST 1955, KOTHE & 

SINDERN 1972). Für die Untersuchungen war besonders günstig, daß 
verstellbare Schotten unter der Brücke (W) und auch die Schleusen­
tore (G und K) die Wanderung der Schwärme zeitweise blockieren. 
Außerdem bot sich so die Gelegenheit, die Stärke des ,.Reizes "Kanal­
wasser" zu variieren und die Folge-Reaktion der Fische zu regis­
trieren, wodurch in die Untersuchungen teilweise eine experimentelle 
Komponente eingebracht wurde. 
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Als Indikator für das Kanalwasser diente der Salzgehalt, über den 
sich die Konzentration und die räumliche Verteilung des Kanalwassers 
im Bereich vor den Schleusen direkt und exakt messen ließ. Im Kanal 
beträgt der Salzgehalt zu dieser Jahreszeit etwa 8 ppm S, in der 
Kieler Förde etwa 18 ppm S. Die Methoden zur Erfassung der Ver­
haltensparameter und des Sehwarmortes sind überwiegend in Kapitel 
1 . beschrieben. 

Einen deutlichen Hinweis, daß die Heringe tatsächlich direkt auf das 
Kanalwasser reagieren, und nicht etwa auf geographische Marken, 
liefert die Fangtaktik eines hier arbeitenden Fischers: Am Abend wird 
der Ausstrom durch öffnen der Schotten angestellt. Im Verlaufe der 
Nacht werden von diesem Wasser viele Heringe in das Siel gelockt, wo 
sie sich mehr und mehr aufstauen. Vor Abstellen des Stromes bei 
Morgengrauen schließt der Fischer auf der Seeseite mit einem Quer­
netz das Siel ab (Abb.600 C), um dann mit Kiemennetzen, oft aber 
auch einfach mit Keschern, die durch Leitnetze eingeengten Heringe 
zu fangen. Während der Versuchszeit wurden in einer besonders 
günstigen Nacht auf diese Weise mindestens 30 Tonnen Heringe ins 
Siel gelockt; hierbei lief das Siel nicht einmal besonders stark. Ein 
ganz grober Vergleich der Echohäufigkeiten im Siel mit denen im 
Bereich von zwei Seemeilen vor den Schleusen ergab einen Anreicher­
ungsfaktor von mindestens 10. 000. Wenn allerdings Hochwasser in der 
Förde das Austreten von Kanalwasser verhinderte, und kein Kanal­
wasser im Siel nachgewiesen werden konnte, waren dort deutlich 
weniger Heringe als in der Förde. Die jahrelangen Erfahrungen und 
Aufzeichnungen des Fischers waren für unsere Fragestellung von 
großem Wert und regten mehrere Versuche an. Die Informationen der 
Tiefe, der Richtung und der Menge, in der die Heringe in den 
Kiemennetzen steckten, lieferten Daten über den Aufenthaltsort der 
Heringe. 

Neben der Reaktion der Schwärme auf olfaktorische Reize wurden 
noch die Reize Strömung und Wassertiefe in die Untersuchungen 
einbezogen. Zum Reiz Strömung muß hier angemerkt werden, daß 
auch Heringe sich sehr wohl im Sinne einer Rheotaxis verhalten, wenn 
sie über das Auge den Bezug zur Geographie herstellen können 
(BRAWN 1960). Diese Möglichkeit ist aber wohl nicht sehr häufig 
gegeben, denn das extrem baden- oder küstennahe Schwimmen beim 
Passieren enger Durchlässe - wie etwa des Sieles auf der Laich­
wanderung - ist sicherlich eine Ausnahmesituation im Leben des 
pelagischen Herings, außerdem limitiert die relativ geringe Sichtweite 
im Schleusenbereich eine Rheotaxis auf einen sehr schmalen Bereich. 

Der Reiz Wassertiefe wurde mit einbezogen, da die suchenden 
Heringe folgendes Verhalten zeigen: Sie "lehnen" sich an die Küste 
an, d.h. sie folgen dem Küstenverlauf. Der Begriff Küste bezieht 
sich hierbei nicht auf die eigentliche Uferlinie, sondern auf eine 
bestimmte Tiefenlinie, z.B. die Dreimeterlinie. Wenn die Küste eine 
senkrechte Spundwand ist, dann hat der "Küsten-Reiz" eine relativ 
gute Richtungsinformation. Bei einem flach abfallenden Meeresboden 
liefert der Blick auf den Grund oder nach rechts/links keine In­
formationen, wo die Küste liegt. In der nebeligen Unterwasserwelt 
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entspricht die Orientierung zur Küste einer Orientierung in einem 
Parameter-Feld, wobei ledig I ich die Information Wassertiefe, und zwar 
als Skalar, zur Verfügung steht. Unter dem Aspekt dieser Arbeit ist 
der Reiz "Tiefenlinie" den richtungsarmen Chemo-Reizen ähnlich. 

Das ATOLL reichte fast über die ganze Breite des Sieles (siehe 
Luftbild Abb.600 unter 5), so daß die einwandernden Schwärme oft 
vor den Unterwasserfenstern zu beobachten waren. Zwei an den 
Seiten des Sieles in 5 m Abstand zum Ufer verlaufende Brücken 
(Abb.601 B) boten zusätzliche Beobachtungs- und Montagemöglich­
keiten, und deren Pfeiler dienten als Bezugs- und Eichpunkte für die 
SONAR-Systeme. Mit Hilfe von horizontal in Richtung der sich 
nähernden Schwärme blickendem SONAR wurde die Annäherungs­
geschwindigkeit bereits bis zu 50 m vor Erreichen des ATOLLs gemes­
sen, um einen möglichen Einfluß des Labors auszuschließen. Ein 
derartiges digital aufbereitetes Echogramm zeigt Abb. 602. Auf dem 
Echogramm sind mehrere in das Siel einlaufende Schwärme zu erken­
nen. Schwarm H tritt z.B. ( bei Minute 6) in 28 Meter Entfernung in 
den Erfassungsbereich des SONARS ein, kommt stetig näher, taucht 
dann unter einem Kiemennetz (G) hindurch, wobei er kurzfristig aus 
dem dünnen SONAR-'-Strahl gerät, tritt in 11 Meter Entfernung wieder 
in den Strahl ein und schwimmt anschließend unter dem ATOLL hin­
durch. Der Winkel der Linie 2 diente zur Berechnung der Sehwarmge­
schwindigkeit, die in diesem Beispiel sehr konstant blieb. Die Abb.603 
zeigt ein anderes Beispiel, in der ein Schwarm in der Nacht mit zwei 
Knoten Geschwindigkeit in das Kiemennetz hineinschwimmt und das 
Netz zwei Meter weit mitschleppt. 

Von dem 10 Meter hohen Beobachtungsmast des ATOLLs konnten die 
Bewegungen und das Verhalten der Schwärme, die in diesem Bereich 
oft im oberen Meter schwimmen, beobachtet werden. Eine Brille mit 
Polarisationsfiltern reduzierte hierbei die Oberflächenreflexe. Von dem 
Mast aus konnte auch der Weg von Driftbojen verfolgt werden, um 
einen Eindruck von den komplizierten Stömungsverhältnissen dieses 
Standortes zu bekommen. Unter den Bojen konnten in verschiedenen 
Tiefen Radar-Reflektoren aus Aluminium befestigt werden, die als 
Strömungsanker und SONAR-Reflektor dienten. 

Da die Fischer berichten, daß die Heringe in großen Mengen nur 
dann kommen, wenn der Wind aus südwestlichen Richtungen weht, 
wurde die Verteilung der Kanalwasserkonzentration vor den Schleusen 
bei verschiedenen Windrichtungen erfaßt. Hierzu wurde die Quadrat­
meile vor den Schleusen auf schnellen Zick-Zack-Kursen mit dem 
Arbeitsboot abgefahren. Die Daten einer geschleppten, auf- und 
absteigenden Temperatur-/Salzgehalts-/Druck-Sonde wurden zusammen 
mit Positionsangaben über eine Funkstrecke an den Bordrechner des 
ATOLLs übertragen. Vier drehende SONAR-Sensoren lieferten In­
formationen über Häufigkeit, Tiefe, Größe, Zugrichtung und Zugge­
schwindigkeit der Schwärme. Um Unterproben aus den Schwärmen 
biometrisch vermessen zu können, wurden mit einer Angel Tiere aus 
dem Schwarm gefischt. Die auf der analogen SONAR-Anzeige sicht­
baren Haken waren relativ leicht in einen Schwarm zu positionieren, 
so daß oft alle fünf Haken fängig waren. Diese biometrischen Mes-
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Abb.601, Detail Plan des Entwässerungs-Sieles (Obersichtskarte siehe Abb.609) mit Anordnung des Schließ­
Netzes C und des Kiemen-Netzes C, Anordnung der horizontalen SONAR-Strahlen quer zum Siel 51 und 52 
und in Richtung der ankommenden Schwärme 53, Silhouetten der Heringe skizziert. ATOLL-Labor L, Brücken 
B, Arbeitsbrücke des Fischers F. Wehr W, Positionen, an denen das Kurvenschwimmen der Schwärme unter­
sucht wurde 1,2,3. Abb,602. Typische Analogaufzeichnung des horizontalen SONAR-Strahles 53, Man erkennt 
vier sich nähernde Herings-Schwärme H 1-4, die jedoch das Kiemennetz G erkennen und unter diesem durch­
tauchen; besonders bei Schwarm 2 wird deutlich, daß 5 Meter hinter dem Netz der Schwarm wieder in seine 
alte Tiefe auftaucht, denn dort wird er vom SONAR-Strahl bei 11 m (Entfernung vom ATOLL) wieder erfaßt, 
wobei er seine Schwimmgeschwindigkeit nicht wesentlich verändert hat. Über die Schräge der Linien wurde die 
Schwimmgeschwindigkeit berechnet. Einholen des fast leeren Kiemen-Netzes 0, quer zum Siel (Nord nach Süd 
oder umgekehrt) schwimmende, vom Fischerboot gescheuchte Schwärme Z. Abb.603. Herings-Schwarm H in ein 
Kiemen-Netz G einschwimmend; deutlich ist zu erkennen, daß das Netz durch die mit ca. 2 Knoten schwim­
menden Heringe zwei Meter weit ausgebeult wird; das Netz war beim Einholen sehr gut gefüllt (Erläuterungen 
siehe Text) 
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sungen waren wichtig für die Berechnung der Schwimmgeschwindigkeit 
in bl/sec, zur Berechnung der Sehwarmdichte in kg pro Kubikmeter 
und auch zur Abgrenzung gegen Mysidaceen-, Stichlings- und 
Sprottenschwärme. Einige dieser Fahrten wurden bis zur Enge bei 
Falkenstein, den relativ schmalen Eingang in die Innenförde 
(Abb.608), bis in die Hörn (Ende der Innenförde) und bis in die 
Schwentine (zweiter großer Süßwasserzufluß der Innenförde) aus­
gedehnt, wobei große Bereiche der Förde mit Zick-Zack-Kursen 
abgedeckt wurden. Die zu dieser Zeit in großer Zahl am Ufer 
operierenden Angler dienten als "Hilfssensoren", wobei deren 
Aktivität und der Füllungsgrad ihrer meist durchscheinenden weißen 
Kunststoff-Eimer mit einem Fernglas als relatives Maß der Herings­
verteilung gut erfaßbar waren. 

Wenn das Siel mit einem Absperr-Netz (Abb.601 C) geschlossen 
wurde, befand sich das ATOLL quasi in einem großen Netzkäfig, in 
dem die einzelnen Schwärme sich nach einiger Zeit manchmal zu einem 
einzigen Fischring zusammenschlossen, der als 0.5 bis 5 Meter breites 
Band im Kreis an Ufern und Absperrnetz entlangschwamm: An den 
langen Uferstrecken in gerader Richtung, bei Pos. 2 in leichter 
Kurve, bei Pos.3 in einer 90 Grad Kurve, und gelegentlich erfolgte 
am Ende des Leitnetzes bei Pos. 1 eine 180 Grad Wendung. In diesem 
großen "Netzkäfig" wurde z.B. untersucht, wie eng die Tiere zusam­
menschwimmen dürfen, um noch Richtungsänderungen durchführen zu 
können. Wenn die Heringe sich unsicher fühlen, rücken sie enger 
zusammen. In diesen extrem dicht und schnell schwimmenden 
Schwärmen konnte untersucht werden, welche Auswirkungen die 
Dynamik der Schwärme wiederum auf den Wasserkörper hat. Die 
Strömungsgeschwindigkeit des Wassers innerhalb dieser dichten 
Schwärme wurde durch einige ins Wasser gestreute Heringsschuppen 
erfaßt, die sich als Driftteilchen gut eigneten. Deren Weg und Ge­
schwindigkeit wurde anhand der Videoregistrierungen ausgewertet. 

In einem anderen Jahr lag das ATOLL an der Spitze der Halbinsel 
zwischen den alten und neuen Schleusen in einer halbkreisförmigen 
Bucht, der sogenannten Kaiser-Bucht (Abb.600 L). Dieser Standort 

bot folgende Vorteile: 
a) Der Einfluß des Kanalwassers ist hier erheblich schwächer, was 

höhere Anforderungen an die Suchstrategie der Fische stellt. 
b) Das repetierende öffnen und Schließen der Schleusen pulst den 

Suchreiz. Bleiben die Tore längere Zeit geschlossen, so nimmt der 
Anteil von Kanalwasser vor den Schleusen kontinuierlich ab. 

c) An der Spitze der Kaisermole (Abb.600 J) befindet sich kurz 
nach öffnen eines Schleusentores eine scharfe Trennlinie zweier 
Wassermassen. Diese entsteht durch einen Dichtegradientstrom aus 
dem Schleusenbecken (WYRTKY 1952). Das mit Kanalwasser vermischte 
Schleusenkammerwasser strömt in einer etwa einen Meter dicken 
Schicht langsam an der Oberfläche in nordöstlicher Richtung am 
Molenkopf vorbei (siehe Abb.607 canal water). Nördlich dieser Kante 
(Abb.607 front) läuft ein ganz schwacher Nehrstrom von etwas 
salzigerem Mischwasser in südliche Richtung (Abb.607 mixed surface 
water). Dieses Mischwasser strömt in einer etwa zwei Meter dicken 
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Schicht über dem salzigeren Fördewasser nach Süden, Auf der Unter­
kante des Mischwassers kommen die Herings-Schwärme aus Norden in 
ein bis vier Meter Abstand zur Mole küstenparallel angeschwommen 
(Abb.607 Schwarm 1). Von einem Beobachtungsmast aus und mit den 
Unterwassersystemen konnte das Verhalten beim Auftreffen der 
Schwärme auf die Front am Molenende untersucht werden. 

d J Wenn kleinere Schwärme den Molenkopf umrundet haben, schwim­
men sie häufig die Kaiser-Bucht etwa entlang der Zweimeter-Tiefen­
linie aus (Abb.607 Schwarm 3). Wie bereits im Siel beobachtet werden 
konnte, schwammen die Schwärme gern entlang der Schatten langer 
Brücken und auch entlang des Rumpfschattens des Schwimmlabors. 
Ein ähnliches Verhalten beschreibt auch FISHELSON ( 1980). Wurde am 
Meeresboden bei Position B (Abb.607) ein Belüftungs-Schlauch be­
trieben, dessen Blasenvorhang die Fische irritierte, dann schwammen 
die Schwärme oft im ATOLL-Schatten weiter und drehten so mehrere 
Runden - abwechselnd entlang der Reize Tiefenlinie und Rümpfschat­
ten. Hierbei passierten sie immer wieder die Beobachtungsfenster und 
waren somit gut für Untersuchungen zugänglich. In der Bucht be­
stand häufig außerdem ein starker vertikaler Gradient in der Kon­
zentration des Kanalwassers, so daß die Reaktionen der Tiere auf 
diesen Gradienten gut vom Beobachtungsraum aus zu untersuchen 
waren. 

e) Bevor die Heringsschwärme im Frühjahr in das Schleusengebiet 
einfallen, leben dort in großen Mengen Mysidaceen; diese lassen sich 
nachts mit Hilfe von Unterwasserlampen vor die Fenster des Beobacht­
ungsraumes locken. Beim Auftreffen eines Heringsschwarmes auf diese 
Futterwolke konnten Beobachtungen zur Sehwarmdynamik bei einer 
Futterverbesserung bzw. Futterverschlechterung gemacht werden, 
denn die Mysidaceen-Schwärme wurden von den Heringen gezielt 
bejagt. 

f) Zum Fangen der Heringe wurde die Oberkante des Netzkäfigs 
(ähnlich wie in Abb.416 dargestellt) in aufgespanntem Zustand zwei 
Meter unter die Unterwasserfenster gehängt. Wenn ein dichter 
Heringsschwarm unter dem Fenster durchschwamm, wurde gegen den 
Rumpfboden des Beobachtungsraumes geklopft, woraufhin die Heringe 
augenblicklich abtauchten - in den Käfig hinein, der dann nur noch 
hochgezogen zu werden brauchte, um dicht gegen den Rumpf abzu­
schließen. In dem Netzkäfig wurde unter anderem die Sehwarmdynamik 
untersucht, wenn plötzlich Kanalwasser den Käfig erreichte (Para­
meterverbesserung) bzw. wenn die Kanalwasser-Schicht nach 
Schließen der Schleusentore immer dünner wurde ( Parameterver­
schlechterung). 

Für einen weiteren Versuch wurde bei geöffnetem Schleusentor 
Kanalwasser in die ATOLL-Tanks gepumpt, das später bei geschlos­
senen Toren, wenn kein Kanalwasser mehr im Käfig vorhanden war, 
über einen Schlauch in den Käfig geleitet wurde und den Heringen 
zur Suche angeboten wurde. 

Einige Beobachtungen wurden auch an Schwärmen juveniler Heringe 
durchgeführt. Wenn diese im Herbst den Kanal verlassen, konnten sie 
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in großen Mengen vom ATOLL aus untersucht werden. Weiterhin 
bestand die Möglichkeit, durch ein in den Bug eines kleinen Segel­
bootes montiertes Unterwasserfenster zu beobachten, und an wind­
schwachen Tagen fast lautlos durch Jungheringsschwärme zu gleiten. 
Das Boot hatte einen Tiefgang von nur einem Meter. so daß die 
überwiegend in ganz seichten Uferbereichen lebenden juvenilen 
Heringe bezüglich ihrer Fähigkeit des küstenparallelen Schwimmens 
untersucht werden konnten. Hierzu wurde ihre Schwimmrichtung in 10 
Grad Klassen gemessen. Während einer Schönwetterperiode bot sich 
die Gelegenheit, nach mehreren Tagen der Windstille drei Zentimeter 
dünne Schichten starker Copepoden-Konzentrationen zu beobachten, 
die von juvenilen Heringen bejagt wurden, wobei weitere Einblicke in 
Freßverhalten und Sehwarmdynamik möglich waren. 

Um die Funktion der Sehwarmbildung bei der Orientierung ab­
grenzen zu können, wurde versucht, möglichst viele Registrierungen 
des Verhaltens einzelner Heringe zu erlangen. Die Beobachtungen an 
einzeln schwimmenden Fischen haben für die Interpretation der Ergeb­
nisse eine grundsätzliche Bedeutung, da es sich sozusagen um Kon­
trollversuche handelt, die die Sehwarmfunktion ausschließen. 

Ergebnisse 
3. 1. Verhalten in vertikalen Gradienten 

Wenn im Februar die ersten Heringsschwärme die Kieler Förde 
erreichen, schwimmen sie meistens ganz nah über dem Meeresboden. 
Die Wassertemperatur lag dort 1986 zwischen O und 1 Grad. Im 
Bereich östlich der Schleuseninsel (Abb.600 N) hat der Fischer eine 
Serie von Kiemennetzen ausgelegt, deren Grundtaue Tiefenstufen von 
3 bis 9 Meter abdecken; diese Netze stehen auf dem Grund, wie in 
Abb.604 eingezeichnet. Zu Beginn der Hering-Saison stecken die 
Heringe fast ausschließlich in den unteren zwei Metern, und zwar in 
denjenigen Netzen, die am weitesten draußen auf 8 bis 9 m Wasser­
tiefe liegen. Dies ergab die tägliche Befragung und Beobachtung des 
Fischers beim Netz-Aufholen, sowie die Vermessung der noch 
stehenden Netze mit dem SONAR-System. Anscheinend mit der Er­
wärmung des Bodenwassers auf zwei Grad zusammenhängend werden 
dann mehr und mehr Heringe auch in Oberflächennähe gefangen. In 
einer Übergangszeit, die 1986 bis Ende März dauerte, stecken die 
Heringe entweder in den unteren zwei Metern der direkt auf dem 
Meeresboden aufliegenden Kiemennetze, wobei langsam auch die auf 4 
bis 5 m Tiefe stehenden Netze fängig werden, oder aber sie stecken 
fast alle in den oberen ein bis zwei Metern der an der Oberfläche 
schwimmenden Kiemennetze. 

Anfang April, im Höhepunkt der Laichwanderung, schwimmen in der 
Förde viele Schwärme in einer Tiefe von etwa 5 bis 9 Metern, einige 
aber auch in Oberflächennähe, im Bereich vor den Schleusen dagegen 
meist in den oberen 1.5 bis 2 Metern. Die Wassertemperatur betrug in 
5 Meter Tiefe knapp drei Grad. 

Mit den gleichen Methoden, wie für die Netzkäfig-Experimente 
beschrieben, wurde untersucht, ob zusammenhänge zwischen verti­
kalen Gradienten der Kanalwasserkonzentration und dem Aufenthalts-
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ort der Schwärme bestehen. Die Abb.604 zeigt ein T ,S,p Profil bei 
geschlossenem Entwässerungs-Siel aus dem Gebiet der Kiemennetze vor 
der Schleuseninsel (Abb. 600 N) und die Verteilung der Heringe in 
einem Kiemennetz. Bedingt durch einen hohen Wasserstand in der 
Förde, konnte kaum Wasser den Kanal verlassen. An diesem Tag 
waren die Fänge in den Netzen vor der Schleuseninsel relativ gering, 
und direkt im Siel waren fast keine Heringe gefangen worden. Eine 
SONAR-'-Fahrt durch die Förde bis zum Institut für Meereskunde 
(Abb.608 lfm) zeigte, daß zu diesem Zeitpunkt die Sehwarmhäufigkeit 
in der Förde hingegen extrem hoch war. Auf den Kais drängten sich 
die Heringsangler, deren Eimer sehr gut gefüllt waren. 

Eine gegensätzliche Extremsituation konnte sieben Tage später 
beobachtet werden, als das Siel die Nacht über bis 2 Uhr geöffnet 
gewesen war und der Wind mit 1 - 2 Bft aus Südwest wehte. An 
diesem Morgen hatten sich im Siel schätzungsweise 30 Tonnen Heringe 
angesammelt. Hiervon fingen die Fischer nach Absperrung in den 
folgenden Tagen 14 Tonnen heraus; der Rest wurde nach einem 
Anlandungs-Stop wieder freigelassen. SONAR-Fahrten an diesem Tag 
und am Tag vorher zeigten für die übrige Kieler Förde ein relativ 
geringes Sehwarmvorkommen, und sogar die Angler auf der recht 
nahegelegenen Kaiser-Mole (Abb. 600 J J fingen nicht viel. Die Abb. 605 
wurde zwei Stunden nach Schließen des Sieles um vier Uhr morgens 
vor dem Ausgang des Sieles aufgenommen (Ort des Profiles siehe 
Abb.600 *2). Das Siel war bereits zwei Stunden geschlossen, die 
Wasserströmung betrug weniger als 3 cm/sec. 

Der Unterschied beider Situationen wird beim Vergleich der Abb.604 
und 605 sehr deutlich: Wie das Salzgehaltsprofil in Abb.605 zeigt, lag 
am Tag mit den vielen Heringen vor dem Siel eine zwei Meter dicke 
Schicht von Kanalwasser an der Oberfläche. Die Heringe schwammen 
unter diesen Bedingungen nicht wie üblich am Meeresboden, sondern 
innerhalb dieser Schicht, wobei die Unterkante der Schwärme genau 
auf dem stärksten Gradienten des Salzgehaltes lag. Die Abb. 606 zeigt 
eine ähnliche Situation an einem anderen Tag aus dem Entwässerungs­
siel, an dem sehr viele Heringe gefangen wurden, die aber fast 
ausschließ! ich in den oberen 120 Zentimetern der K iemennetze 
steckten. Wiederum wird aus dem Salzgehaltsprofil deutlich, daß die 
Heringe ausschließlich in der dünnen Schicht des Kanalwassers 
schwammen, und die Unterkante der Schwärme exakt mit dem stärk­
sten Gradienten zusammenfiel. In der Abb.604 ist im Gegensatz zu 
diesen beiden Abbildungen kaum Kanalwasser erkennbar, und die 
Heringe steckten in den unteren Metern der K iemennetze. 

In Situationen, wie in Abb.605 dargestellt, schwammen die Heringe 
entweder nahe dem Boden oder aber in Oberflächennähe, mit der 
Schwarm-Unterkante genau auf der Sprungschicht. Viele weitere 
Messungen ergaben, daß die Schwarm-Unterkante fast immer mit dem 
stärksten Salzgehalts-Gradienten zusammenfiel. Bedingt durch die 
Schleusenaktivität und wechselnde Sielöffnung schwankte die Tiefe der 
Sprungschicht, und entsprechend schwankte auch die Tiefe der 
Schwarmunterkante. Wenn die Heringe das Kanalwasser gefunden 
haben, bleiben sie in diesem. 
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Die ankommenden Herings-Schwärme schwimmen normalerweise in 
Bodennähe. Zeitlich mit der Erwärmung des Bodenwassers auf 2 Grad 
zusammenfallend unternehmen sie gelegentliche kurze Exkursionen an 
die Oberfläche. Sie können das in einer dünnen Schicht an der 
Oberfläche liegende Kanalwasser anscheinend erkennen, und bleiben 
anschließend in diesem Wasserkörper. 

Das Weiterschwimmen in diesem Wasserkörper ist ökologisch sinnvoll, 
denn es führt die Heringe in ihre Laichgewässer. Dieses Verhalten 
widerstrebt allerdings den sonstigen Trieben: Normalerweise schwim­
men die Heringe in so direkter Nähe zur Meeresoberfläche nur, wenn 
sie völlig ungestört sind. Schon bei ganz schwachen Geräuschen 
tauchen sie auf mindestens zwei Meter Tiefe ab (OLSEN 1979, eigene 
Untersuchungen). Im Schleusenbereich sind die Störpegel durch den 
Schiffsverkehr sehr hoch. Trotzdem bleiben die Heringe in der Ober­
flächenschicht. Weiterhin unterliegen die Heringe in dieser Schicht 
einer erhöhten natürlichen Mortalität: Die Schleuseninsel ist ein 
Vogelschutzgebiet (Abb. 607 bird reservat), auf der sich zu dieser 
Zeit viele Möwen zur Brut einfinden. Diese stellen den einwandernden 
Schwärmen mit gutem Erfolg nach: Die teilweise nur 3 cm unter der 
Meeresoberfläche schwimmenden Heringe sind eine leichte Beute, und 
die schnell schwimmenden Schwärme verraten sich bereits auf große 
Distanz durch kleine Wellen, die sie an der Meeresoberfläche er­
zeugen. An manchen Tagen lagen die beiden uferparallelen Brücken 
im Siel (Abb. 601 B) voller Heringsschuppen, und oft konnten dort 
Möwen beobachtet werden, die mit Leichtigkeit Heringe erbeuteten. 
Der Trieb, in diesem oberflächennahen Wasserkörper zu bleiben, muß 
bei den Laich-Heringen entsprechend stark ausgeprägt sein. 

Netzkäfiguntersuchungen 
Der im Netzkäfig unter dem Beobachtungsfenster des ATOLLs 

kreisende Heringsschwarm erlaubte, Einsicht in Details seines Ver­
haltens im Bereich dieser zwei Wassermassen zu nehmen. Bei geschlos­
senen Kanalöffnungen, also ohne Schichtung, kreisten die Tiere 
meistens mit gleichmäßiger Geschwindigkeit von 2 bis 3 bl/sec in Form 
einer Fischmühle am Boden des Netzkäfigs. Erschrickt man sie durch 
leichtes Klopfen auf den Boden des Labors, reagieren sie innerhalb 
von 40 ms mit einer kurzen Beschleunigung, und kreisen danach 
enger zusammengerückt mit etwa 30 % bis 150 % erhöhter Geschwindig­
keit. Innerhalb von 10 bis 20 Sekunden klingt die Geschwindigkeits­
erhöhung etwa asymptotisch ab, und auch der Abstand der Tiere 
zueinander nimmt seinen alten Wert von etwa einer halben Körperlänge 
ein. 

In unregelmäßigen Abständen stiegen die Tiere jedoch bis zur 
Oberfläche auf, wobei manchmal die Fische plötzlich alle gemeinsam 
fast senkrecht nach oben schwammen, oder aber die drehende Fisch­
mühle näherte sich langsam der Meeresoberfläche, ohne ihre Schwimm­
parameter wesentlich zu verändern. Nach wenigen Sekunden schwam­
men die Fische dann wieder in die Tiefe zurück. Außerhalb der 
Sehwarmformation schwamm fast nie ein Hering. In diesem Zustand 
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reagierten die Heringe bereits auf geringste Geräusche (gute 
akustische Leistungen des Herings siehe BLAXTER 1980), und im 
Vergleich zu den Forellen mußte man sich wesentlich mehr vorsehen, 
keine Geräusche im Labor zu verursachen. 

Wenn ein Schleusentor dann geöffnet wurde, schob sich an der 
Oberfläche eine dünne Zunge von Kanalwasser mit etwa 20 cm/sec aus 
der Schleusenkammer (Abb.607 canal water) und nach Erreichen der 
Kaiser-Bucht auch in den Heringskäfig. Eine auf- und absteigende 
T ,S,p Sonde lieferte Daten über die Ausprägung dieser Schicht. Wenn 
das Kanalwasser, das an der Oberfläche eine meist etwa 80 cm starke 
Schicht bildete, in den Käfig eintrat, schwammen die Heringe ruhig 
weiter; da sie am Käfigboden in vier Meter Tiefe kreisten, hatten sie 
keinen Kontakt mit dem Kanalwasser. Bei der nächsten Exkursion des 
Schwarmes an die Oberfläche änderte sich das Verhalten dann aber 
erheblich: Einige Heringe stoppten ihren Schwanzschlag und ließen 
sich in einer charakteristischen Körperhaltung ein bis drei Sekunden 
lang geradeaus gleiten, einige Heringe führten 90 Grad Wendungen 
aus und einige schwammen ganz nahe am Netz hin und her. Die 
starke Polarisation des Schwarmes löste sich innerhalb von Sekunden 
auf. Dieser Zustand ging aber innerhalb von 20 Sekunden wieder in 
ein relativ schnelles Kreisen von 3 bis 4 bl/sec über, wobei die 
Unterkante des Schwarmes genau auf Höhe der Sprungschicht blieb. 

So ähnlich muß man sich wohl einen in die Förde einlaufenden 
Heringsschwarm vorstellen: Grundsätzl ich am Boden schwimmend, 
werden - wahrscheinlich ab einer Temperatur von 2 Grad - gelegent­
lich kurze Exkursionen an die Oberfläche unternommen. Trifft der 
Schwarm zufälligerweise auf Wasser mit geringerem Salzgehalt 
(vielleicht ist es auch der stärkere "Fluß-" bzw. "Kanalgeruch" oder 
die höhere Temperatur), dann verbleibt der Schwarm in dieser ober­
flächennahen Schicht. Gelingt es ihm, dieser zu folgen, erreicht er 
nach kurzer Zeit eine brackige Flußmündung oder, wie in diesem Fa! 1, 
den Kanal. Nach Passieren der Schleusen gehen die Heringe wahr­
scheinlich wieder auf größere Tiefe, denn im Kanal konnten nie die 
typischen Oberflächenwellen der schnellziehenden Schwärme beobachtet 
werden, im Kanal werden sie auch wieder am Boden gefangen; im 
Kanal ist auch kaum eine Schichtung ausgeprägt. 

Wenn der Netzkäfigschwarm in der oberflächennahen Kanalwasser­
schicht kreiste, war seine Geschwindigkeit stets höher und seine 
Polarisation größer - beides typische Anzeichen für Schwärme, die 
beunruhigt sind (MURPHY 1980, PITCHER 1986). Die sonst so 
schreckhaften Heringe kreisten in diesem Zustand mit einer be­
merkenswerten Stetigkeit: leichtes Klopfen auf den Boden des Labors 
führte nur zu einer Geschwindigkeitssteigerung und einer Ver­
ringerung des Individualabstandes, nicht aber zum Abtauchen. Erst 
nach heftigem Klopfen tauchten alle Heringe synchron in einem Winkel 
von etwa 45 Grad ab, um bereits nach wenigen Sekunden wieder 
hochzukommen. Hielt man einen Stock in den Käfig, kümmerten sie 
sich fast nicht um ihn, manchmal schwammen Tiere sogar gegen ihn. 
In einen Kescher, den man in ihre Zugbahn hielt, schwammen sie 
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direkt hinein. Der Abstand der Heringe zueinander betrug in diesem 
Zustand nur noch eine 0.2 bis 0.3 Körperlängen. 

Wenn die Schleusentore dann geschlossen wurden, verringerte sich 
bei nordöstlichen Winden im laufe von wenigen Minuten die Dicke der 
Deck-Schicht: Sie wird langsam durch Tiefenwasser ersetzt. Zuerst 
wurde auch die Schicht der Heringe immer dünner, ohne daß das 
Verhalten sich wesentlich änderte; wenn schließlich der letzte Rest 
Kanalwasser den Käfig verlassen hatte, steigerten die Heringe abrupt 
ihre Geschwindigkeit auf 4 bis 5 bl/sec und schwammen noch diszi­
plinierter und enger nebeneinander her. Diese Änderungen nahmen im 
laufe von drei Minuten etwa asymptotisch ab, doch bereits innerhalb 
einer Minute kehrten die Tiere langsam wieder an den Boden zurück. 
Wurden sie durch leichten Lärm erschreckt, tauchten sie auch schon 
früher wieder ab. 

Unter Normalbedingungen kreisen die Heringe überwiegend am 
Netzkäfigboden mit 2 bis 3 bl/sec. Stoßen sie plötzlich auf Kanal­
wasser, lösen sie für kurze Zeit die Polarisation auf. In der dünnen 
Kanalwasserschicht an der Oberfläche kreisen sie schneller als üblich 
mit 3 bis 4 bl/sec und polarisierter. Diese Schwimmdynamik bleibt 
über lange Zeit konstant. Wird ihnen das Kanalwasser wieder ent­
zogen, steigern sie nochmals die Geschwindigkeit auf 4 bis 5 bl/sec 
und schwimmen extrem polarisiert. Dieser Effekt schwächt sich aber 
innerhalb der nächsten drei Minuten wieder ab und die Geschwindig­
keit geht auf den ursprünglichen Wert von 2 bis 3 bl/sec zurück; 
die Heringe kehren zum Käfigboden zurück. 

3.2. Verhalten in horizontalen Gradienten 
Häufig zogen kleine Schwärme parallel zur Kaiser-Mole in dem 

Mischwasser (Abb.607 mixed surface water, Schwarm 1) in südlicher 
Richtung. Beim Auftreffen dieser Schwärme auf die Front des Kanal­
wassers an der Molenspitze konnten weitere Einblicke in die Schwarm­
-Dynamik erlangt werden. Diese Kante verläuft meist etwa in einem 
Winkel von 45 - 90 Grad zum Kurs der Fische. Der geographische 
Kurs in den Kanal biegt an dieser Stelle um 90 Grad nach rechts ab. 
Die Tiefenlinien biegen hier mit einem Radius von 3 Metern um 180 
Grad ab. Die Verhaltensänderungen der Schwärme am Molenkopf waren 
komplex und sehr variabel, doch nach der Beobachtung einiger 
Hundert Schwärme zeichneten sich verschiedene wiederkehrende 
Verhaltensmuster ab, die hier kurz und grob geschildert werden: 
Wenn das Wasser bei ablandigem Wind und großer Pegel-Differenz 
zwischen Kanal und Förde mit relativ großer Strömung (etwa 35 
cm/sec) am Molenkopf in die Förde floß, drehten die Heringe in 
scharfer Kurve in diese Strömung hinein und schwammen direkt in 
Richtung Kanal (Abb.607 Schwarm 2). In diesem Falle nutzten sie 
Rheotaxis als Strategie; sie hatten hierbei den Bezug zur Geographie 
über die Mole, und außerdem war die Stromscherung stark. 

Wenn bei Hochwasser kein Kanalwasser, und damit auch keine Front 
vorhanden war, umrundeten sie in etwa gleichbleibendem Abstand den 
Molenkopf und schwammen danach parallel zur Innenseite der Mole in 
die Kaiser-Sucht hinein (Abb.607 Schwarm 3). Trat das Wasser mit 
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relativ schwacher Strömung aus dem Kanal aus, erfolgte nach Auftref­
fen der Tiere auf die Front dieses Wasser zuerst oft überhaupt keine 
Richtungsänderung: Ein Tei I der Heringe stoppte den Schwanzschlag 
und ließ sich etwa einen Meter gleiten, einige Heringe änderten 
abrupt ihren Kurs um etwa 70 Grad nach links, etwa gleich viele nach 
rechts, wieder andere drehten sogar um 180 Grad, so daß sich die 
Polarisation des Schwarmes fast vollständig auflöste. Nach ein bis zwei 
Sekunden formierte der Schwarm sich aber bereits wieder, und er 
schwamm etwa mit der gleichen Ordnung und Schwimmgeschwindigkeit 
wie vorher weiter, jedoch mit einer neuen Richtung: Meistens in 
Richtung auf den Kanal, und zwar genau an der Innenkante der 
Kanalwassergrenze entlang (Schwarm 4 J. Manche Schwärme schlugen 
nach Neuformierung allerdings einen Kurs ein, der sie vom Kanal 
wegführte (Schwarm 5); zwar schwamm der Schwarm wieder präzis an 
der Innenkante des Kanalwassers entlang, in diesem Falle aber förde­
auswärts. Und einige Schwärme schwammen nach Neuorganisation in 
eine scheinbar zufällige südliche Richtung in das sich nach dort 
erstreckende Kanalwasser hinein (Schwarm 6). 

Gelegentlich kamen auch Schwärme wieder aus Richtung Schleusen­
tor von Westen aus der Kanalmündung herausgeschwommen (Schwarm 
7). Sie umrundeten anschließend den Molenkopf und schwammen 
entlang der Mole nach Norden, falls keine Front vorhanden war 
(Schwarm 8); war jedoch eine Front vorhanden, folgten sie dieser auf 
der Innenseite des Kanalwassers fördeauswärts (Schwarm 5). 

Es konnten vom Mast auch manchmal Schwärme beobachtet werden, 
die aus der freien Förde kommend - gegen die Front gelehnt - aus 
östlicher Richtung präzise in die Kanalöffnung einliefen (Schwarm 9). 

Alle Beobachtungen am Molenkopf machen deutlich, das ein steiler 
horizontaler Gradient in der Konzentration des Kanalwassers für die 
Orientierung der Schwärme von großer Bedeutung ist. Auffällig ist, 
daß die Schwärme auf gerader Linie parallel zu den Isolinien 
manöverieren, ohne daß Zick-Zack-Kurse, die auf eine Klinotaxis 
deuten würden, zu erkennen sind. Bemerkenswert ist, daß es bei 
annähernd senkrechtem Auftreffen auf die Front oft auch zu einer 
"Fehlentscheidung" kommt, und die Isolinien fördeauswärts verfolgt 
werden. Wichtig ist, daß beim plötzlichen Auftreffen auf das Kanal­
wasser die Polarisation des Schwarmes aufgelöst wird. 

Eine Anekdote zu diesem Standort: Die Kaiser-Mole (Abb.607 J) ist 
ein vorzüglicher Herings-Angelplatz, der allerdings nur wenigen 
Anglern zugänglich ist, die aber seit vielen Jahren regelmäßig hier­
herkommen. Bei starkem Schleusenbetrieb sammeln sich in diesem 
Areal bei geschlossen Toren die Schwärme periodisch an - sie stauen 
sich rege! recht in dem an der Oberfläche I iegenden Rest des Kanal­
wassers auf. Deshalb ist oft die erste Frage eines neu hinzukom­
menden Anglers: "Stehen sie oben oder unten?". Läßt man das Blei 
der Angel zu tief sinken, dann fängt man meist nichts, nahe der 
Oberfläche hingegen sehr gut. Wenn das Schleusentor in 250 Meter 
Entfernung (Abb. 607 G) wieder geöffnet wird, bleiben die Fänge 
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zuerst weiterhin unverändert. Oft sieht man dann an der Oberfläche 
deutlich die Grenze der sich nähernden Kanalwasser-Zunge auf die 
Mole zukommen, kenntlich an treibenden Teilchen und an Veränder­
ungen der Wellen. Etwa 7 - 12 Minuten später hat diese Wassergrenze 
die Kaiser-Mole erreicht - und schlagartig sind die Heringe ver­
schwunden. Traditionsmäßig legen die Angler dann eine Zigaretten­
pause ein, und auch der weiterangelnde Wissenschaftler fängt nur 
gelegentlich einen Hering. 

Die Schilderungen der Fischer, daß das Siel von den Heringen nur 
bei südwestlichen Winden gefunden wird, regten eine Untersuchung 
über die Verteilung des Kanalwassers im Bereich vor den Schleusen 
bei laufendem Siel und verschiedenen Windrichtungen an. Eine be­
sonders deutliche Situation ist in Abb.609 dargestellt. Die Abbildung 
zeigt den Bereich der Schleusen (den geographischen Überblick gibt 
Abb.608), die Positionen der hydrographischen Profile (runde Punkte) 
und die Orte, an denen das SONAR-System Schwärme registrierte 
(Quadrate). Die dünnen Bahnlinien (D) zeigen die grob erfaßten Wege 
von Driftbojen mit einem Widerstandskreuz in 80 cm Tiefe über 12 
Minuten. Einige charakteristische Profile sind zur Referrenz als 
Sammlung in Abb.610 und 611 zusammengefaßt, wobei eine Zuordnung 
über die Nummern in der unteren rechten Ecke der Koordinatenkästen, 
die an den zugehörigen Positionen in der Abb.609 eingetragen sind, 
möglich ist. 

An diesem Tag herrschten nördliche Winde mit 2 - 4 Bft, und im 
Siel waren fast keine Heringe. Die Angler auf der Kaiser-Mole (J) 
fingen nur wenig. Die Hunderte von Anglern auf der Scheer-Hafen­
-Mole ( H) hatten hingegen alle volle Eimer und zogen ununterbrochen 
Heringe aus dem Wasser, meist zwei bis drei pro Hol (bei in der 
Regel fünf Haken). Der Fischer im südlichen Kiemennetz-Feld N2 
(Oberflächennetze) zog prall gefüllte Netze aus dem Wasser, und in 
der Innenförde wurden an diesem Tag nach Angabe mehrerer Fischer 
auch sehr gute Fänge gemacht. 

Der Grund für das Fehlen der Heringe im Siel liegt wahrscheinlich 
an der Form der Ausstromfahne des Kanalwassers an diesem Tag, 
dessen Zentrum durch den dicken schwarzen Pfeil ( F) angedeutet ist. 
Nach Verlassen des Sieles wird das an der Oberfläche liegende Kanal­
wasser durch den nördlichen Wind nach Südosten getrieben und 
strömt an der Oberfläche fördeeinwärts. Siehe hierzu Profil 19 aus 
dem Siel, Profil 54 vor der Scheer-Hafen-Mole und Profil 66 vor dem 
Kiemennetzfeld. Im Bereich außerhalb der Ausstromfahne schwammen 
die Schwärme immer tiefer als fünf Meter, außerdem wurden dort nur 
sehr wenige Heringsschwärme angetroffen. Südlich der Süd-Schleusen 
(G) schwammen viele Schwärme, meistens in den oberen zwei Metern: 
Die Quadrate geben SONAR-Anzeigen an, in denen Schwärme in den 
oberen zwei Metern registriert wurden, außerdem waren die Kiemen­
netze bei N2 im oberen Bereich gut gefüllt. Diese Schwärme schwam­
men überwiegend in südliche Richtungen. Im Gegensatz hierzu steck­
ten im K iemennetzfeld ( N) vor der Schleuseninsel die Heringe in 
Bodennähe, und auch das SONAR registrierte Schwärme in 5 bis 9 
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Abb.608. Übersichtskarte der Kieler Förde. Die Laichgebiete des Herings sind schraffiert eingezeichnet, und 
einige einlaufende Schwärme sind skizziert. Die Kästen geben die Lage des Sperrgebietes der Netzkäfig-Anlage 
{net cage site) und das Schleusengebiet von Holtenau an. Institut für Meereskunde lfm. Abb.609. Vergrö­
ßerter Ausschnitt des Schleusenbereiches mit hydrographischen Stationen (Punkte) von denen einige im Detail 
in den Abb.610 und 611 dargestellt werden (große Punkte mit Nummern), die Quadrate geben Anzeigen von 
Herings-Schwärmen in Oberflächennähe an, die Meterangaben östlich der Schleuseninsel bezeichnen einzelne 
Schwärme in größerer Tiefe, Schwarm am Meeres-Boden B, Schwarm pelagisch P, Messung mit SONAR S, 
Messung mit Kiemennetz N, geschätztes Zentrum der Ausstromfahne F (schwarzer dicker Pfeil), geschätztes 
Zentrum der Ausstromfahne bei slldwestlichen Winden O (gepunkteter dicker Pfeil), Weg von Driftbojen Uber 
12 Minuten D, Entwässerungs-Siel W, Nord-Schleusen K, SUd-Schleusen C, Kaiser-Bucht mit ATOLL-Labor A, 
Kaiser-Mole J, Scheerhafen-Kai H, Kiemen-Netz-Feld vor Schleuseninsel N, slldliches Kiemen-Netz-Feld N2 

(Erläuterungen siehe Text) 

111 



~epth 0 
(•) 

5 

te,re-. 0 
sahni. 0 

(lwU, 0 
(O) 

5 

te,re-. 0 
sahn1. 0 

depth 0 
(o) 

5 

te,re-. 0 
sahn1. 0 

dwth 0 
(•) 

5 

t,,re-. 0 
salin1. 0 

depth 0 
(m) 

t.e,re-. 0 
salmi. 0 

T 

T 

10 
10 

10 
10 

10 
10 

rn 
10 

10 
10 

s 

1 

T (Cl 0 
S (~) 0 

28 

T (C) 0 
S (mn> 0 

s 

41 

l T (C) 0 
s (mn) 0 

46 

T lC> 0 
s (mn> C 

54 

(Cl 0 
S (i::«n) 0 

T 

1 
T 

, 
T 

T 

'-., s 

10 
10 

10 
10 

10 
10 

rn 
10 

10 
10 

1 

s 

-

8 

T (C) 0 
s (mn> 0 

36 

T (C) 0 
s (mn> 0 

-

42 

T (Cl 0 
S (r:f(n) 0 

48 

T {C) 0 
S (~) 0 

58 

(CJ 0 
s (mn) 0 

T 

(' 
. 

10 
10 

s 

~s 

10 
10 

10 
10 

10 
10 

ij610 

19 

T (Cl 
s <n) 

39 

T (Cl 
s (i:prn) 

-

44 

T (C) 

s (~) 

50 

T (Cl 
S (ppm) 

59 

T lCJ 
s (r:«il 

Abb.610. Sammlung der Temperatur- (T) und Salzgehaltsprofile (S) einiger ausgewählter Positionen aus dem 
Bereich vor den Schleusen bei nördlichen Winden. Die Nummer in der rechten unteren Ecke gibt jeweils die 
geographische Position an, die in Abb.609 eingetragen ist. An einigen Positionen (z.B. Nr.19} ist deutlich 
das an der Oberfläche liegende, weniger salzige Kanalwasser zu erkennen 
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Abb.611. Sammlung der Temperatur- (T) und Salzgehaltsprofile (S) einiger ausgewählter Positionen aus dem 
Bereich vor den Schleusen bei nördlichen Winden. Die Nummer in der rechten unteren Ecke gibt jeweils die 
geographische Position an, die in Abb.609 eingetragen ist. An einigen Positionen (z.B. Nr.62) ist deutlich 
das an der Oberfläche liegende, weniger salzige Kanalwasser zu erkennen 
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Meter Tiefe (siehe die Meterangaben aus den Netzen und bei Pos.87 
und 93). 

Diese Meßergebnisse und die jahrelangen Erfahrungen der Fischer 
legen den Schluß nahe, daß das Erscheinen der Heringe im Siel vom 
Verlauf der Ausstromfahne abhängt: Strömt sie, wie dargestellt, 
fördeeinwärts nach Süden, dann treffen die von Nordosten mit süd­
lichem Kurs in Bodennähe wandernden Schwärme wahrscheinlich erst 
im Bereich der Scheerhafen-Mole auf das Kanalwasser - bei einer 
ihrer gelegentlichen Exkursionen an die Oberfläche. Sie können zwar 
nicht entscheiden, in welcher Richtung sie dem Kanalwasser folgen 
müssen, um den Kanal zu erreichen, aber sie bleiben in der Kanal­
wasserschicht. Eventuell hängt die meist falsche Entscheidung zum 
südlichen Kurs mit dem ungünstigen Winkel zusammen, unter dem sie 
in die Gradienten einschwimmen (Abb. 609 bei H). Diese Messungen 
sind außerdem ein Beispiel dafür, daß Rheotaxis als Orientierungs­
strategie in diesem Falle nicht genutzt werden konnte, denn dann 
hätten die Schwärme einen Nordkurs gegen die Strömung in das Siel 
einschlagen müssen. 

An Tagen mit südwestlichen Winden und vielen Heringen im Siel lief 
die Ausstromfahne etwa entlang des dicken schraffierten Pfeiles (0) 

nach Nordosten. Sie fließt dann in ihrem weiteren Verlauf direkt 
durch die Enge von Falkenstein, dem nur 1100 Meter breiten Eingang 
in die Innenförde (Abb.608) und könnte den dort in die Förde ein­
laufenden Schwärmen als Suchspur dienen. Bei Einhaltung eines 
direkten Kurses und einer Geschwindigkeit von 3 bl/sec hätten sie in 
etwa einer Stunde das Kanal-Siel erreicht. 

Die horizontale Verteilung der Schwärme im Bereich vor den 
Schleusen ist von der windbedingten Lage der Ausstromfahne ab­
hängig. Je nach Verlauf der Isolinien finden die Schwärme den Kanal 
mehr oder weniger gut. Nach Einschwimmen in den Gradienten ver­
lassen die Schwärme die Kanalwasserfahne zwar nicht mehr, ver­
folgen sie aber oft auch in falscher Richtung. 

Verhalten an Tiefenlinien 
Die Abb.620/621 zeigen alpha- und v-Häufigkeitsverteilungen eines 

Schwarmes, der in zwei Meter Abstand von der Molenwand wanderte 
(Abb. 607 Schwarm 1 J. Er bestand aus etwa 60 Heringen, hatte eine 
Dicke von etwa 30 cm, eine Breite von etwa 1.5 Metern und eine 
Länge von etwa 12 Metern. Im Vergleich zu den alpha- und v-Ver­
teilungen der Forellen (z.B. Abb .236/237) fällt die sehr starke 
Polarisation der Tiere und die höhere Geschwindigkeit auf. Der 
relative Variationskoeffizient der Schwimmrichtung beträgt nur 1.8 %. 
Die Schwimmgeschwindigkeit des Heringsschwarmes von 3. 9 bl/sec ist 
im Vergleich zu den Forellen erheblich höher. Die Heringsschwärme im 
Bereich vor den Schleusen schwammen überwiegend mit Geschwindig­
keiten zwischen 3 und 4 bl/sec, wobei eine deutliche Tendenz be­
stand, in direkter Oberflächennähe schneller und enger zusammen zu 
schwimmen (etwa 4 bis 5 bl/sec). 

Die 180 Grad in Abb.620 beziehen sich auf die Mole und bedeuten 
paralleles Schwimmen zu dieser. Die Sichtweite betrug am Unter-
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Abb.620 bis 628. Schwimmparameter der Herings-Schwärme. Abb.620/621. Häufigkeitsverteilungen der 
Schwimmrichtung alpha (oben) und Schwimmgeschwindigkeit (unten) der Heringe im Bereich vor der 
Sch!euseninsel, Integrationsintervall 10 Sekunden. Abb.622. Häufigkeitsverteilungen der Schwimmwinkel beta 
zur Horizontalen (180 Grad entspricht der Horizontalen). Abb.623 und 624. Vergleich der Schwimmrichtungen 
in Relation zur 1.5 m Tiefenlinie von einzeln schwimmenden Heringen (links) und von Schwärmen (rechts) im 
Bereich der seichten Badebucht der Sch!euseninsel. Die senkrechten Linien bei 90 und 270 Grad geben paral­
leles Schwimmen zur Tiefenlinie an. Abb.625 und 626. Vergleich der Schwimmrichtungen in Relation zur 1.2 m 
Tiefenlinie von einzeln schwimmenden Heringen oder kleinen Schwärmen (links) und von großen Schwärmen 
{rechts) im Bereich der sehr seichten Bucht von Bockholmwik. Die senkrechten Linien bei 90 und 270 Grad 
geben paralleles Schwimmen zur Tiefenlinie an. Abb.627. Schematische Darstellung der Kurslinien eines einzeln 
schwimmenden Herings - das typische Erscheinungsbild der Klinokinese. Die senkrechte Linie gibt den 
Idealkurs parallel zur Tiefenlinie an 
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suchungsort etwa 2.5 Meter; nach dieser Entfernung waren weiße 
Unterwasser-Peilmarken (Tischtennisbälle) nicht mehr zu erkennen. 
Mit großer Präzision gelang es dem Heringsschwarm, in gleich­
bleibender Entfernung von etwa zwei Metern ohne Schwingungen 
parallel zur senkrechten Wand der Mole entlangzuschwimmen. Auch in 
der Höhe manöverierte der Schwarm präzis: Die Häufigkeitsverteilung 
der Schwimmwinkel zur Horizontalen (beta) zeigt die Abb. 622 ( 180 
Grad entspricht der Horizontalen, Integrationszeit 10 sec); der re­
lative Variationskoeffizient beträgt nur 1 . 3 % • Ebenso bestätigten die 
SONAR-Registrierungen, daß Veränderungen in der Tiefe minimal 
waren. 

Eine senkrecht abfallende Molenwand gibt noch eine relativ gute 
Richtungsinformation für ein geradliniges und paralleles Entlang­
schwimmen. Die meisten Küsten sind naturgemäß aber relativ flach 
abfallend, so daß, wie bereits ausführlicher erörtert, als sensorische 
Größe lediglich das Skalar der Tiefe zur Verfügung steht. Für die 
Untersuchung dieses Aspektes bot das Schleusen-Gebiet ebenfalls 
einen idealen Standort: Wenn es den aus Norden kommenden 
Schwärmen weder gelang, in das Siel, noch in die Nord-Schleusen 
(Abb.609 K) einzulaufen, umschwammen sie die Schleuseninsel 
(Abb. 607 Schwärme 10, 11 und 12). An der Spitze der Schleuseninsel 
befindet sich eine versandete Badestelle (Abb.607 bei Schwarm 11), 
wo der Bodenwinkel sehr flach ist. Eine halb in den Sand eingespülte 
Unterwasserkamera mit Blickrichtung nach oben registrierte hier die 
Schwimmrichtung ganzer Schwärme und im Vergleich dazu die 
Schwimmrichtung einzeln wandernder Heringe. Aus 10 Meter Höhe 
wurde zusätzlich die Schwimm-Dynamik der Schwärme durch 
Polarisationsfilter beobachtet (von der Position des schwarzen 
Quadrates in Abb. 606 bei Schwarm 8). Die Tiefenlinien verlaufen hier 
in einem großen, sanften Bogen mit einem Radius von etwa 15 Metern. 

An Hindernissen, die eine starke Richtungskorrektur erfordern, 
schwimmt ein Heringsschwarm Kurven in etwa der gleichen Art und 
Weise, wie z.B. ein Vogelschwarm eine scharfe Kurve fliegt: Alle 
Tiere ändern annähernd synchron ihre Richtung. Das hat zur Folge, 
daß bisher nebeneinander fliegende Vögel nach der Kurve schräg 
hintereinander fliegen, denn sonst hätten die äußeren Tiere erheblich 
beschleunigen müssen, um die gleiche Winkelgeschwindigkeit zu 
halten. Ein entsprechendes Verhalten konnte bei den Heringen vor 
quergespannten Netzen oder Luftblasen-Vorhängen auch beobachtet 
werden. In dem Falle einer sanften Kurve entlang des sehr schwachen 
Gradienten des wenig geneigten Meeresbodens ist die Dynamik einer 
Kurve anders, wie die folgenden Beobachtungen zeigen. Die am 
Untersuchungsort ankommenden Heringe haben oft schon Berührungen 
mit Kiemennetzen oder Möwen gehabt, so daß es möglich war, in den 
Schwärmen einige markante Tiere anhand heller Flecken zu verfolgen. 
Auffällig war, daß nach Abschluß der Kurve (etwa 15 m Radius) auf 
dem neuen Kurs die seitliche Positionierung zweier markanter Rand­
tiere zueinander ( Sehwarmbreite etwa 2 m) sich fast nicht verändert 
hatte (weniger als 25 cm); die außen schwimmenden Heringe waren im 
Verlauf der Kurve nicht gegenüber den innen schwimmenden zurück-
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gerutscht. Da die außen schwimmenden Tiere einen größeren Weg in 
der gleichen Zeit zurücklegten, kann gefolgert werden, daß sie sich 
mit einer entsprechend höheren Geschwindigkeit voranbewegt haben. 
Die aus den Gegebenheiten grob abschätzbare Geschwindigkeits­
erhöhung ist zwar mit etwa 13 % nur gering (Fehlerbreite +- 5.2 %). 
jedoch von großer Bedeutung für die Sehwarmdynamik, wie weiter in 
der Diskussion erörtert wird. 

Beim Verfolgen von Tiefenlinien über einem flach abfallenden 
Meeresboden schwimmen die Schwärme ebenfalls auf geradem Kurs 
parallel zur Tiefenlinie, ohne daß Zick-Zack-Kurse, die auf eine 
Klinokinese deuten würden, zu erkennen sind. In der Schwimm­
dynamik fällt auf, daß die Heringe, die über zu flaches Wasser 
geraten, ihre Schwimmgeschwindigkeit etwas steigern; beim Schwim­
men einer sanften Kurve entlang einer schwach gebogenen Tiefenlinie 
verändern diese Tiere ihre relative Position zu den übrigen 
Sehwarmmitgliedern nicht. 

3.4. Verhalten einzelner Heringe 
Die Auswertung der Schwimmrichtungen von 18 Schwärmen an dem 

geraden Abschnitt der seichten Böschung der Badestelle zeigt die 
Abb.624, und im Vergleich dazu zeigt die Abb.623 die Richtung von 
einzeln schwimmenden Heringen. In diesen Abbildungen bedeutet 90 
Grad eine Richtung parallel zur 1. 5 m Tiefenlinie in südlicher 
Richtung, also in Richtung der nächsten Chance, in den Kanal zu 
gelangen; 270 Grad bedeutet eine Richtung ebenfalls parallel zu der 
Tiefenlinie, aber zur ungünstigen Seite. 

Die Häufung der Schwimmwinkel bei 90 und 270 Grad verdeutlicht, 
daß ganze Schwärme der Tiefenlinie mit großer Präzision folgen 
können, wenn auch manchmal in falscher Richtung. Die Schwimm­
richtungen einzelner Heringe hingegen streuen erheblich. Den idealen 
Kurs schwamm keiner der 23 erfaßten Heringe. Es ist eine gewisse 
Bevorzugung der Richtungen zu erkennen, die etwa jeweils 30 Grad 
nach beiden Seiten von den idealen Kursen abweichen. Die wenigen 
Einzeltiere, die aus der Luft zu beobachten waren (diese halten sich 
meist fern von der Oberfläche), schwammen in der Regel in einem 
Zick-Zack-Kurs mit etwa 60 Grad Schlägen, und auch auf den Video­
registrierungen konnten öfter plötzliche Wendungen von 60 bis 70 
Grad beobachtet werden. Das entspricht der Kreuzung des Ideal­
kurses unter einem Winkel von 30 bis 35 Grad, wie es in Abb. 627 
skizziert ist. Einzelne Heringe zeigen also das typische Erscheinungs­
bild der Klinotaxis beim Verfolgen von Tiefenlinien. 

Klinotaxis wurde auch bei zwei weiteren Gelegenheiten beobachtet: 
In das Entwässerungssiel mündet das Rohr einer Kellerentwässerung, 
aus dem 8 Liter/min Süßwasser fließen. Mehrfach konnte bei den 
eingeschlossenen Heringen beobachtet werden, wie die Tiere in 
meanderförmigen Kursen, die nicht mit anderen Sehwarmmitgliedern 
synchronisiert waren, diesen Ausfluß suchten und dann in seiner 
unmittelbaren Nähe ablaichten (hierbei wurden auch exakte und 
detailierte Messungen durchgeführt, die aber getrennt veröffentlicht 
werden). Auch wenn in den Netzkäfig mit kreisendem Heringsschwarm 
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aus einer kleinen Rumpföffnung das in den ATOLL-Tanks gespeicherte 
Kanalwasser geleitet wurde, löste sich gelegentlich die Sehwarm­
formation auf, und die Heringe versuchten, einzeln in meander­
förmigen Kursen die Quelle des Wassers zu finden. Sehr kleinräumige 
Gradienten suchen die Heringe demnach mit der Strategie der Klino­
kinese, wobei die Suchbewegungen nicht mit anderen Sehwarm­
mitgliedern synchronisiert sind. 

Der Aspekt des Navigierens entlang von Tiefenlinien wurde weiter­
hin an Jungheringsschwärmen in einer sehr seicht abfallenden Bucht 
in der Flensburger Außenförde untersucht ( Bockholmwik 54. 49, 90 N, 
9.36,60 0). Es ist bekannt, daß juvenile Heringe in sehr flachem 
Wasser die Küsten entlangziehen. Es fiel auf, daß gerade große 
Schwärme von ca. 40 mm langen Heringen fast immer recht genau 
küstenparallel zogen, in einer Wassertiefe von etwa 1.2 m; kleine 
Schwärme hingegen zogen mit unterschiedlichen Richtungen. Ich 
selbst habe mehrfach versucht, parallel und geradlinig zur Küste in 
dieser Tiefe entlangzutauchen: Regelmäßig gelangen mir nur meander­
förmige Kurse, denn der Boden fällt hier so sanft ab (Abstand 
zwischen der 1 m und der 1.5 m Tiefenlinie 19 Meter), daß Blicke zur 
Seite keinerlei Informationen liefern, wo das Land und wo die Tiefe 
liegt; zur Veranschaulichung der Problematik siehe auch Abb. 705. Die 
Schwimmrichtungen von 28 großen Schwärmen sind in der Abb.626 
dargestellt (Breite größer als die Sichtweite des Wassers von 2.5 
Metern zu beiden Seiten). 90 Grad enspricht der Richtung parallel 
zur Tiefen( inie fördeauswärts, 270 Grad fördeeinwärts. Die Abbildung 
zeigt, daß die großen Schwärme überwiegend küstenparallel förde­
auswärts ziehen. Zum Vergleich dazu sind in der Abb.625 die 
Schwimmrichtungen kleiner Schwärme bzw. einzelner Heringe zusam­
mengefaßt: Diese sind nicht in der Lage, mit gleicher Präzision 
küstenparallel zu schwimmen. 

Der subjektive Eindruck, den einzeln schwimmende Heringe 
machten, war immer, als ob diese unruhig oder verstört waren. Sie 
schwammen stets mit sehr hohen Geschwindigkeiten und häufigen 
Wendungen. Sobald sie in die Nähe eines Schwarmes kamen, schlossen 
sie sich diesem auf direktem Kurs an. Wurde ein einzelner Hering in 
den Netzkäfig gesetzt (mit einer extrem elastischen Angel gefangen, 
Widerhaken abgeschliffen, unter Wasser in den Käfig überführt, wo 
der Haken mit einer speziellen Vorrichtung fast berührungslos aus­
geklinkt werden konnte), so schoß er panikartig in die Netzwand 
hinein oder versuchte, an der Netzwand aus dem Wasser zu springen. 
Kreiste in dem Käfig hingegen bereits ein Schwarm, dann reihte der 
Hering sich in der Regel sofort in ruhiger Weise in diesen ein, ohne 
das Netz zu berühren. 

Ein einzelner Hering im Netzkäfig zeigte auch keine Korrelation zu 
Gradienten, sondern schwamm nach einer Zeit der Eingewöhnung -
passender wäre wahrscheinlich der anthropoide Ausdruck Resignation 
- unruhig am Netz hin und her und hoch und runter, wobei er oft 
mit der Schnauze am Netz entlangscheuerte. Bereits nach wenigen 
Stunden hatte er viele Schuppen verloren, hatte eine wunde Schnauze 
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und machte einen geschwächten Eindruck. Ein Schwarm ließ sich 
demgegenüber vergleichsweise problemlos halten: Berührungen mit der 
Netzwand waren rar, die Fische hatten ein ausgezeichnetes äußeres 
Erscheinungsbild mit intaktem Schuppenkleid, sie fraßen des Nachts 
begierig und kontinuierlich das mit einer Lampe angelockte Zoo­
plankton und ließen sich (bis jetzt) 7 Monate lang fast verlustfrei 
hältern, wobei die Heringe nicht den sonst bei künstlicher Hälterung 
üblichen abgemagerten Habitus annahmen. 

Ein einzelner Hering schwimmt beim Verfolgen von Gradienten im 
Zick-Zack entsprechend der Klinokinese, und ist allgemein nicht in 
der Lage, mit der gleichen Präzision entlang von schwachen 
Gradienten zu manöverieren, wie es Schwärme vermögen. Im Netz­
käfig verhält ein einzelner Hering sich panikartig. In der Natur 
schwimmt ein einzelner Hering sehr schnell, wendet häufig und 
schließt sich Schwärmen sofort an, wenn er in ihre Nähe gelangt, 
zumindest im Stadium der Laichwanderung. 
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Diskussion 

Auffallend ist einerseits die große Präzision, mit der die unter­
suchten Schwärme sich in optimalen Umweltbereichen einstellen. Auf­
fallend ist anderseits die Art, wie die untersuchten Schwärme sich an 
den Grenzen zu Umweltverschlechterungen verhalten; selbst wenn die 
Parameter nur einen ganz schwachen Gradienten aufweisen, orientiert 
sich der Schwarm in nahezu idealer Weise: Er schwimmt isolinien­
parallel auf der günstigen Seite von Grenzzonen entlang, wobei nur 
wenige Individuen den negativen Bereich berühren. Obwohl weder ein 
Richtungs-Rezeptor am Einzeltier bekannt ist, noch ein gerichteter 
Reiz vorliegt, entspricht das Erscheinungsbild der Schwarm-Orien­
tierung den Regeln der Tropotaxis, d .h. ein Schwarm manöveriert 
z.B. geradlinig direkt an der Außenseite einer sauerstoffarmen Was­
sermasse entlang. Ein Einzeltier hingegen schwimmt ohne zu zögern 
hinein, bemerkt nach einiger Zeit die Gefahr, schwimmt wieder hinaus 
u.s.w., es zeigt das Erscheinungsbild der Klinotaxis (siehe Abb.700 
K). 

Durch eine vergleichende Betrachtung der Ergebnisse aus den drei 
Teilen dieser Arbeit soll die von STEELE ( 1961) und Mcl NERNEY 
( 1964) formulierte Vermutung zu einer Hypothese ausgebaut werden: 

In Gradienten operieren Schwärme als ein Art "Superorganismus", 
wodurch sie die Fähigkeit erlangen, sich im Sinne einer Tropotaxis zu 
orientieren. 

Die Netzkäfigexperimente lieferten hierfür die meisten Details, 
während die Felduntersuchungen einen Einblick in die Wirkungsweise 
dieser Details auf die Dynamik ganzer Schwärme in Gradienten er­
laubten. 

Es scheint, als ob in einem Schwarm die räumlich weit auseinander­
liegenden Sensoren sämtlicher Tiere gemeinsam genutzt werden, um 
eine sinnvolle Entscheidung über das weitere "Vorgehen" zu treffen, 
als ob alle Einzelrezeptor-Skalare zu einem eindeutigen Vektor ver­
arbeitet werden. Hierdurch wäre das Individuum davon befreit, ein 
Parameterfeld in energetisch und zeitlich aufwendigen Zick-Zack­
-Kursen (siehe Abb.700 A = Klinokinese und K = Klinotaxis) abzu­
tasten. Außerdem könnte die gesamte Breite eines Schwarmes als 
Abtast-Basis dienen, um auch schwache und/oder turbulent ver­
wirbelte Gradienten synchron erfassen zu können. Ein so operierender 
Schwarm könnte sich exakter, schneller und sicherer orientieren. 

Eine derartige Orientierungs-Strategie setzt allerdings voraus, daß 
eine Kommunikation innerhalb des Schwarmes abläuft, denn in irgend 
einer Weise müssen die an unterschiedlichen Orten erfaßten Skalare 
miteinander verglichen werden, um dann aus deren Differenz die 
entsprechende Vektor-Korrektur abzuleiten - so wie im Tropotaxis­
beispiel Hammerhai (Abb. 700 H) dessen Gehirn die Skalare von den 
weit auseinander! iegenden Nasenöffnungen ( r) abruft, und im Falle 
einer Differenz solange Signale für die Verstellung der Flossen (p) 
aussendet, bis bei Erregungsgleichgewicht sein Körper sich schließlich 
auf dem richtigen Vektor im Parameterfeld weiterbewegt. 
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parameter source 1700 
(temperature, salinity, oxygen, chanal-water, 
plankton, prey-swarm, prey-odor, 
pheromones) 

telotaxis 

E 

synch rok i nes i s 
( 4 space, J 4 v, J 4 a 1 pha) 
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p , , 

D 

ortho-/klinokinesis 
(4v, 4 alpha) C 
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(4v, alpha= const.) B 
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(4 alpha, v = const.) A 

tropotaxis 
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klinotaxis 

. 
• 

oxygen-saturation or other concentration-profile 

Abb.700. Schematische Darstellung der Kinesen und Taxien in einem Parameter-Feld ungerichteter Stimuli. 
Die räumliche Verteilung von Molekülen bzw. Quanten Ist durch die Punkte angedeutet, die Länge der kleinen 
Pfeile entspricht der Geschwindigkeit. Rezeptor r, Propulsion p (Erläuterungen siehe Text) 
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Hypothese: Dieser für die Tropotaxis erforderliche Regelkreis wird in 
dem "Superorganismus" Schwarm analog durch die Sehwarmdynamik 
realisiert. 

Bereits in den beiden Orientierungs-Strategien Klinokinese und 
Orthokinese ist eine Veränderung der Dynamik der wesentliche 
Faktor: Zitat ERICHSEN-JONES ( 1952): 11

••• fish do not have any 
instinctive ability to recognize immediately and avoid water of 
abnormally low oxygen content, that they swimm into it with little or 
no hesitation.... and if they eventually avoid it the basis of the 
reaction would appear to be the active, random swimming and 
struggl ing ••• " 

In der Literatur liegen viele Untersuchungen zur Orientierung von 
einzelnen Fischen in Temperatur-, Salzgehalts- und Sauerstoff­
gradienten vor. Zum Beispiel untersuchte HÖGLUND (1961) T, S, O; 
COLLINS (1952) T ,0, und ERICH SEN-JONES (1952) 0. Diese Autoren 
berichten übereinstimmend, daß als Suchstrategien Klino- und 
Orthokinese eingesetzt werden. Wird die Orthokinese genutzt, dann 
stets in Verbindung mit der Klinokinese, denn wenn ein Fisch nach 
Eintritt in eine sauerstoffarme Wassermasse lediglich schneller 
schwimmt (Abb. 700 B, die Länge der Pfeile entspricht der Ge­
schwindigkeit), gelangt er nur noch tiefer in diese hinein. Nur wenn 
er gleichzeitige, ungerichtete Wendungen ausführt, ist die Chance 
groß, daß er in günstigeren Bereichen dann wieder zur Ruhe kommt 
(MERKEL 1980, siehe Abb.700 C = Ortho-/Klinokinese). NEILL (1979) 
beschreibt für Einzelfische typische 180-Grad-Wendungen bei Para­
meterverschlechterungen. Ähnliche zusammenhänge schildern auch 
BEUKEMA (1968), DeANGELIS (1978 zitiert von CROWDER & 

MAGNUSON 1983), DeANGELIS & YEH (1984), HEMMINGS (1966), 
HUNTER & THOMAS (1974). KLEEREKOPER (1967), KLEEREKOPER et 
al. (1970), PYKE et al. (1977). TINBERGEN (1951). WALLER (1986) 
und WYATT (1972). Die Autoren betonen häufig die durch den richt­
ungslosen Charakter dieser Reize bedingte Schwierigkeit einer Orien­
tierung. 

Der Versuch, die Ergebnisse dieser Arbeit in Klino- bzw. Ortho­
kinesen einzuteilen, ergab ein widersprüchliches Bild. Bei einer 
Sauerstoffverschlechterung sollte nach den Grundsätzen der Klino­
kinese die Zahl der Wendungen zunehmen, wie z.B. von ERJCHSEN­
-JONES ( 1952) für Einzeltiere beschrieben; jedoch nimmt in den 
untersuchten Schwärmen die Häufigkeit von Wendungen ab, und die 
Fische schwimmen mit größerer Präzision nebeneinander her 
( Kap. 1 .4. 2). Ebenso nimmt bei einer Futterverschlechterung die 
Häufigkeit von Wendungen ab (Kap.1.2.3. und 2.), und sie nimmt 
auch ab, wenn einem Heringsschwarm das bereits von ihm gefundene 
Kanalwasser wieder entzogen wird (Kap.3.1.). Es scheint, als ob in 
einem Schwarm die Klinokinese geradezu unterdrückt wird. Es liegt 
der Gedanke nahe, daß der Grund hierfür in der räumlichen Enge 
eines Schwarmes zu suchen ist, in der Wendungen nur schwer möglich 
sind. Dagegen spricht allerdings das Ergebnis, daß bei einer Futter­
verbesserung durchaus in einem dichten Schwarm die Häufigkeit von 
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Wendungen drastisch ansteigen kann (Kap.1.2.3. und 2.). Letzteres 
ist wiederum nicht mit den Kriterien der Klinokinese in Einklang zu 
bringen. Ein aus dem Sehwarmverband herausgenommenes Tier hin­
gegen verhält sich genau der Klinokinese entsprechend. So verfolgt 
z.B. ein einzelner Hering Tiefenlinien und Salzgradienten in 
charakteristischen Zick-Zack-Kursen (Abb.627), und eine einzeln 
gehaltene Forelle entspricht in Gradienten genau den von HÖGLUND 
(1961) und ERICHSEN-JONES (1952) geschilderten Verhaltensmustern: 
Alle Netzkäfigbereiche werden in meanderförmigen Kursen abgetastet, 
wobei zwar im Mittel eine größere Aufenthaltsdauer in günstigen 
Bereichen erzielt wird, jedoch auch die ungünstigen Bereiche immer 
wieder aufgesucht werden. 

Der Orthokinese hingegen ließen sich viele Beobachtungen zu­
ordnen: Auf alle angebotenen Umweltverschlechterungen reagierten die 
Sehwarmtiere regelmäßig mit einer Steigerung der Schwimm­
-Geschwindigkeit. Dies traf zu für plötzliche Erwärmung bzw. 
Abkühlung (Kap.1.4.1.). plötzlichen Sauerstoffmangel (Kap.1.4.2.). 
Nahrungsentzug (Kap.1.2.3. und 2.), Entzug von Kanalwasser 
(Kap. 3. 1.) und Verringerung der Wassertiefe (Kap. 3. 3.). 
Problematisch waren allerdings die hohen Geschwindigkeiten, welche 
Forellen und Heringe bei einer Futterverbesserung zum Erbeuten 
ihrer Nahrung benötigen, denn nach dem Grundsatz der Orthokinese 
sollte in günstigen Gebieten gerade langsam geschwommen werden. 

Modell einer überindividuellen Orientierungs-Strategie 
Es wird im folgenden ein kinetisches Modell vorgestellt, das eine 

schwarmspezifische Suchstrategie beschreibt. Das Modell vereint die 
unterschiedlichen Ergebnisse dieser Arbeit, die anschließend jeweils 
einzeln unter dem Aspekt des Modelles diskutiert werden. 

Folgende Eingangsbedingungen werden definiert: 
1. Unter Normalbedingungen bewegen sich alle Tiere mit einer 

gewissen Grundgeschwindigkeit fort. Die relativen Variations­
koeffizienten von Schwimmgeschwindigkeit, Schwimmwinkel und 
Individualabstand haben einen bestimmten Betrag. 

2. Das Einzeltier reguliert seine Schwimmgeschwindigkeiten und 
Schwimmwinkel so, daß sein über die Zeit gemittelter Bewegungs­
vektor demjenigen Vektor möglichst ähnlich ist, der sich aus dem 
Mittelwert der entsprechend gebildeten Bewegungsvektoren seiner im 
Sichtbereich liegenden Nachbarn ergibt. Im vereinfachten Falle des 
geradlinigen, ungestörten Schwimmens reduziert sich diese Be­
dingung darauf, daß die Tiere alle gleich schnell und mit gleichem 
Abstand in die gleiche Richtung schwimmen. 

3. Registriert ein Tier eine Umweltverschlechterung, dann ver­
ändert es seine Schwimmparameter so, daß sein mittlerer Bewegungs­
vektor etwas größer wird; hierbei versucht das Tier, die Beding­
ungen 2 (und 5) weiterhin zu erfüllen. Die relativen Variations­
koeffizienten von Schwimmgeschwindigkeit und Schwimmwinkel sinken 
in diesem Teil des Schwarmes. Im vereinfachten Falle des gerad­
linigen Schwimmens reduziert sich diese Bedingung darauf, daß das 
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Tier etwas schneller schwimmt und gleichzeitig den Abstand zu 
seinen Nachbarn hält (bzw. verringert). 

4. Registriert ein Tier eine Umweltverbesserung, dann verändert 
es seine Schwimmparameter so, daß sein mittlerer Bewegungsvektor 
etwas kleiner wird; hierbei versucht das Tier, die Bedingung 2 (und 
5) weiterhin zu erfüllen. Die relativen Variationskoeffizienten von 
Schwimmgeschwindigkeit und Schwimmwinkel steigen in diesem Teil 
des Schwarmes. Im vereinfachten Falle des geradlinigen Schwimmens 
reduziert sich diese Bedingung darauf, daß das Tier etwas langsamer 
schwimmt und gleichzeitig den Abstand zu seinen Nachbarn hält 
(bzw. vergrößert). 

5. Optional besteht eine positive Korrelation zwischen Umweltgüte 
und mittlerem Individualabstand. Im vereinfachten Falle des gerad­
linigen Schwimmens reduziert sich diese Bedingung darauf, daß die 
Tiere bei ungünstigeren Umweltbedingungen näher zusammen­
schwimmen. 

In Abb. 701 ist diesem Modell entsprechend schematisch die Dynamik 
von Schwärmen, die auf Umweltveränderungen stoßen, dargestellt. 
Zugrundegelegt wurde der vereinfachte Fall des annähernd gerad­
linigen Schwimmens. Die linke und die mittlere Zeitreihe zeigen seit­
liche, zweidimensionale Ansichten eines idealisierten Schwarmes, der 
aus einem normalen, homogenen Bereich horizontal angeschwommen 
kommt. In der Abb. 701 b sind die Isolinien von Gradienten in einem 
Parameterfeld eingezeichnet, in dem sich ein Umweltparameter, das 
könnte z.B. Sauerstoff sein, verbessert. 1 n der mittleren Reihe 
verschlechtert sich der Umweltparameter. Das Zentrum des Parameter­
feldes liegt jeweils außerhalb des Sehwarmkurses schräg über ihm 
(Abb. 701 + bzw. -) • Die Randbedingen dieses Beispieles sind: 

1. Grundgeschwindigkeit 1 bl/sec, 
2. Abstand der Tiere gleichbleibend etwa eine Körperlänge (die 

optionale Bedingung 5 wird zur Vereinfachung nicht mit berück­
sichtigt), 

3. bei Eintritt in den Bereich "better" Reduktion der Schwimmge­
schwindigkeit um 50 %, bei Eintritt in den Bereich "best" um nochmals 
50 %, 

4. bei Eintritt in den Bereich "poor" Steigerung der Schwimmge­
schwindigkeit um 50 %, bei Eintritt in den Bereich "worst" um noch­
mals 50 %. 

Im Stadium a ( 0 sec) sind die drei obersten Tiere in die Zone 
"better" eingeschwommen. Bedingung 4 entsprechend reduzieren diese 
ihre Geschwindigkeit um 50 %. Hierdurch ergibt sich der in Stadium b 
(1 sec*) gezeichnete Zustand. In diesem Zustand wäre aber Be­
dingung 2 nicht erfüllt, so daß sich bei gleichzeitiger Erfüllung aller 
Modellbedingungen der Zustand des Stadiums c (1 sec) ergibt. Im 
weiteren Verlauf verändert sich langsam der mittlere Kurs der Tiere 
innerhalb des günstigen Bereiches nach oben, wobei die ursprünglich 
etwa senkrechte Vorderkante des Schwarmes sich schrägstellt 
(Stadium f, 5 sec). Auf diese Weise werden nach und nach auch die 
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Abb. 701. Modell der Synchrokinese. Veränderungen der Schwimmdynamik beim Auftreffen eines Schwarmes auf 
Gradienten einer Umweltverbesserung (better, best) bzw. Umweltverschlechterung (poor, warst). Links und 
Mitte vertikale Gradienten, rechts horizontale Gradienten ( Erläuterungen siehe Text) 
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unteren, außerhalb des Gradienten schwimmenden Fische auf einen 
neuen Kurs gebracht, der sie schließlich in den günstigen Bereich 
führt. 

Die Wirkung einer negativen Umweltveränderung ist in der mittleren 
Zeitreihe dargestellt. Hier bewirkt die Erfüllung der Modell­
-Bedingungen bei den im ungünstigen Bereich schwimmenden Tieren 
eine Kursänderung nach unten, die sich schließlich auch auf die 
übrigen Sehwarmtiere überträgt, und den Schwarm auf einen Kurs 
bringt, der ihn von der Gefahr wegführt (Stadium k). 

Die bisher für vertikale Gradienten beschriebenen Kursänderungen 
werden ebenso von horizontalen Gradienten hervorgerufen, wie in der 
rechten Zeitreihe in einer Aufsicht des Schwarmes dargestellt ist. In 
die links zu seinem Kurs liegende Umweltverbesserung schwimmt der 
Schwarm hinein (Stadien m, n, o). bzw. von einer Umweltver­
schlechterung prallt er quasi ab (Stadien u, w). 

Eine diesem Modell entsprechende Orientierung hat gegenüber der 
Klinokinese erhebliche Vorteile: 

a) Der Prozess hat einen gleichförmigen Charakter. Die erforder­
lichen Kurs- und Geschwindigkeitsänderungen sind auf ein Minimum 
reduziert, und die pro Energieeinheit zurückgelegte Strecke ist 
optimiert, denn Zick-Zack-Kurse und häufige Umentscheidungen, wie 
sie für die Klinokinese typisch sind, erfordern für jede Veränderung 
im linearen und angularen Momentum Energie, und führen nur auf 
Umwegen zum Ziel. 

b) Die Gefahr, daß der Kontakt zum Randbereich einer Umweltver­
schlechterung verlorengeht, und das suchende Tier sich in einem 
homogenen, negativen Bereich verirrt, ist erheblich verringert. 

c) Der Umweltverschlechterung sind nur wenige Tiere ausgesetzt, 
und diese auch nur in einem Bereich, in dem der negative Einfluß 
gerade erst beginnt; die Hauptmasse des Schwarmes berührt diesen 
Bereich überhaupt nicht. Bei der individuellen Orientierung mit Hilfe 
der Klinokinese verbringen die Tiere immer wieder einen Teil ihrer 
Zeit im negativen Bereich. Selbst wenn die Versuchstiere in den 
Gradient-Experimenten von COLLINS (1952). HÖGLUND (1961). oder 
ERICH SEN-JONES ( 1952) schon den optimalen Bereich gefunden 
hatten, schwammen sie immer wieder in den ungünstigen Bereich 
herein. Somit waren sie. besonders bei Parametern. die mit einer 
zeitlichen Verzögerung wahrgenommen werden, stets eine gewisse Zeit 
dem negativen Umwelteinfluß ausgesetzt. 

Die in dem Modell beschriebene Orientierungs-Strategie könnte als 
Weiterentwicklung der Orthokinese betrachtet werden. Die in dieser 
bereits ausgeprägte Komponente der Geschwindigkeitsregulation könnte 
sich in der Evolution der Schwärme verfeinert haben, wobei auf den 
mit Nachteilen verbundenen Anteil der Klinokinese immer mehr ver­
zichtet wurde. Die angesprochenen Vorteile würden einen erheblichen 
Selektionsvortei I darstellen. 

Das Modell beschreibt einen Regelkreis, in dem alle in einem 
Schwarm vorhandenen Daten ausgenutzt werden, wobei dem Resultat 
ihrer Differenz- und Mittelwertbildung entsprechend die Gesamt-

126 



propulsion verstellt wird, um den Gesamtbewegungsvektor des 
Schwarmes zu regulieren, wodurch in Gradienten eine echte Tropo­
taxis möglich wird. Analog zum Tropotaxisbeispiel Hammerhai werden 
bei einer Differenz der weit auseinanderliegenden Rezeptoren die 
Antriebsleistungen in einem Schwarm solange verstellt, bis ein Kurs 
erreicht ist, bei dem wieder Erregungsgleichgewicht herrscht. Im 
folgenden wird diese gemeinschaftliche Orientierungs-Strategie als 
"Synchrokinese" bezeichnet (Abb. 700 D). 

Der Reiz Temperatur 
Die Versuche in den Netzkäfigen zeigten, daß die absolute Höhe der 

Routine-Schwimmgeschwindigkeit nicht so stark mit der Temperatur 
korreliert ist, wie es für viele andere Lebensvorgänge beschrieben 
wird, z.B. Respiration, Maximal-Geschwindigkeit oder Operkular­
frequenz (BRETT et al. 1958, CRAWSHAW 1976, FRY 1971, PRECHT 
et al. 1966). So schwammen die Tiere 12 Minuten nach einem 
Temperatursprung von 2. 5 Grad mit annähernd unveränderter 
Geschwindigkeit (dv = 1%, siehe Kap.1.4.1.). 

Der Einfluß einer plötzlichen Temperaturänderung ist demgegenüber 
von wesentlich größerer Bedeutung: Wenige Sekunden nach einem 
Sprung um 2.5 Grad steigt die Schwimmgeschwindigkeit um etwa 39 % 
an, sinkt dann allerdings innerhalb von 5 Minuten langsam wieder ab. 
Gleichzeitig schwimmen die Tiere polarisierter und halten die Sehwarm­
formation mit größerer Disziplin. 

Diese Änderungen in der Sehwarmdynamik treten gleichermaßen bei 
einem Sprung kalt/warm als auch bei einem Sprung warm/kalt auf. Die 
Reaktion beim Sprung warm/kalt überrascht zunächst, denn nach den 
üblichen Regeln der Stoffwechsel-Physiologie sollte mit einer 
Temperaturreduktion eine Reduktion der Geschwindigkeit eintreten, 
und nicht die im Schwarm beobachtete Steigerung. Betrachtet man 
beide Sprungrichtungen jedoch im Sinne einer Umweltver­
schlechterung, dann wäre Bedingung 3 des Modells gut erfüllt. 

SULLIVAN (1954) beschreibt ebenfalls, daß sowohl der Sprung 
warm/kalt als auch der Sprung kalt/warm bei Einzelfischen die gleiche 
Reaktion auslöste, und zwar eine Steigerung der Bewegungs­
häufigkeit, wobei diese nicht ausgelöst wurde, wenn der Temperatur­
wechsel langsam ablief. Auch DOUDOROFF (1938) und PETERSON & 

ANDERSON (1969) beschreiben gleichartige, der Klinokinese ent­
sprechende Fluchtreaktionen für beide Sprungrichtungen. WELLS 
( 1914) beschreibt für beide Sprungrichtungen Ortho-/ K I inokinese. Die 
poikilothermen Fische versuchen demzufolge, plötzliche Temperatur­
veränderungen zu vermeiden. Schädigungen durch zu schnelle 
Temperatursprünge sind bekannt: ISAAC (1979 zitiert von BARNETT 
& HARDY 1984) beschreibt hohe Mortalitäten, die er auf temperatur­
bedingte Verschiebungen der Partialdrücke von Blutgasen zurück­
führt. Es dauert etwa 8 10 Minuten, bis sich nach einem 
Temperatursprung von 5 Grad die Körper-Kerntemperatur einiger­
maßen angeglichen hat (BRETT 1970), und eine endgültige Stoff­
wechselanpassung erfolgt meist erst nach 3 - 7 Tagen (KLICKA 1965). 

127 



Die Temperaturrezeptoren der Fische liegen in der Haut (MURRA Y 
1971), und haben eine Ansprechzeit im Bereich von Millisekunden 
( SULLIVAN 1954). Die klassischen Untersuchungen von BULL ( 1936, 
1951) zeigten bereits die erstaunliche Genauigkeit des Temperatur­
sinnes von Fischen, die bei 0.03 Grad Celsius liegt. BARDACH & 

BJORKLUND (1957) nennen für Forellen Werte zwischen 0.01 bis 0,05 
Grad, je nachdem, wie schnell die Änderung abläuft, wobei O. 001 
Grad/sec noch wahrgenommen wurden. COLLINS (1952) beschreibt 
für Einzel-Heringe demgegenüber, daß bei der Suche in Parameter­
-Feldern erst eine Differenz von 0.5 Grad zu einer eindeutigen Ent­
scheidung führt (Suchstrategie: Klino- und Orthokinese), und 
SHELFORD & POWERS (1915) fanden die gleiche Größenordnung in 
Orientierungs-Versuchen mit Heringslarven. Eventuell hängt diese im 
Vergleich zu den rezeptorischen Möglichkeiten relativ hohe Ent­
scheidungsschwelle mit den Nachteilen der Klinokinese zusammen. Aus 
neurophysiologischer Sicht wäre jedenfalls viel Spielraum vorhanden, 
die Suchstrategie zu optimieren. 

Die angesprochenen Arbeiten zeigen die Bedeutung einer präzisen 
Temperatur-Orientierung, und sie stehen überwiegend in guter Über­
einstimmung mit den Versuchsergebnissen: Sie bestätigen, daß die 
sensorischen Möglichkeiten für eine schnelle und exakte Orientierung 
gegeben sind. Sie bestätigen auch für Einzeltiere, daß sowohl ein 
Temperaturanstieg als auch ein Temperaturabfall gleichgerichtete 
Reaktionen hervorrufen. Auch bezüglich der Geschwindigkeits­
steigerung im Anschluß an die Umweltverschlechterung T-Sprung 
besteht Übereinstimmung. Keine Übereinstimmung besteht jedoch in 
puncto Klinokinese: Während alle Autoren bei Einzeltieren eine 
Steigerung von Wendungen registrierten, ist bei den Sehwarmtieren 
dieser Untersuchung das Gegenteil der Fall. Letzteres steht allerdings 
in guter Übereinstimmung mit den Bedingungen der Synchrokinese, in 
die sich alle Temperatur-Ergebnisse problemlos einordnen lassen. 

Der Reiz Sauerstoff 
Auch in Sauerstoffgradienten orientierten sich die in einer Fisch­

mühle kreisenden Forellen mit guter Präzision. Hierbei waren ebenfalls 
keine Suchschwingungen zu erkennen, die auf eine Klinokinese hinge­
deutet hätten, sondern der Schwarm schwamm ohne Höhen­
schwankungen direkt an der Grenze zum ungünstigeren Wasserkörper 
entlang, was besonders im Echogramm der Abb.16 gut zu erkennen 
ist. Auch die Direktbeobachtungen durch das Unterwasserfenster 
bestätigten, daß die Fische ihre Tiefe beim Kreisen exakt einhielten, 
und keine Exkursionen in den sauerstoffärmeren Teil des Käfigs 
unternahmen. Je weiter der Sauerstoffgehalt des ungünstigen Be­
reiches vom 100 % Sättigungswert entfernt lag, desto präziser wurde 
die Grenze eingehalten; dies traf sowohl für Untersättigungen als 
auch für Übersättigungen zu. HÖGLUND (1961). ERICHSEN-JONES 
(1952). LAEVASTU & HAYES (1981). LINDROTH (1950). RANDALL 
(1970) und WHITMORE et al. (1960) beschreiben für Einzelfische, daß 
zu niedrige Sauerstoffgehalte gemieden werden. MELDRIN (unver­
öffentlichte Daten zitiert von GIFT 1977) fand, daß Notemigonus 
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crysoleucas Übersättigungen von 11 O - 115 % meidet, und auch HI LL 
et al. ( 1973) bestätigen, daß Fische Übersättigungen ausweichen. 
Ortho-/ Klinokinese wird jeweils als Orientierungsstrategie angegeben 
(Abb.700 CJ. 

Im Gegensatz zu den Ergebnissen der Temperatur-Versuche hatte 
die absolute Höhe des Sauerstoffgehaltes einen deutlichen Einfluß auf 
die Sehwarmdynamik. Bei langandauerndem Sauerstoffmangel ver­
größerten die Fische ihren Abstand zueinander um das Drei- bis 
Vierfache (Vergleich Abb.453 mit Abb.454), behalten aber die 
Sehwarmformation bei. Diese Reaktion hat einen günstigen Einfluß auf 
das Sauerstoffregime eines Schwarmes ( KALLE 1963, JOHNSON et al. 
1984, K I LS 1981) , denn eine Vergrößerung des Individualabstandes 
stellt jedem Sehwarmtier ein größeres Wasservolumen zur Verfügung, 
so daß der Sauerstoffgehalt des Wasserskörpers nicht so weit und 
schnell absinkt, während der Schwarm ihn passiert. McFARLAND & 

MOSS (1967) berichten von einem Schwarm Mugil cephalus, der sich 
plötzlich auflöste, weil der Sauerstoffgehalt als Folge einer zu 
mächtigen Sehwarmgröße zu weit absank. Zu einem ähnlichen Ergebnis 
kamen auch MOSS und McFARLAND (1970), die für einen Engraulis 
mordax Schwarm unter längerem Sauerstoffmangel einen Anstieg des 
Individualabstandes um das Drei- bis Vierfache beschreiben, wobei die 
allgemeine Sehwarmformation bis herab zu letalen Werten stabil blieb. 
Bemerkenswert fanden diese Autoren, daß die Routine-Schwimmge­
schwindigkeit von etwa 1 .2 bl/sec sich mit langsam absinkendem 
Sauerstoffgehalt kaum veränderte. 

Die Netzkäfigversuche mit einem abruptem Sauerstoffsprung zeigten, 
daß eine plötzliche Sauerstoffreduzierung hingegen einen erheblichen 
Einfluß auf die Schwimmgeschwindigkeit hatte: Innerhalb weniger 
Sekunden steigerten die Forellen ihre Schwimmgeschwindigkeit, und 
sie schwammen dabei polarisierter (Kap. 1. 4. 2.). Die Veränderungen 
der Sehwarmdynamik waren allerdings nur von kurzer Dauer, bereits 
nach etwa 5 Minuten näherten die Verhaltens-Parameter sich wieder 
den ursprünglichen Werten. Diese Messungen stimmen mit Ergebnissen 
von MOSS und McFARLAND (1970) überein, die entsprechende 
Reaktionen nach einer akuten Sauerstoffreduzierung um 10 % in einem 
Engraulis mordax Schwarm registrierten, wobei die Tiere abrupt ihre 
Schwimmgeschwindigkeit um 80 % steigerten. Auch bei diesen Tieren 
fiel innerhalb von 5 Minuten die Schwimmgeschwindigkeit etwa 
asymptotisch auf den alten Wert zurück. Die Reaktionszeit zwischen 
Reiz und Schwimmgeschwindigkeitsänderung lag nach Angaben der 
Autoren im Bereich von wenigen Sekunden. Die Reaktionen beider 
Sehwarmtier-Arten auf die Umweltverschlechterung Sauerstoffreduktion 
harmonieren gut mit Bedingung 3 der Synchrokinese. 

Auch für den Sauerstoff wären die neurophysiologischen Veraus­
setzungen für eine schnelle Orientierung gegeben: Obwohl die genaue 
Lage des Sauerstoff-Sinnes der Fische nicht bekannt ist ( RANDALL & 

DAXBOEC K 1984). ist sicher, daß sie über äußere, im K iemenepithel 
liegende, schnelle Rezeptoren verfügen ( BLACK et al. 1954, DEJOURS 
1973, HöGLUND 1961, RANDALL & SMITH 1967, SATCHEL 1961). 
SATCHEL (1961) beschreibt, daß bereits 10 Sekunden nach einem 
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Sauerstoffsprung im Wasser eine Veränderung der Herzfrequenz 
meßbar ist. ERfCHSEN-JONES (1952) fand Reaktionszeiten von unter 5 
Sekunden, und MOSS & McFARLAND ( 1970) nennen Zeiten von 1 
Sekunde oder weniger. 

Es muß in diesem Zusammenhang noch auf die Möglichkeit verwiesen 
werden, daß eine Sauerstoffverschlechterung auch indirekt über 
Veränderungen des pH-Wertes oder des Kohlendioxidgehaltes erkannt 
werden könnte. Beide Parameter können von Fischen gut erfaßt 
werden (HöGLUND 1961, MOSS & McFARLAND 1970, MOTT 1957). und 
stehen in der Natur meistens in einer gewissen Relation zum Sauer­
stoff (SHELFORD & ALLEE 1913). 

Der Reiz Futterkonzentration 
Wie bereits angesprochen hat die einem pelagischen Meerestier zur 

Verfügung stehende Information über eine Futterverteilung auch einen 
mehr oder weniger ungerichteten Charakter, besonders wenn das 
Futter aus kleinen Partikeln besteht ( B LAXTER 1980). Meerestiere 
reagieren oft nur auf Futterorganismen in ihrer unmittelbaren Nähe, 
z.B. Heringslarven innerhalb von O. 3 bis 2. 6 Zentimetern ( B LAXTER 
& STAfNES 1971, ROSENTHAL & HEMPEL 1970). VINYARD & O'BRfEN 
(1976) registrierten an Lepomis macrochiros Reaktionsdistanzen von 3 
bis 8 cm für eine 1 mm große Beute, je nach "turbidity" des Wassers; 
auf 3 mm große Beute reagierten die Tiere noch in 5 bis 28 cm 
Distanz. Die im Sichtbereich perzipierte Futterkonzentration hat, 
zumindest wenn ein großes Meeresgebiet als Suchareal betrachtet 
wird, den Charakter eines Skalars. 

Wie ebenfafls bereits angesprochen, bereiteten die Ergebnisse der 
Futterversuche die größten Schwierigkeiten bei einer vergleichenden 
Einordnung, da sie sowohl der Klinokinese als auch der Orthokinese 
widersprachen. Betrachtet man jedoch nicht die momentane 
Geschwindigkeit und Wendungshäufigkeit des fndividuums, sondern 
die Mittelwerte mehrerer benachbarter Sehwarmtiere, und diese 
wiederum über ein lntegrationsintervarr von mehreren Sekunden 
(Bedingungen 3 und 4), dann werden afle für die Synchrokinese 
definierten Bedingungen auch von den Ergebnissen zum Reiz Futter­
konzentration erfüflt. Unter diesem Aspekt bekommen die charak­
teristischen "u-turns" (Abb.284) einen Sinn. Durch dieses Verhalten 
werden die Auswirkungen der hohen, lebenswichtigen Fangge­
schwindigkeiten kompensiert, denn über ein lntegrationsintervarr von 
3 Sekunden hat der Fisch in der Abb.284 einen resultierenden 
Bewegungsvektor von annähernd Null, obwohl er mit hoher Ge­
schwindigkeit inzwischen Beute gemacht hat. BLAXTER & HOLUDAY 
(1958) beschreiben, daß im Aquarium gehaltene Heringe ebenfafls 
direkt im Anschluß an das Schnappen einer Beute häufig eine 
charakteristische Kehrtwendung ausführten. Ein Sehwarmteil, in dem 
viele Fische dieses Verhalten zeigen, bewegt sich als Ganzes nicht 
vom Fleck. 

Dieser Zustand beschreibt das eine Extrem der Synchrokinese: Das 
Such-Ziel ist erreicht, die Umwelt ist optimal, die Gesamtge­
schwindigkeit des Schwarmes geht auf Nurr zurück, die Polarisation 
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wird vollständig aufgelöst. Die alpha- und v-Verteilungen der 
Abb.242/243, die den Zustand der Käfig-Forellen bei einer Fütterung 
beschreiben, sind hierfür ein typisches Beispiel. 

Die gleiche Dynamik konnte auch an Schwärmen von Heringslarven 
und juvenilen Heringen im Schleusenbereich und der Beltsee beob­
achtet werden, wenn schnellschwimmende Schwärme auf Copepoden­
-Wolken trafen. Im Bereich der Futterwolke blieben die Schwärme 
ortsfest, bis die Copepoden abgeerntet waren, Hierbei war im 
Schwarm immer eine sehr starke Bewegungsaktivität mit hohen Fang­
geschwindigkeiten zu beobachten, deren Wirkung jedoch durch die 
häufigen "u-turns" abgefangen wurde. 

Auch adulte Heringe, die auf einen Schwarm Mysidaceen stießen, 
verhielten sich sehr ähnlich. Mehrere Autoren beschreiben, daß beim 
Fressen in Schwärmen häufig Wendungen auftreten, oder die 
Sehwarmgeschwindigkeit sich zumindestens reduziert: MAGNUSON & 

PRESCOTT (1966) für einen Schwarm adulter Thune, Sarda chiliensis, 
HUNTER & THOMAS (1974) für einen Schwarm juveniler Anchovis, 
Engraulis mordax, HUNTER (1966) für einen Schwarm juveniler 
Trachurus symmetricus. 

Die bisherigen Betrachtungen bezogen sich auf den Zustand, in dem 
das Ziel der Nahrungssuche vollständig erreicht war, und Futter im 
Überschuß vorhanden war. Wichtig ist auch das Verständnis der 
Sehwarmdynamik in der Übergangszone, wo das Optimum noch nicht 
erreicht ist, sondern sich nur erste Hinweise auf eine Futter­
verbesserung andeuten, d. h. die Verhältnisse im Bereich eines 
Futtergradienten. Hierfür lieferten die Ergebnisse der Experimente an 
den freischwimmenden Jungheringsschwärmen ( Kapitel 2.) wichtige 
Hinweise. Unter schlechten Nahrungsbedingungen schwimmen die 
Schwärme mit hoher Geschwindigkeit bei einem Individualabstand von 
etwa einer Körperlänge. Treffen sie auf eine ganz leichte Futter­
verbesserung (Abb.504) dann führen die wenigen Individuen, die 
einen Copepoden geschnappt haben, einen charakteristischen "z-turn" 
aus. Hierdurch stehen sie für einige Millisekunden mit ihrer Körper­
seite quer zur Bewegungsrichtung der übrigen Tiere. Wenn die 
Restlichkamera von hinten in einen sich so verhaltenden Schwarm 
blickte, also in Schwimmrichtung der nachfolgenden Sehwarmfische, 
dann blitzten die silbernen Körperflanken bei jedem "z-turn" kurz 
auf. Es ist vorstellbar, daß hierdurch der Fangerfolg den nach­
folgenden Artgenossen mitgeteilt wird, und diese so zu der gemes­
senen Reduktion der Geschwindigkeit veranlaßt werden. Dieser Ver­
mutung entsprechend wurde die Bezeichnung "communicator" ausge­
wählt. 

Nimmt die Futterkonzentration noch mehr zu, dann steigt die 
Häufigkeit von "z-turns", bis diese schließlich in "s-turns" über­
gehen. Die "s-turns" könnten die gleiche kommunikative Funktion 
erfüllen, beinhalten zusätzlich eventuell eine Komponente der Klino­
taxis, die es diesen Tieren erlaubt, zumindest kleinskalige Unter­
schiede der Plankton-Konzentration zu erfassen. Sehr häufig kehren 
die "scanner" allerdings exakt auf ihre alte Sehwarmposition zurück. 
Die Wirkung auf die Sehwarmdynamik ist auf jeden Fall, daß beim 
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Einschwimmen in bessere Futterbedingungen die Varianz der Schwimm­
winkel auf das Sechsfache anstieg, und die Gesamtgeschwindigkeit 
dieses Sehwarmteiles um etwa 40 % absank (Abb. 506 bis 509). Wurde 
die Futterversorgung wieder abgestellt, liefen diese Vorgänge in 
umgekehrter Richtung ab. 

Bemerkenswert ist, daß stets einige Fische den alten Kurs unver­
ändert beibehalten. folgende Funktionen der "memorizer" könnten 
angenommen werden: Hierdurch bleibt erstens die Information über 
den ursprünglichen Bewegungsvektor noch eine Zeitlang erhalten, 
zweitens wird eine Kursänderung gegen Individualentscheidungen 
gewissermaßen gepuffert, und drittens behalten die ausscherenden 
Tiere eine räumliche Referrenz. Die Vermutung einer Raumreferrenz 
wird dadurch gestützt, daß die "scanner" oft exakt an ihren Aus­
gangspunkt zurückkehrten (Abb.SOS 51). 

Betrachtet man die Ergebnisse zur Schwimmdynamik aus den 
Forellen-Netzkäfigen unter den erweiterten Aspekten (Mittelwerte 
mehrerer benachbarter Sehwarmtiere, über einen Integrationsintervall 
von mehreren Sekunden), dann unterstützten auch diese die 
Hypothese der Synchrokinese: Nach dem Fütterungsbeginn - also nach 
einer Umweltverbesserung steigt zwar der Mittelwert der Ge­
schwindigkeiten auf das Zwei- bis Dreifache (Abb.274 und 278 bei 
Minute 2); gleichzeitig steigt jedoch der relative Variationskoeffizient 
der Schwimmwinkel auf das Drei- bis Vierfache (schraffierte Flächen 
in Abb.273 und 277). Die v-Häufigkeitsverteilung der Abb.242, die 60 
Tiere berücksichtigt, zeigt, daß die ursprüngliche Schwimmrichtung 
von 180 Grad nicht nur aufgegeben wird, sondern diese Richtung 
wird sogar im Mittel gemieden, und Kurse quer zu dieser werden 
bevorzugt eingeschlagen. Es deutet sich hier eine gewisse Parallele zu 
den quer ausscherenden Fischen im Heringsschwarm an. Die Wirkung 
auf die Sehwarmdynamik ist, daß die Gesamtgeschwindigkeit des 
Schwarmes absinkt - die Fischmühle dreht sich langsamer. 

Nach dem Fütterungsende - also nach einer Umweltverschlechterung 
- sinkt der relative Variationskoeffizient der Winkel auf einen Wert, 
der nur etwa der Hälfte seines Wertes vor der Fütterung entspricht; 
die Tiere schwimmen somit wesentlich polarisierter, und außerdem 
gleichmäßiger als üblich (schwarze Flächen in Abb.273 und 277 bzw. 
Abb.275 und 279). Die Wirkung auf die Sehwarmdynamik ist, daß die 
Gesamtgeschwindigkeit des Schwarmes zunimmt - die Fischmühle dreht 
sich um etwa 50 % schneller als die Routinegeschwindigkeit. 

Besonders deutlich wird in den detailierten Netzkäfigergebnissen 
des Kapitels 1. 2. 3. der zeitliche Verlauf der Geschwindigkeits­
veränderung nach einer Umweltverschlechterung: 1 nnerhalb von sechs 
Minuten klingt der Effekt asymptotisch ab, und die Geschwindigkeit 
nähert sich wieder dem Wert der Routine-Geschwindigkeit (Abb.274 
und 278). Dieser zeitliche Verlauf ähnelt sehr stark den Reaktionen 
auf Temperatur- und Sauerstoff-Sprünge, wie in dieser Arbeit und 
auch von anderen Autoren beschrieben. Ähnlich, wenn auch nicht so 
klar ausgeprägt, nimmt die starke Polarisation des Schwarmes langsam 
wieder ab, und nähert sich dem Routinewert (Abb. 275 und 279). 
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In diesem Zusammenhang soll noch ein in der Literatur ( CUSHI NG 
1976, HART 1986, PITCHER & MAGURRAN 1983, TAVOLGA 1980) 
mehrfach beschriebenes Sehwarmverhalten diskutiert werden, das in 
Abb. 702 schematisch dargestellt ist: Treffen die Randtiere eines 
wandernden Schwarmes auf eine Futterwolke, dann locken deren 
Freßbewegungen und -geräusche die übrigen Sehwarmtiere ebenfalls 
in die Futterwolke hinein, und zwar auch ein Sehwarmtier ( B), 
dessen Kurs so weit abseits verlaufen wäre, daß das Futter außerhalb 
seines Sichtbereiches gelegen hätte (siehe Kreis bei Fisch B: field of 
view). Dieses Tier wäre als Einzelschwimmer an der Futterquelle 
vorbeigeschwommen. Bei ungleichmäßig verteilter Nahrung ist hier­
durch im Schwarm die Wahrscheinlichkeit des Findens von Nahrung 
gegenüber der Individualsuche erheblich erhöht. 
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Abb. 702, Schematisierte Darstellung eines Schwarmes, dessen rechte Randtiere eine Planktonwolke streifen. 
Durch Freßbewegungen und Geräusche werden auch die linken Individuen in die Wolke hineingelockt. Fisch B 
wäre als Einzelschwimmer an der Nahrung vorbeigeschwommen, da diese außerhalb seines Sichtbereiches (field 
of view) gelegen hätte {nach Beschreibungen mehrerer Autoren und nach eigenen Beobachtungen) 

Dieses Sehwarmverhalten könnte entweder als Beispiel einer 
besonders stark ausgeprägten Synchrokinese dienen, wenn das Ein­
schwenken als Folge einer Geschwindigkeitsreduktion im Futter-Patch 
bei Einhaltung der Sehwarmformation langsam abläuft (vergleiche mit 
Abb. 701 m, n ,o). Ändern die Tiere allerdings nach Wahrnehmung von 
optischen oder akustischen Reizen abrupt ihren Kurs in Richtung 
Patch, dann wäre die Orientierung eine Telotaxis (Abb. 700 F), denn 
in diesem Falle steht den Tieren direkt der Vektor zum Lichtreflex 
(erzeugt durch "u-turn") oder Freßgcräusch der Artgenossen über 
richtungsl iefernde Rezeptoren zur Verfügung ( GUTHR I E 1986, 
HAWKINS 1986). Eine derartige Telotaxis wird allerdings ebenfalls 
erst durch eine besondere Sehwarmtaktik möglich, und beschreibt 
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einen weiteren Schwarmvorteil. Denkbar ist auch eine gleichzeitige 
oder sukzessive Nutzung beider Strategien. 

Das wichtigste Kriterium, das die Reduktion der Gesamtge­
schwindigkeit eines Sehwarmteiles bei einer Futterverbesserung 
bewirkt, ist den Ergebnissen zufolge die Steigerung der Varianz der 
Schwimmwinkel. Für eine Auflösung der Sehwarmpolarisation beim 
Fressen gibt es auch in der Literatur Hinweise: ANTEZANA und RAY 
(1983) beschreiben eine Winkelvergrößerung für einen Euphausia 
vallentini Schwarm, HAMNER et al. (1983) für einen Euphausia 
superba Schwarm, HUNTER ( 1966) für einen Trachurus symmetricus 
Schwarm, HUNTER. & THOMAS (1974) und HUNTER (1980) für 
Engraulis mordax Schwärme, und HURLEY (1977) für einen Loligo 
opalescens Schwarm. BEUKEMA (1968) beschreibt für Stichlinge bei 
Futtersteigerung häufigere Wendungen. 

Aber auch mehrere Arbeiten über Geschwindigkeitsänderungen in 
Relation zur Futterkonzentration liegen vor: HUNTER & THOMAS 
( 1974) registrierten eine geringere Schwimmgeschwindigkeit von 
Engraulis mordax Larven in einem Patch von Dinoflagellaten, 
Gymnodinium splendens. Für einzelne Schollen beschreibt WYATT 
(1972). daß die Schwimmaktivität bei Futtermangel steigt. Ein Beispiel 
aus einer anderen Tiergruppe: KREBS et al. ( 1974) berichten, daß 
bei suchenden Vögeln eine "giving-up time" besteht; wenn kein Futter 
innerhalb einer bestimmten Zeitspanne nach dem letzten Erfolg 
gefunden wird, wird ein kurzer Flug ausgelöst. 

Alle Ergebnisse der Untersuchungen zum Reiz Futterkonzentration 
dieser Arbeit sowie die Literaturdaten harmonieren auch für eine 
Suche in Futtergradienten mit der Hypothese der Synchrokinese, 
zumindest als eine zusätzliche Orientierungsstrategie in flachen 
oder/ oder großräumigen Gradienten. 

Der Reiz Kanalwasser 
Die Untersuchungen der Laichheringe lieferten viele Hinweise auf 

die Bedeutung der Sehwarmdynamik für die Orientierung in den 
Gradienten einer Mischungszone zweier charakteristischer Wasser­
massen. Da nicht geklärt ist, ob die Heringe den Nord-Ostsee-Kanal 
aufgrund bestimmter makromolekularer Substanzen oder aufgrund des 
verringerten Salzgehaltes finden, kann eine eindeutige Zuordnung 
diese Reizes nicht erfolgen. Aus diesem Grunde wird dieser Reiz 
weiterhin unspezifisch mit "Kanalwasser" bezeichnet. Die bereits 
angesprochenen Befunde von WEBER (1974) und der Umstand, daß 
der Kanal sofort nach seiner Eröffnung im Jahre 1895 von Laich­
heringen aufgesucht wurde (BRANDT 1896, BRANDHORST 1955), 
sowie die Beobachtung, daß die Heringe sogar einen künstlichen 
Süßwasserausstrom suchten und dort ablaichten (Kap. 3. 4), unter­
stützen allerdings die Hypothese der Orientierung nach Salzgehalts­
gradienten. Unabhängig von dieser Problematik kann für die Heringe 
im physiologischen Stadium der Laichwanderung das Auftreffen auf 
Kanalwasser als Umweltverbesserung, und der Entzug von Kanal­
wasser als Umweltverschlechterung klassifiziert werden. 
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Auf den ersten Blick waren auch hier die Ergebnisse wider­
sprüchlich, denn das schnellere Schwimmen nach dem Einschwimmen 
aus dem Fördewasser in das darüberliegende Kanalwasser paßte nicht 
ins allgemeine Bild. Erst die Netzkäfig-Versuche, in denen einem 
Schwarm das Kanalwasser wieder entzogen wurde, ermöglichten die 
einheitliche Interpretation: Nach der Umweltverschlechterung Kanal­
wasserentzug steigerte der Schwarm nochmals seine Schwimm­
geschwindigkeit um 40 %, wobei wiederum anschließend das 
charakteristische asymptotische Abklingen innerhalb von drei Minuten 
auftrat. Diese Beobachtung entspricht der Bedingung 3, Die wider­
sprüchliche, relativ zur Förde höhere Geschwindigkeit nach Übergang 
in die oberflächennahe Kanalwasser-Schicht wird wahrscheinlich durch 
einen zusätzlichen, überlagerten Mechanismus verursacht: Eine Um­
weltbedrohung, z.B. die Gefahr durch Raubvögel, veranlaßt in diesem 
Fall die Tiere, schneller zu schwimmen. Diese Annahme wird gestützt 
durch die Beobachtung, daß die im oberflächennahen Kanalwasser im 
Netzkäfig kreisenden Heringe bei lautem Klopfen noch schneller 
kreisen, aber nicht abtauchen. Zu ähnlichen Befunden kamen auch 
SOROKIN & PENK IN (1981). 

Es wirken hier wohl zwei Instinkte gegenläufig: Der eine treibt die 
Heringe aus der Gefahrenzone in die Tiefe, der andere hält sie in 
dem Wasser, das dem Reizmuster am besten entspricht, welches durch 
den Laichtrieb vorgegeben ist. Diese Annahme wird gestützt durch 
die Netzkäfig-Beobachtung, daß nach sehr lautem Klopfen die Fische 
schließlich doch abtauchen, danach aber sofort wieder in die Kanal­
wasserschicht auftauchen, Daß die im Falle einer Verunsicherung 
auftretende v-Erhöhung allerdings nicht asymptotisch abklingt, läßt 
vermuten, daß es sich hierbei um einen anderen Regeln unterworfenen 
Mechanismus handelt, der eher im Bereich der Instinkt-Lehre anzu­
siedeln ist (TIN BERGEN 1951). 

Die Beobachtungen am Molenkopf, wo ein bereits oberflächennah 
schwimmender Schwarm nach Auftreffen auf eine nochmals gesteigerte 
Kanalwasserkonzentration seine Polarisation auflöste, entsprechen der 
Bedingung 4. 

Die Untersuchungen der Laichheringe verdeutlichten, daß die 
Heringe auch ohne Strömung auf das Kanalwasser reagieren, denn 
noch Stunden nach dem Schließen des Sieles war die Verteilung der 
Tiere eng mit vertikalen und horizontalen Gradienten der Kanal­
wasserkonzentration korreliert [Abb.605), Auch die Beobachtungen, 
daß oftmals in dem Parameter-Feld die Isolinien horizontaler 
Gradienten in einer vom Kanal wegführenden, "falschen" Richtung 
verfolgt wurden, bestätigen die Annahme der Gradienten­
-Orientierung. Großräumig zeigten das die Untersuchungen zum Ver­
lauf der Ausstromfahne bei nördlichen Winden (Abb.609), kleinräumig 
die Untersuchungen an der Front am Molenkopf (Abb.607). Das 
geradlinige Entlangschwimmen der Schwärme an dieser Front wider­
sprach der Klinotaxis; die wenigen Einzel-Heringe, die an diesem 
Standort beobachtet wurden, schwammen hingegen stets mit häufigen 
Wendungen. 
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Die sinnesphysiologischen Voraussetzungen wären auch hier 
gegeben: BULL (1936, 1951) nennt Reizschwellen von 0.05 ppm S, 
HARDEN-JONES (1980) 0.5 ppm S, und für Geruchsreize sind Fische 
noch erheblich empfindlicher (ATEMA 1980, HASLER & SCHOLZ 1983). 

Der Reiz Tiefe 
Beim Verfolgen von Tiefenlinien war der Unterschied zwischen 

Einzel-Heringen und Schwärmen am deutlichsten zu erkennen. 
Während ein einzelner Hering das typische Erscheinungsbild der 
Klinotaxis zeigte (Abb.623 und 627), folgten Schwärme auf gleich­
mäßigen Kursen mit bemerkenswerter Präzision den Tiefenlinien 
(Abb.624 und 626). Beim Verfolgen von Tiefenlinien ist als Umwelt­
verschlechterung zu werten, wenn es flacher wird, bzw. wenn es 
tiefer wird. Für den Zustand "zu tief" konnten bisher noch keine 
Ergebnisse erarbeitet werden, aber beim Einschwimmen in geringfügig 
zu flaches Wasser steigerten die Tiere in diesem Sehwarmteil ihre 
Geschwindigkeit um 13 %, und sie hielten gleichzeitig ihre relative 
Sehwarmposition zu Nachbartieren bei. Beide Reaktionen entsprechen 
den Bedingungen der Synchrokinese. Die relativ geringe Geschwindig­
keitsänderung von 13 % ist für eine Synchrokinese völlig ausreichend, 
um die Richtung des Schwarmes zu verändern. 

Alle Ergebnisse dieser Arbeit über die Schwimmdynamik bei Ver­
änderungen der Umwelt-Reize Temperatur, Sauerstoff, Futterkon­
zentration, Kanalwasser und Wassertiefe lassen sich durch die 
Bedingungen 3 und 4 der Synchrokinese übereinstimmend inter­
pretieren. Die Literaturdaten von Einzelfischen sind nur im Bezug auf 
den Anteil der Klinokinese widersprüchlich, im Bezug auf die Ge­
schwindigkeitsänderungen bestehen gleiche Tendenzen. Alle schwarm­
relevanten Literaturdaten lassen sich ebenfalls mit der Hypothese 
übereinstimmend interpretieren. 

Die Bedingung 1 wird durch die Ergebnisse dieser Arbeit gestützt: 
Die Häufigkeitsverteilungen von Schwimmgeschwindigkeit und 
Schwimmwinkel, für die Abb. 206/207 typische Beispiele darstellen, 
und die Bahnlinien der Fische, wie in Abb.217 und 472 gezeichnet, 
verdeutlichen, daß die Netzkäfigfische sowohl eine gewisse Routine­
Geschwindigkeit aufrecht erhalten als auch ihre mittlere Sehwarm­
position wenig verändern. Die gleichen Hinweise liefern die alpha­
und v-Verteilungen der freischwimmenden Heringsschwärme 
(Abb.506/507). und die "memorizer" der Abb.504 und 505, sowie die 
alpha und v-Verteilungen der Laichheringe (Abb.620/621). Auch die 
Literatur liefert viele Hinweise: Gutes Einhalten einer mittleren 
Sehwarmposition beschreiben z.B. BREDER (1954, 1976), HUNTER 
(1966) und PARTRIDGE et al. (1980). Von einer Routine­
-Schwimmgeschwindigkeit pelagischer Fische im Bereich von 0.6 - 2 
bl/sec berichten BEAMISH (1978), BRETT (1964), IVLEV (1960), 
MAGNUSON (1978), TRUMP & LEGGETT (1980), WARE (1975, 1978) 
und WEIHS (1974, 1978). HARDEN-JONES (1968) nennt für Heringe 
Tages-Durchschnittsgeschwindigkeiten von 12 - 63 cm/sec, das ent­
spricht etwa .5 - 3 bl/sec, und BAINBRIDGE (1962) gibt für Forellen 
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0.5 - 0.7 bl/sec an. HOLLIDAY (1977) verfolgte mit einem Doppler­
-SONAR über mehrere Kilometer Trachurus symmetricus Schwärme, 
die auf relativ geraden Kursen mit einer durchschnittlichen Ge­
schwindigkeit von etwa 1 m/sec schwammen (keine Angabe der Tier­
länge). SCHOLZ et al. ( 1972) verfolgte mit Ultraschall-Sendern ver­
sehene Lachse in Ästuaren, die mit 65 cm/sec schwammen, aus den 
Daten von LORD et al. (1976) läßt sich für Lachse in der ozeanischen 
Phase eine Routinegeschwindigkeit von 1 - 2 bl/sec kalkulieren, und 
NEAVE (1964) registrierte für 50 - 70 cm lange Lachse tägliche 
Wanderleistungen von 25 - 30 nautischen Meilen, das entspricht einer 
mittleren Geschwindigkeit von etwa 1 bl/sec. Für Makrelen und Thune 
werden noch deutlich höhere Routinegeschwindigkeiten angegeben 
( Reviews siehe HARDEN-JONES 1968, MAGNUSON 1978). 

Die Bedingung 2 stützt sich auf eine Arbeit von HUNTER (1969), 
der in Trachurus symmetricus Schwärmen jeweils einen Fisch 
elektrisch reizte, und die Reaktion der anderen Sehwarmfische auf 
dessen Beschleunigung analysierte. Diese folgten zwar immer, jedoch 
war die "response velocity" stets geringer als die "stimulus velocity", 
und HUNTER kommt zu dem Schluß: "These results suggested that 
fish used the speeds of all fish in visual range as a velocity 
reference ••• ", und er folgert: " ... a velocity change would only 
rarely be transferred throughout a large school." Das Ergebnis 
HUNTERs, daß Geschwindigkeitsänderungen quasi mittelwertbildend 
weitergegeben werden, und sich so mit zunehmender Distanz vom 
Erregungsort abschwächen, ist für die Synchrokinese von ent­
scheidender Bedeutung, denn nur so kann ein Schwarm, dessen eine 
Seite in einer Parameterverschlechterung beschleunigt, auch tat­
sächlich umschwenken. 

Die Bedingung 5 der Hypothese ist optional. Die Synchrokinese 
läuft auch ohne Erfüllung dieser Bedingung erfolgreich ab, doch 
weisen einige Ergebnisse und Literaturdaten auf eine positive Kor­
relation zwischen Umweltgüte und Abstand der Tiere zueinander hin. 
Durch einen derartigen Zusammenhang würde der Regelkreis der 
Synchrokinese noch sicherer und schneller ablaufen, und da in 
Schwärmen die Fische bei schnellerem Schwimmen ohnehin oft enger 
zusammenrücken (INAGAKI et al 1976, PARTRIDGE et al. 1980). 
würden die Bedingungen 3, 4 und 5 sich gegenseitig in idealer Weise 
ergänzen. Die in der freien Förde in bodennähe ziehenden Heringe 
hielten einen Abstand von ein bis zwei Körperlängen zueinander. Je 
näher sie der Oberfläche kamen, desto enger rückten sie zusammen: 
In dem Mischwasser, das bis in etwa zwei Meter Tiefe reichte, 
schwammen sie in einem Abstand von 0.8 bis 1 bl und direkt beim 
Passieren des Sieles in unmittelbarer Oberflächennähe sank der 
Individualabstand auf 0.2 bis 0.3 bl. In diesen Fällen muß als 
Umweltverschlechterung wahrscheinlich die Bedrohung durch Raub­
vögel angesehen werden. Sehr ähnliche Reaktionen zeigten die Netz­
käfigheringe beim Erschrecken durch Klopfen. 

In Heringsschwärmen, die auf einen Patch Copepoden oder 
Mysidaceen stießen, erhöhte sich der Individualabstand, ebenso bei 
Fütterung der Netzkäfig-Forellen. Im Anschluß auf eine Futterver-
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schlechterung reduzierten die Tiere ihren Schwimmabstand auf einen 
noch geringeren Wert, als sie vor der Fütterung einhielten. 

Aber auch auf abiotische Umweltveränderungen waren die 
Reaktionen entsprechend: Der Netzkäfig-Heringsschwarm rückte nach 
Entzug von Kanalwasser enger zusammen, ebenso die Netzkäfig­
-Forellen nach Temperatursprüngen oder nach plötzlicher Sauerstoff­
verschlechterung. Gerade die Abstandsreduzierung bei einer Sauer­
stoffverschlechterung läßt vermuten, daß es sich hierbei um einen 
Orientierungsmechanismus handeln muß, denn vom Metabolismus des 
Individuums aus betrachtet wäre ein spontanes Auseinanderrücken die 
nützlichere Reaktion, wie es bei langanhaltendem Sauerstoffmangel 
registriert wurde. In Gradienten führen aber die Reaktionen der 
Synchrokinese langfristig den Schwarm aus der Gefahrenzone heraus, 
auch wenn die Spontanreaktionen - für sich allein betrachtet -
physiologisch sinnlos erscheinen mögen; dementsprechend wäre auch 
die Steigerung des Schwimm-Energieverbrauches nach verschlechterter 
Sauerstoff- bzw. Futterversorgung einzuordnen. 

In der Literatur finden sich weitere Hinweise, die Bedingung 5 
stützen: Engeres Schwimmen bei verängstigten Sehwarmtieren 
beschreiben BLAXTER & HOLLIDAY (1958). BREDER. (1967), SHAW 
(1960), SOROKIN & PENK IN 1981, PITCHER. (1986) und van OLST & 

HUNTER (1970) und WARDLE (1986). Eine positive Korrelation 
zwischen Futterdichte und Individualabstand beschreiben BOCKMANN 
et al. (1953) und BLAXTER & HOLLIDAY (1958) für juvenile Clupea 
harengus Schwärme, HUNTER· & THOMAS (1974) für juvenile Engraulis 
mordax Schwärme, und HURLEY ( 1977) für Loligo opalescens 
Schwärme. HUNTER (1966) fand eine Verringerung des Individual­
abstandes nach Fütterung sende bei Trachurus symmetrikus 
Schwärmen. 

Es bestehen offenbar innerhalb einer Art erhebliche Unterschiede in 
den Individualabständen zu verschiedenen Zeiten. Dies hängt einer­
seits sicherlich mit dem Reproduktions-Zustand zusammen, denn 
außerhalb der Laichzeit schwammen die Netzkäfig-Heringe mit deutlich 
vergrößertem Abstand, aber es dürften auch Umweltparameter eine 
erhebliche Rolle spielen. Während für Heringsschwärme meistens 
Individualabstände von 0.4 bis 2 bl in der Literatur angegeben 
werden, registrierte CUSHING ( 1977) mit einem SONAR-Gerät (ARL­
-scanner J auch erheblich lockerere Schwärme, in denen die Heringe 
mit einem Meter Abstand zueinander schwammen. Eventuell befanden 
diese Tiere sich gerade in einem günstigen Futter-Patch. Einen 
Hinweis auf einen derartigen Zusammenhang geben die Messungen von 
WEBER· & EL-SAYED (1985), die an Euphausia superba Schwärmen 
eine negative Korrelation zwischen Phytoplankton-Biomasse und mit­
tlerer integrierter Krilldichte bei gleichzeitig positiver Korrelation 
zwischen Phytoplankton-Biomasse und Krillschwarm-Biomasse fanden. 
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Ausblick auf andere Phyla 
Nach den Ausführungen von HURLEY (1977) haben sich viele 

schwarmspezifische Verhaltensmuster konvergent bei unterschiedlichen 
Stämmen in der Evolution entwickelt. Deshalb wurden auch Vertreter 
der Stämme Molluska und Arthropoda in die Diskussion mit ein­
bezogen. Untersuchungen von Kopffüßlern und Krebsen wurden 
bereits mehrfach zitiert. Aufgrund des in letzter Zeit gestiegenen 
Interesses am antarktischen Krill scheint ein Ausblick auf diese 
typische Schwarmtierart lohnend, für die NEMOTO (1983) Dichten von 
bis zu 33 kg pro Kubikmeter nennt. Bisher Jassen sich allgemein 
allerdings nur wenig konkrete Aussagen über schwarmspezifische 
Reaktionen dieses Tieres auf Parameterveränderungen machen, da 
physiologisch orientierte Veröffentlichungen, die Verhaltensaspekte 
beinhalten, noch rar sind (BOYD et al. 1984, HAMNER et al. 1983, 
MARSCHALL 1985, VOSS 1982, K I LS 1979b). Die im Rahmen dieser 
Arbeit durchgeführten Untersuchungen liefern einige weitere, grobe 
Hinweise, die unter dem Aspekt der Synchrokinese hier interpretiert 
werden sollen. Es können nur Aussagen bezüglich des Parameters 
Plankton-Konzentration gemacht werden, der aber beim Krill unter 
dem Aspekt dieser Arbeit besonders interessant ist: Der Größen­
sprung zwischen diesen Tieren und seiner Nahrung beträgt 7 bis 12 
Größenordnungen (BARKLEY 1940, HEMPEL 1985, KILS 1982b), so 
daß ein überwiegend ungerichteter Reiz vorliegt. Die Laborversuche 
zeigten, daß mit abnehmender Planktonkonzentration die Schwimmge­
schwindigkeit der Tiere deutlich zunahm (harmoniert mit den Be­
dingungen 3 und 4). 

Beim antarktischen Krill ist ein Zusammenhang - der allerdings 
ähnlich bei allen Tieren besteht - besonders deutlich zu erkennen: 
Bedingt durch die Kleinheit seiner Nahrung ist die Energieversorgung 
direkt mit einem Wasservolumen korreliert, das pro Zeiteinheit 
gefiltert werden muß - es besteht quasi eine Analogie zu den Sauer­
stoffmolekülen, die aus einer Volumeneinheit extrahiert werden. Die 
Wassermenge liegt für einen adulten Krill in der Größenordnung von 5 
bis 78 J pro Tag (BOYD et al. 1984, QUETIN & ROSS 1985, SCHNACK 
1985, KILS 1981). Nur MORRIS (1984) fällt mit 1603 1 pro Tag etwas 
aus dem Rahmen, Bei einem mittleren Wert von 40 1 pro Tag müßte 
sich das Tier selbst beim "tow-filtering" (Abb. 703) mit einer 
minimalen Geschwindigkeit von etwa 4 cm/sec, daß entspricht etwa 0.8 
bl/sec, voran bewegen ( K I LS 1979c); diese Abhängigkeit harmoniert 
mit den Bedingungen 3 und 4. 
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Abb.703. 11 tow-filtering 11 beim antarktischen Krill, Euphausia superba. Das Tier schwimmt in einer relativ 
schwachen Plankton-Konzentration mit kontinuierlich geöffnetem Fangkorb mit relativ hoher Geschwindigkeit In 
fast horizontaler Schwimmlage (aus KILS 1983) 

Einige weitere Hinweise gaben die in-situ-Beobachtungen aus den 
Schwärmen. Da beim Krill ein Zusammenhang zwischen dem Schwimm­
winkel und der Schwimmgeschwindigkeit besteht (KILS 1981), kann 
aus den Winkeln der Tiere auf den Unterwasseraufnahmen grob auf 
die Schwimmgeschwindigkeiten geschlossen werden. Es waren über­
wiegend zwei Stadien auf den Unterwasseraufnahmen dieser Unter­
suchung und auch nach Veröffentlichungen von GUZMAN (1983) und 
HAMNER (1984) zu erkennen: Oft schwammen die Tiere etwa hori­
zontal, was auf eine Geschwindigkeit von über 10 cm/sec schließen 
läßt, oft aber auch mit einem mehr oder weniger großen Horizontal­
winkel. Bei einem Winkel von etwa 55 Grad wurde im Labor eine 
Horizontalgeschwindigkeit von Nul I gemessen, so daß die letzteren 
Schwärme wahrscheinlich sehr langsam schwammen. Diese Unterschiede 
im Erscheinungsbild der Schwärme könnten auf unterschiedliche 
Nahrungskonzentrationen zurückzuführen sein. Es wäre für künftige 
in-situ-Messungen sehr wünschenswert, möglichst viele Umwelt­
parameter synchron mit zu erfassen. 

Beim antarktischen Krill scheint eine zu hohe Planktonkonzentration, 
bzw. eine Konzentration von bestimmten Plankton-Arten, auch eine 
Umweltverschlechterung darzustellen, die Krillschwärme meiden 
(MORRIS 1984, K I LS 1983). Die Laboruntersuchungen ergaben, daß 
die Euphausiden in sehr dichten Konzentrationen, bzw. in Kon­
zentrationen von Plankton-Arten, die lange und sperrige Fortsätze 
tragen, folgendes Verhalten zeigten: 1 n einem Winkel von etwa 60 
Grad am Ort stehend zeigten die Tiere das für hohe Planktonkon­
zentrationen typische "pump-filtering" ( ALBERT 1 & K I LS 1980, BOYD 
et al. 1984, K I LS 1983). Nach einigen Pumpzyklen wurde dann aber 
die deutlich vor der Mundöffnung sichtbare Planktonansammlung als 
kompakter Klumpen nach schräg vorn mit hoher Geschwindigkeit 
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ausgespukt. Häufig schloß sich unmittelbar daran ein charak­
teristisches, sehr schnelles horizontales Schwimmen über eine 
erhebliche Distanz an. Dieses besondere Verhalten könnte unter dem 
Aspekt der Synchrokinese derart interpretiert werden, daß in einer 
zu hohen oder ungeeigneten Planktonkonzentration - entsprechend 
einer Umweltverschlechterung - die mittlere Geschwindigkeit in diesem 
Sehwarmteil wieder ansteigt. Die Kaspar-Hauser Tiere zeigten die 
gleichen Verhaltensdetails in Abhängigkeit zur Planktonkonzentration: 
Sie schwammen schneller bei wenig Plankton, und sie schwammen nach 
dem Ausspuken eines Planktonpaketes häufig schnell und über eine 
größere Distanz. Diese Beobachtungen lassen darauf schließen, daß es 
sich um angeborene Verhaltensmuster handelt, was als weiterer 
Hinweis auf die große Bedeutung derartiger Verhaltensdetails für das 
Leben von Sehwarmtieren dienen möge. 

Auch andere Schwimmparameter findet man in Krillschwärmen kon­
vergent entwickelt: Ähnlich wie Fischschwärme, die sich aus an­
nähernd gleich großen, und damit gleich schnellen Individuen zusam­
mensetzen (BREDER 1976, PITCHER et al. 1985), sind auch Krill­
schwärme aus ähnlich großen Individuen zusammengesetzt (WATK INS 
1986, MORRIS & WATKINS 1986, KILS 1982b), wobei in unmittelbarer 
Nähe verschiedene Krillschwärme mit völlig unterschiedlichen Größen­
verteilungen gefunden wurden. 

Krillschwärme halten wahrscheinlich auch eine Routine-Geschwindig­
keit von 10 bis 25 cm/sec aufrecht, wie die in-situ-Beobachtungen 
von HAMNER (1984). KANDA et al. (1982), MARR (1962) und NASU 
(1983), die Laboruntersuchungen von SEMENOW (1969) und KILS 
( 1979d, 1981) und die Unterwasseraufnahmen dieser Untersuchung 
zeigten (harmoniert mit Bedingung 1). 

Es gibt Hinweise, daß die Individuen eine Sehwarmdisziplin auf­
rechterhalten (GUZMAN 1983, HAMNER. 1984, MARR 1962 und eigene 
Messungen). Neueste in-situ-Messungen (MARSCHALL pers. Mit­
teilung) bestätigten, daß sogar im antarktischen Winter die Tiere 
streng parallel ausgerichtet mit gleichmäßiger Geschwindigkeit schwim­
men (harmoniert mit Bedingung 2). 

Daß eine gute Orientierung in Nahrungs-Gradienten für den Krill 
von großer Bedeutung sein kann, zeigen zum einen die starke, klein­
räumige Variabilität der Planktonkonzentrationen, z.B. in Lee von 
Inseln (GRINDLEY & DAVID 1985), zum anderen der stark unter­
schiedliche Ernährungszustand von Tieren aus unterschiedlichen 
Schwärmen, die nur wenige hundert Meter voneinander entfernt 
gefangen wurden (MORRIS & IVATKINS 1986). Auch Temperatur­
gradienten, die z.B. in der Konvergenz Steilheiten bis zu 2 Grad pro 
1000 Meter erreichen ( KOSKE pers. Mitteilung). könnten den Krill­
schwärmen zur Orientierung dienen. 
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Allgemein biologische Betrachtungen 
Die Kommunikationsmöglichkeiten, die eine überindividuelle Reaktion 

von Schwärmen ermöglichen, sind im Vergleich zu den Kommuni­
kationsmöglichkeiten echter Organismen sehr gering. Es wäre deshalb 
für den Erfolg einer gemeinschaftlichen Strategie sicherlich günstig, 
wenn die Regeln für unterschiedliche Umwelt-Parameter alle gleich 
lauteten. Dies träfe für die Synchrokinese zu, denn mit den gleichen 
Regeln würde auf Veränderungen der Parameter Temperatur, Sauer­
stoff, Salzgehalt, Geruch, Störpegel und Futterkonzentration reagiert 
werden. Hierbei müßte lediglich eine Kommunikation über die Sprung­
richtung ablaufen, nicht aber über die Parameter-Art. Außerdem 
kommt es somit bei mehreren, gleichzeitig wirkenden Parametern nicht 
zu Konflikten in der Reaktion. Vieles deutet darauf hin, daß sich 
sehr ähnliche Regelkreise in mehreren Phyla konvergent entwickelt 
haben, was als Hinweis auf die biologische Brauchbarkeit der vorge­
stellten Hypothese gewertet werden möge. 

Ein sehr ähnlicher Regelkreis ist in der Biologie an anderer Stelle 
realisiert: Einige primitive Lebewesen vermögen ebenfalls, sich in 
chemischen Gradienten im Sinne einer Tropotaxis zu bewegen, obwohl 
ihnen ein zentrales Nervensystem fehlt. Ein Farn-Spermatozoid, der in 
Abb. 700 G grob schematisch dargestellt ist, richtet sich noch in 
Apfelsäure-Konzentrationen von O. 001 % aus, Der Meßwert der 
Rezeptoren (r) an der Basis einzelner Geißeln (p) bestimmt deren 
Schlagstärke. Trifft eine Seite des Spermatozoiden auf eine Konzen­
trationsabschwächung, dann schlagen die Geißeln dieser Seite etwas 
schneller, wodurch eine Kursänderung in Richtung besserer Umwelt 
eingeleitet wird (VOGEL & ANGERMANN 1967). Es besteht hier eine 
Funktions-Analogie zur Synchrokinese, wobei die Einheit 
Geißel/ Rezeptor einem Fisch entspricht, und der somatische Zusam­
menhalt durch die Bedingungen 1 und 2 - die "Sehwarmdisziplin" -
realisiert ist. 

Es gibt in der Literatur einige Hinweise, daß Schwärme sich unge­
wöhnlich exakt in Gradienten orientieren können: BREDER · (1951) 
beschreibt einen Schwarm, der seinen Ort exakt in Isothermen ein­
stellte. Besonders beeindruckend sind die Züge der Heringsschwärme 
entlang von horizontalen Temperaturgradienten im Nordatlantik 
(HARDEN-JONES 1968, JAKOBSEN 1971, STEELE 1961 ). Einen 
weiteren Hinweis liefert die Purse-Seine-Fischerei: Wenn ein 
T-Gradient vorhanden ist, begrenzt dieser quasi den Fangkessel nach 
unten, und der umschlossene Schwarm kreist über dieser hydro­
graphischen Fläche, als wäre dort ein Netzboden. Deswegen messen 
Purse-Seiner regelmäßig Temperaturprofile und wählen dann ent­
sprechend ihre Fang-Taktik (LAEVASTU & HAYES 1981). 
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Die Bedeutung der Gradienten-Orientierung 
Die allgemeine Bedeutung von Gradienten für die Verteilung und 

das Verhalten von Meerestieren ist sehr groß. MAGNUSON et al. 
( 1980) beschreiben, wie vor Cape Hatte ras die Temperatur-Front an 
einem Tag 10 km wanderte, und mit ihr die Verteilungsgrenze von 
Fischen. Zitat: 11 lf we view the situation from the fish's perspective, 
we may think of the front as stationary and points in geographic 
space such as Cape Hatteras or the bottom moving. 11 Ähnliche Kor­
relationen werden von DIETRICH et al. (1959), LAEVASTU & HAYES 
(1981) und vielen anderen Autoren beschrieben. Die Ausbildung von 
horizontalen Temperaturgradienten im Nordatlantik wird in der 
Fischerei für Fangvorhersagen ausgenutzt (JAKOBSEN 1971). Ein 
Beispiel für vertikale Gradienten: Im freien Pazifik wandern Lachse 
oft direkt oberhalb der Temperatursprungschicht (MANZER 1964). 

Bedeutung kann eine gute Temperaturorientierung auch bekommen, 
wenn Letaltemperaturen im Verbreitungsgebiet einer Art auftreten. 
Für die meisten Fische sind Temperaturen unter -.5 bis -.8 Grad 
tödlich (BRETT 1970, SMITH 1958); vom Grönland Heilbutt und von 
der Lodde sind Massensterben durch 11 supercooling 11 bekannt (BRETT 
1970). COUTANT (1973). HOSS et al. (1974). JSAAC (zitiert von 
BARNETT & HARDY 1984) und MARCY et al. (1972) beschreiben 
Fischsterben im Bereich von Kraftwerks-Kühlwasser-Ausstromfahnen. 
Diese traten jedoch meistens nur bei bestimmten, ungünstigen Konstel­
lationen auf, wenn z. B eine Warmwasserart im Winter nicht 
abwanderte, und dann das Kraftwerk abschaltete. Massensterben von 
Manhaden-Schwärmen traten auf, wenn diese in Kaltwassertaschen 
schwammen, die von warmem Kühlwasser eingeschlossen waren und 
sich langsam aufwärmten. In diesen Fällen hätten die Tiere allerdings 
auch mit einer noch so perfekten Orientierung den Gefahrenbereich 
nicht verlassen können. 

Auch aus nahrungsökologischer Sicht kann es von Vorteil sein, 
Thermoklines zu verfolgen, da in ihrer direkten Nähe die Häufigkeit 
von Nahrungsorganismen oft stark erhöht ist (COOMBS et al. 1983, 
PITCHER & HART 1982). Sprungschichten erfüllen im Pelagial die 
Funktion einer Anreicherungsfläche - analog zu der Anreicherungs­
fläche Meeresboden im Shelf-Bereich (CUSHING 1975, LONGHURST 
1981, PARSONS et al. 1984, PJTCHER & HART 1982). LAEVASTU & 

HAYES ( 1981) beschreiben, daß Fische sich bevorzugt in der Nähe 
von Sprungschichten aufhalten, HAMPTON (1985) fand stark erhöhte 
Euphausia superba Konzentrationen direkt oberhalb der Thermokline, 
MACKJE (1985) fand stark erhöhte Konzentrationen von Euphausia 
pacifica direkt oberhalb der Oxykline, und LAEVASTU & HAYES 
(1981). SCHOLZ 1986) und TIEWS (1970) beschreiben stark erhöhte 
Fischkonzentrationen sowohl an vertikalen als auch an horizontalen 
Sauerstoffgradienten. 

Viele erfolgreiche Tierarten leben in unmittelbarer Nähe von sauer­
stoffarmem Tiefenwasser, z.B. Engrauliden in Auftriebsgebieten und 
Ästuaren (MOSS & McFARLAND 1970) oder antarktischer Krill über 
Subatlantischem Tiefenwasser (WITEK et al. 1981, K I LS 1979e), wobei 
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ein Überschreiten der Gradienten für die Tiere wahrscheinlich tödlich 
wäre. 

Auch für das Verfolgen von Geruchsspuren beim Suchen einer 
Beute ist die Gradienten-Orientierung von Bedeutung. ATEMA (1980) 
schildert, daß Meerestieren ein "chemisches Bild" ihrer Umwelt zur 
Verfügung steht, und weist auf die Besonderheit olfaktorischer Reize 
hin. die als einzige Reize einen bleibenden Charakter haben: 11 ••• only 
chemical pictures last beyond the moment of production. A chemical 
picture can be left behind." Für Haie wurden erstaunliche 
Orientierungsleistungen beim olfaktorischen Verfolgen einer verletzten 
Beute beschrieben (HOBSON 1963, SHELDON 1911, TESTER 1963). 
Auch viele andere Fischarten sind in der Lage, nur mit Hilfe von 
Chemorezeptoren Gradienten zu verfolgen (ATEMA 1980, BARDACH 
1975, BARDACH et al. 1967, DIJKGRAAF 1975, HARA 1975, 
KLEEREKOPER. et al. 1975, SUTTERLIN 1975, TEICHMANN 1959, von 
FRISCH 1941). In einem Review kommt ATEMA ( 1980) zu dem 
Resümee, daß (außer bei Nahrung im extremen Nahbereich) stets 
Klinotaxis als Suchstrategie diente, und auch der immer als klas­
sisches Beispiel einer Tropotaxis aufgeführte Hammerhai wurde nie 
wirklich beobachtet, wie er entsprechend einen Gradienten verfolgte. 
In der Literatur über das Verfolgen von Beute-Geruchs-Gradienten 
fand sich der einzige Widerspruch zur Bedingung 4 der Synchro­
kinese: Bei plötzlich auftretendem Beutegeruch erhöht sich meistens 
die Bewegungsaktivität der Jäger (ATEMA 1980, TESTER 1963). 
Besonders deutlich ist diese Reaktion bei Thunen (MAGNUSON 1969). 

Es könnte jedoch sein, daß hierdurch nur eine erste Reaktion auf 
die Beutespur beschrieben wurde: MAGNUSON (pers. Mitteilung) 
vermutet, daß Thune in der Lage sind, eine Geruchsspur, die ein 
wandernder Beuteschwarm vor einiger Zeit hinterlassen hat, über 
große Distanzen hinweg zu verfolgen (Abb. 700 EJ. ATEMA (1980) 
wies nach, daß Wasser aus einem Beuteschwarm bei Thunen heftige 
Reaktionen hervorruft, wobei einige Aminosäuren aus dem Sehwarm­
wasser noch in einer Konzentration von 10 exp -11 M perzipiert 
wurden. Die beschriebene Geschwindigkeitssteigerung könnte auch als 
Spontanreaktion beim Auftreffen auf eine neue Spur interpretiert 
werden; hierfür spricht, daß gleichzeitig die Thune auf ihren Körper­
seiten charakteristische "feeding bars" ausbilden (MAGNUSON 1966, 
1969). Das sind vertikale, dunkle Streifen, die leicht von den übrigen 
Sehwarmmitgliedern erkannt werden. Hierdurch könnte eine Kom­
munikation zwischen allen Einzel-Thunen ablaufen, daß ab jetzt das 
schnelle Verfolgen eines neuen Geruchskorridorrs beginnt. Das 
eigentliche Orientieren beim weiteren, lang andauernden Verfolgen des 
Parameter-Feldes, in dem nur ungerichtete Stimuli zur Verfügung 
stehen, könnte dann mit Hilfe der Synchrokinese erfolgen. Die oft 
beschriebene bumerangförmige Schwimmformation (MAGNUSON & 

PRESCOTT 1966, PARTRIDGE et al. 1983) böte eine ideale Voraus­
setzung, schnell und präzis den Beuteschwarm einzuholen (Abb. 700 
E). 
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Eine erhebliche Bedeutung hat die Gradienten-Orientierung beim 
"homing" von Salmoniden, wie die vielen, aus verschiedenen Ansätzen 
heraus erarbeiteten Ergebnisse von HASLER ( 1966) und seinen 
Schülern zeigten. Auch Details des Suchverhaltens wurden von ihm 
und seinen Mitarbeitern analysiert, indem sie die Bahnen von 
Lachsen, die Ultraschallsender trugen, verfolgten. HASLER & SCHOLZ 
( 1983) beschreiben, daß in einem breiten Ästuar die Lachse ihren 
Heimat-Fluß nur bei Ebbe fanden, wenn viel Wasser den Fluß verließ. 
Die Lachse näherten sich immer entlang der relativ schmalen Aus­
stromfahne, auch wenn diese - windbedingt - ihre geographische Lage 
veränderte. Auch in künstlichen Gradienten (z.B. Morpholin) 
orientierten sich die heimkehrenden Lachse mit guter Präzision, sofern 
sie als Jungfisch auf diesen Stoff geprägt wurden (JOHNSEN 1978). 

Auffällig war die Art, in der eine Geruchsspur verfolgt wurde: Im 
Zentrum der Spur waren die Tiere nur sehr selten, sondern sie 
schwammen im Zick-Zack-Kurs entlang der Grenze zum geruchlosen 
Wasser, wobei diese Grenze zu beiden Seiten etwa gleichweit 
abwechselnd überschritten wurde - das typische Bild der Klinotaxis. 
Im Vergleich zu den Herings-Ergebnissen dieser Arbeit stimmt über­
ein, daß auch die Heringe nicht im Zentrum der Ausstromfahne, 
sondern direkt an ihrer Kante entlang manöverierten, was in beiden 
Fällen ein deutlicher Hinweis darauf ist, daß Gradienten - und nicht 
die Wasserströmung - zur Orientierung dienten. 

Als reine Spekulation möge folgender Gedankengang dienen: In den 
vielen Kurslinien von Lachsen, die in den Arbeiten von HASLER & 

SCHOLZ (1983). JOHNSEN (1978) und SCHOLZ et al. (1972) abge­
bildet sind, fallen einige Lachse auf, die nicht, oder zumindest nicht 
kontinuierlich das Bild der Klinotaxis zeigten, sondern auf geradem 
Kurs an der Kante der Geruchsspur entlang schwammen. Eventuell 
schwammen diese gemeinsam mit anderen Lachsen und bedienten sich 
dabei der Synchrokinese. Daß Lachse auch gelegentlich in Schwärmen 
wandern, zeigten die Ergebnisse von BREDER 1959, HEALEY & 

PRIESTON (1973), LORD et al. (1976) und MclNERNEY (1964); und 
QUINN & FRESH (1984) berichten, daß Lachse in Schwärmen präziser 

ihren Heimatfluß fanden. 
HASLER diskutiert, daß es für (einzelne) Fische wichtig ist, 

ständig von der Duftspur aus in das umgebende Wasser und wieder 
zurück zu wechseln, damit die Rezeptoren nicht ermüden. Chemo­
rezeptoren sind allgemein gut geeignet, auch kleinste Sprünge einer 
Konzentration zu perzipieren, jedoch liefern sie bei einer gleich­
bleibenden Konzentration sehr bald keine Signale mehr: Ein lang 
andauernder Geruch wird nach einiger Zeit nicht mehr wahrgenommen. 
Diese neurophysiologischen zusammenhänge würden in der Synchro­
kinese optimal berücksichtigt werden, denn das Kriterium für eine 
Richtungsanpassung ist ja gerade eine plötzliche Parameteränderung, 
für die Sinnesorgane äußerst sensibel sind. In diesem Zusammenhang 
könnte auch das nach einem Parametersprung beobachtete 
asymptotische Abklingen der Reaktionen in der Schwimmdynamik 
interpretiert werden. Für das funktionieren der Synchrokinese reicht 
eine vorübergehende Geschwindigkeitsänderung völlig aus, um die 
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Richtungskorrektur zu bewirken. Außerdem wird durch das Abklingen 
der Regelkreis wieder in seinen Grundzustand zurückversetzt, so daß 
er immer wieder für neue Regelantworten bereit ist. Wäre das nicht 
so, dann würden wiederholte Umweltverschlechterungen die Ge­
schwindigkeit in einem Schwarm immer weiter ansteigen lassen, bis 
schließlich eine Modulation nicht mehr möglich wäre. 

Auch durch anthropogene Belastung kann die Orientierungsfähigkeit 
der Tiere gefordert werden: Abgeschlossene Meeresarme leiden über 
immer längere Zeiträume im Sommer unter Sauerstoffmangel. 1 n der 
Flensburger Förde z.B. hat sich in den letzten zehn Jahren die 
Anzahl der Tage, an denen pro Jahr in 5 Meter Tiefe Sauerstoff­
-Werte von unter 2 ml pro Liter gemessen wurde, von durch­
schnittlich 15 auf 45 Tage erhöht (VALENTIN, pers. Mitteilung). 
Während viele - selbst gut schwimmfähige - Arten, wie Nereiden und 
Cumaceen regelmäßig zugrunde gehen, scheinen die meisten Fische 
aus diesen lebensfeindlichen Zonen auszuwandern, aber auch bei 
vorübergehenden Verbesserungen wieder zurückzupendeln, um dann 
die in großen Mengen auf dem Boden liegenden abgestorbenen Tiere 
abzuernten 

Auch der Erfolg, sogenannten "Meeresverschmutzungen" auszu­
weichen, hängt von der Perfektion des Orientierungssystems in 
Gradienten von Parameterfeldern ab, denn industrielle Schmutzwässer, 
häusliche Abwässer und thermische Deformationen liefern - wenn 
überhaupt - ungerichtete Reize (BARNETT & HARDY 1984, EHRHARD 
& WENCK 1984, ERNST 1984, GERLACH 1981, 1984, HöGLUND 1961, 
1976, KINNE 1984, MÖLLER 1978, REISCH 1984, TIEWS 1980, SCHOLZ 
1986, WEIGELT 1983). SKADSEN et al (1980) registrierten für einige 
Giftstoffe in subletalen Konzentrationen erhöhte Schwimmgeschwindig­
keiten (stützt Bedingung 3). 

Die produktiven Zonen des Meeres sind ein Lebensraum mit hoher 
zeitlicher und räumlicher Variabilität der Umweltparameter. Nach 
STEELE (1976) ist "Patchiness" ein wesentliches Charakteristikum 
dieses Biotops, worauf viele Tierarten sich mehr oder weniger gut 
angepaßt haben, und worauf andere wiederum sogar zum überleben 
angewiesen sind (ElAKUN & PARRISH 1982, LASKER 1981, PIPE & 
COOMBS 1980). 

Sessile Tiere findet man an ihrem Standort, weil nach ihrer An­
heftung zufälligerweise mehr oder weniger günstige Bedingungen -
zumindest zeitweise herrschten, die ein überleben zuließen. 
Planktonische Arten findet man an ihrem Standort, weil sie dort 
hintrieben, wobei die zufällige Komponente noch relativ hoch ist, 
obwohl bereits Mechanismen bestehen, zumindest den vertikalen 
Aufenthaltsort zu beeinflußen, wodurch bereits eine Auswahl 
günstiger Umweltparameter getroffen wird, und somit Verluste durch 
Verdriften in lebensfeindliche Bereiche verringert werden. 
Nektonische Arten, und hier besonders die Dauerschwimmer, findet 
man an bestimmten Orten, weil die Tiere dort aktiv hinschwammen, 
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sowohl im horizontalen als auch im vertikalen Aspekt. Dieser Ort ist 
um so günstiger, je höher entwickelt ihr Orientierungssystem ist. Je 
schneller ein Tier sich bewegt, desto leichter würde es allerdings 
auch wieder aus einer günstigen Umwelt herausgelangen, was jedoch 
durch eine optimale Orientierungsstrategie verhindert werden kann. 

Meerestiere haben erstaunliche Strategien entwickelt, um trotz ihres 
relativ trüben Lebensraumes eine Tropotaxis und sogar eine Telotaxis 
zu realisieren: Echo-Ortung, elektrische Felder und Druckwellen­
-Ortung mit Hilfe des Seitenlinien-Organs. Unter diesen Gesichts­
punkten ist es nicht sehr unwahrscheinlich, daß die Sehwarmbildung 
auch als Strategie zur sicheren und geradlinigen Orientierung in den 
Gradienten von Parameterfeldern entwickelt wurde. Hierdurch wäre 
einer schnellschwimmenden Tierart die Möglichkeit gegeben, ihre 
Umweltparameter häufiger und/oder in günstigerer Kombination in 
physiologischen Optimalbereichen zu halten, was einen erheblichen 
Einfluß auf die Produktionsleistung dieser Art haben müßte ( FRY 
1971, KITCHELL 1983, MAGNUSON et al. 1979). Einen Hinweis auf die 
Möglichkeit derartiger Zusammenhänge liefern mehrere besonders 
schnellwüchsige Arten, die gleichzeitig schnelle Dauerschwimmer sind 
und zu den obligatorischen Sehwarmtieren zählen, wie z.B. Makrelen 
und Thune. 

Die Ergebnisse dieser Arbeit mögen einige weitere Hinweise auf das 
Vorhandensein äußerst komplexer, dynamischer Prozesse in dem 
"Superorganismus" Schwarm geben. Viele Aspekte wurden nur ge­
streift und müßten intensiver und systematischer untersucht werden, 
um zu einem klareren Bild zu gelangen, wie Meerestiere sich in dem 
komplizierten und fluktuierenden Parameter-Gemisch ihrer Umwelt 
zurechtfinden. Diese Arbeit ging nur von dem Versuchsansatz aus, 
Beobachtungen herauszufiltern, in denen möglichst ein einziger Para­
meter - z.B. Sauerstoff - als Gradient vorlag, und die anderen 
Parameter - z.B. Temperatur - möglichst ohne Einfluß blieben, und 
vice versa. In der Natur wirken viele ineinander verschachtelte 
Gradienten, teilweise mit gegenläufigen Gefällen. Ein Organismus ist 
deshalb nur selten im Optimum eines einzelnen Parameters anzutref­
fen, sondern meist in einem Bereich, der den besten Kompromiß 
zwischen allen auf ihn einwirkenden Umweltgrößen bietet. MAGNUSON 
regt an, wesentlich mehr multiparametrische Untersuchungen in Ver­
bindung mit einer sauberen Registrierung freiwilliger Verhaltens­
muster zu unternehmen, und er führt als Beispiel das Verhalten von 
Fischen an, die im Verlauf des Winters in einem Netzkäfig unter dem 
Eis in zwei über die Tiefe gegeneinander wirkenden Gradienten von 
Temperatur und Sauerstoff den Letalfaktoren sehr lange durch sinn­
volles Verändern ihres Aufenthaltsortes auswichen. Sie "balancierten" 
dabei zwischen den zunehmend gefährlicher werdenden Gradienten so 
lange auf einem Kompromiß, bis dieser sich so verschlechtert hatte, 
daß ein überleben nicht mehr möglich war (MAGNUSON et al. 1980). 
Entsprechende Kompromisse werden auch das Wachstum betreffend 
eingegangen, wenn z.B. ein optimaler Nahrungs- oder Temperatur­
bereich wegen Anwesenheit eines Feindes oder dominanten Tieres 
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nicht aufgesucht wird, oder wenn ein optimaler Nahrungsbereich in 
einer abschreckenden Temperaturschicht liegt (MAGNUSON & 

BREITINGER 1978, MAGNUSON et al. 1979). Ein Beispiel sind die 
Netzkäfigforellen, die das in kaltem Tiefenwasser schwebende Futter 
nicht verfolgten (Abb.410). Offen sind z.B. folgende Fragestel­
lungen: Wieviel Grad Temperatur-Verschlechterung toleriert ein Fisch, 
um einem mäßigen Sauerstoffdefizit auszuweichen? Welchen Sauerstoff­
mangel nimmt er in Kauf, um einen günstigen Nahrungsbereich abzu­
ernten? Eine gute Strategie zur Auswahl der optimalen Umwelt muß all 
diese Aspekte berücksichtigen. 

Sollte sich die hier vorgestellte Hypothese der Synchrokinese durch 
weiterführende Arbeiten zu einer Theorie ausbauen lassen, dann hätte 
demzufolge ein Schwarm in den komplizierten Parameter-Feldern seiner 
Umwelt einen "besseren überblick" (Abb. 700 D und E). Möglicher­
weise wird diese Sehwarmfunktion auch von anderen Meerestieren 
genutzt - sie könnte z.B. bei der Suche nach Krill-Konzentrationen 
auch Walen oder Pinguinen dienen, die besonders auf ihren Fress­
gründen beeindruckende Schwärme bilden (GAMBELL 1985, McWHINNIE 
pers. Mitteilung, eigene Beobachtungen). 

Daß eine Kenntnis derartiger ökologischer Zusammenhänge auch für 
angewandte Aspekte eine Bedeutung haben kann, sollen die letzten, 
praxisbezogenen Ausführungen zeigen: 

Bedeutung der Sehwarmdynamik in der Aquakultur 
Bereits aus einer einfachen Überlegung heraus wird deutlich, daß 

eine Sehwarmbildung in Netzkäfigen einen praktischen Nutzen für die 
Aquakultur haben kann: In paralleler Ausrichtung passen viel mehr 
längliche Körper in ein vorgegebenes Volumen ausgeschüttete 
Streichhölzer passen ungeordnet nicht wieder in die Schachtel. In dem 
eckigen Käfig, in dem die Forellen diffus schwammen ( siehe Abb. 461 
und 462), waren die Tiere selbst bei einer relativ geringen Besatz­
dichte von 6 kg pro Kubikmeter gleichmäßig über den ganzen Käfig 
verteilt. Wurde der Käfig auf den Zustand rund umgestellt, hielt sich 
die gleiche Anzahl von Fischen in einer dünnen Schicht auf, die sich 
nur über 30 bis 50 Prozent der Käfigtiefe ausdehnte. In dieser 
Schicht lebten die Tiere freiwillig bei einer tatsächlichen Dichte von 
12 bis 18 kg/Kubikmeter in einer schwarmähnlichen Formation. Somit 
hätten unter Sehwarmbedingungen in dem restlichen Käfigvolumen 
noch einmal die gleiche bis doppelte Menge zusätzlicher Fische Platz 
finden können. 

Wie die Ergebnisse aus Kapitel 1.6. zeigten, war unter Sehwarm­
bedingungen die Häufigkeit von Aggressionen erheblich reduziert, da 
sich die Kurse der Tiere nur selten kreuzten. Die starken Beschleu­
nigungen und Kursänderungen der aggressiven Verhaltensweisen 
konsumieren Energie, die über das Futter zu Buche schlägt. Für eine 
einzelne Droh-Gebärde ist dieser Energiebetrag zwar sehr gering, 
bedenkt man jedoch, daß pro Stunde einige Tausend dieser Hand­
lungsketten im Käfig ablaufen, und daß bis zur Marktreife ca. 20.000 
Stunden vergehen, dann könnte eine Verringerung der Häufigkeit 
derartiger Verhaltensweisen sich durchaus im Futterkonsum bemerkbar 
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machen. Viele Aggressionen führen außerdem zu Verletzungen; diese 
sind zwar in der Regel nur leichter Art, können aber die Eingangs­
pforten für gefährliche Krankheitserreger sein. Der äußere Zustand, 
das Wachstum und auch die Mortalitäten waren in den Käfigen, in 
denen keine Sehwarmbildung stattfand, immer deutlich ungünstiger. 

Die Energiebeträge, die für Kurs- und Geschwindigkeitskorrekturen 
aufgebracht werden, gehen ebenfalls dem Wachstum verloren. Obwohl 
im diffusen Zustand die Tiere immer relativ langsam schwammen, 
mußten sie dennoch für die Änderungen im linearen und angularen 
Momentum drei bis fünf mal mehr Energie aufwenden (Abb. 485 bis 
490), bedingt durch das ständige Ausweichen und Abbremsen auf­
grund der kreuz und quer verlaufenden Individualkurse (Abb.470 
und 471). Da die Energiebeträge kontinuierlich verbraucht werden, 
könnten sich auch diese zusammenhänge auf den Futterquotienten 
auswirken. 

Besonders deutlich war der Unterschied zwischen runden und 
eckigen Käfigen in der Nacht. Während in den runden Käfigen die 
Sehwarmbildung nachts weiter aufrecht erhalten wurde, schwammen in 
eckigen Käfigen die Fische völlig diffus durcheinander. Sie berührten 
sich dabei gegenseitig häufig und stießen auch oft gegen die Netz­
wand. Die Schnauzen vieler Tiere waren innerhalb weniger Wochen 
verpilzt. Diese Beobachtungen lassen darauf schließen, daß die Tiere 
im diffusen Zustand ihr Orientierungsvermögen in der Dunkelheit 
verlieren. Die Fischmühle in einem runden Käfig hingegen kreiste 
nachts weiter und sogar noch deutlich schneller, wobei die äußeren 
Tiere mit großer Sicherheit einen Abstand von etwa einer Körperlänge 
zum Netz hielten. 

Literaturangaben über die Fähigkeit von Fischen, nachts Schwärme 
zu bilden, sind widersprüchlich. In den Experimenten von BLAXTER · 
& HOLLIDAY (1958), KATZ (1978) und WARDLE (pers. Mitteilung) 
waren die Tiere nicht in der Lage, bei Dunkelheit eine Sehwarm­
formation aufrecht zu erhalten und stellten außerdem ihre Schwimm­
aktivität ein. Die Experimente dieser Autoren fanden jedoch im Labor 
statt. Auch die im Rahmen dieser Arbeit im Labor in großen Becken 
gehaltenen Schwärme lösten sich in der Nacht auf, ebenso wie die in 
relativ kleinen, eckigen Netzkäfigen gehaltenen Schwärme. 

MAGNUSON & PRESCOTT (1966) hingegen berichten, daß Thune 
auch im Dunkeln Sehwarmformation und Schwimmgeschwindigkeit 
aufrecht erhielten, und die von uns beobachteten Heringe wanderten 
gerade in der Nacht mit hoher Geschwindigkeit in Sehwarmformation in 
den Kanal ein (Abb.602). HASLER & SCHOLZ (1983) fanden hiermit 
übereinstimmend, daß ebenso Lachse überwiegend während der Nacht 
einwanderten, und somit zumindest ihre Schwimmaktivität nicht ein­
stellten. Auch die Netzkäfigheringe kreisten nachts mit hoher Ge­
schwindigkeit weiter, ohne das Netz zu berühren, und PITCHER et 
al. (1985) berichten, daß Heringe und Makrelen in Netzkäfigen nachts 
die gleiche Geschwindigkeit beibehielten - in Form einer Fischmühle. 

Der einzeln im Käfig gehaltene Hering führte gelegentlich in etwa 
0.5 bis 1 bl Abstand zum Netz charakteristische, schnelle Körper­
biegungen aus. Seine Längsachse verlief dabei parallel zum Netz. Es 
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könnte sich hierbei um ein Untersuchen des Netzes mit Hilfe des 
Seitenlinienorganes handeln, welches die Reflektionen von nieder­
frequenten Schwingungen auswertet. Die Bedeutung dieses Organes 
für die Nahbereichs-Orientierung ist bei Fischen sehr groß ( BLAXTER 
& BATTY 1985, BLECKMANN 1985). PITCHER et al. (1976) wiesen 
nach, daß geblendete Fische in einem Schwarm präzis mitschwammen. 
Nach Blockierung des Seitenlinienorgans verloren sie diese Fähigkeit. 
CAHN (1972) wies nach, daß schnellschwimmende Thune in der Lage 
waren, zu einer durchsichtigen Plexiglasplatte einen Minimalabstand zu 
halten. Sie beschreibt weiterhin, daß zwei Thune, die durch eine 
durchsichtige Plexiglasplatte getrennt waren, zwar tagelang mitein­
ander weiterschwammen, aber mit verändertem Abstand und in unge­
wöhnlicher Anordnung. Sie kommt zu dem Schluß, daß die Bedeutung 
des Seitenlinienorgans für die Einhaltung der Sehwarmformation sehr 
groß ist. 

Die Leistungsfähigkeit dieses Orientierungssystems ist wahrschein­
lich bei höheren Schwimmgeschwindigkeiten effektiver, wie die Experi­
mente von MOULTON (1960) zeigten, in denen geblendete Fische sich 
in einem Schwarm nur sauber einreihten, wenn er schnell schwamm. 
Diese These unterstützen auch die Beobachtungen, daß die Fische 
dieser Untersuchung nachts ihre Geschwindigkeit und Sehwarm­
disziplin steigerten (Abb.232 und 233). Eventuell besteht beim 
diffusem Verteilungs-Zustand der Fische auch eine Reizüberflutung, 
so daß ein Individuum die vielen Reflektionen und Druckwellen der 
mit unterschiedlichen Richtungen und Geschwindigkeiten schwim­
menden Nachbartiere nicht mehr sauber trennen kann. 

Die hohe Leistungsfähigkeit dieses Orientierungssytems innerhalb 
einer Sehwarmformation wiesen PITCHER et al. (1976) nach: Wenn der 
Schwarm nach einer optischen Störung beschleunigte, dann reagierten 
auch die geblendeten Fische, allerdings mit einer zeitlichen Ver­
zögerung von 400 ms gegenüber der direkten optischen Reaktionszeit 
von 45 ms - vorausgesetzt, der Abstand zum nächsten Nachbarn war 
nicht wesentlich größer als eine Körperlänge. Im Distanzbereich von 
etwa einer Körperlänge liefert die Seitenlinie einem schwimmenden 
Fisch offenbar gute Informationen über Objekte in seiner Nähe -
insbesondere, wenn die übrigen Fische mit ähnlicher Richtung 
schwimmen, oder wenn ein Netz in flachem Winkel an seiner Seite 
liegt. In ein senkrecht zum Kurs stehendes Netz schwammen ge­
blendete Fische in den Versuchen von PITCHER et al. (1976) ohne zu 
zögern hinein. 

Unter diesen Aspekten ist die Sehwarmformation einer Fischmühle in 
den runden Netzkäfigen sehr günstig, um jedem Tier auch in der 
Dunkelheit eine Ortung von Nachbarfischen und Netzwand zu er­
möglichen. So werden Kollisionen verhindert, und die Routine­
-Schwimmgeschwindigkeit muß in der Nacht nicht aufgegeben werden. 

Eine einzeln im Netzkäfig gehaltene Forelle schwamm in den ersten 
Tagen nach dem Einsetzen unruhig hin und her und hoch und runter, 
mit stark wechselnden Richtungen und Geschwindigkeiten, danach 
stand sie fast bewegungslos in einem dunklen Bereich des Käfigs. 
Etwa alle 3 bis 7 Sekunden führte sie einen ganz schwachen Schwanz-
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schlag aus, der sie aber jeweils nur wenige Zentimeter vorantrieb. 
Dieses Verhalten zeigte sie auch schon in den ersten Nächten nach 
dem Einsetzen. Wurden weitere Forellen hinzugesetzt, dann bildete 
sich manchmal ein kleiner Schwarm, meistens jedoch standen einzelne 
Forellen in verschiedenen Käfigarealen und verhielten sich vorbei­
schwimmenden Artgenossen gegenüber sehr aggressiv. Erst nachdem 
die Besatzdichte auf 2 bis 3 Fische pro Kubikmeter erhöht wurde. 
überwog die Sehwarmbildung. Die entsprechenden Heringsversuche 
ergaben ein ähnliches Ergebnis, wobei allerdings fast keine Aggres­
sionen auftraten. Bei Anwesenheit einiger zusätzlicher Heringe 
schwammen diese zwar erheblich gleichmäßiger und ruhiger als ein 
Einzeltier. jedoch nur selten in Sehwarmformation. Bei einer Besatz­
dichte von etwa 2 Fischen pro Kubikmeter schwammen die Tiere 
überwiegend durcheinander. schlossen sich aber bei Störungen oder 
zum fressen innerhalb von Sekunden zu polarisierten Schwärmen 
zusammen, die sich aber leicht wieder auflösten. Erst ab einer Be­
satzdichte von etwa 7 Fischen pro Kubikmeter überwog die Sehwarm­
bildung. Obwohl nach der Sehwarmdefinition von PITCHER (1986) 
bereits eine Gruppe von zwei Tieren einen Schwarm darstellt, und 
auch das Modell der Synchrokinese bereits bei zwei Tieren 
funktionieren würde, so scheint die minimale lndividuenzahl für eine 
vollständige Ausbildung der Sehwarmdynamik wesentlich höher zu 
liegen. HORSTMANN (1959) wies für Mugil cephalus nach, daß eine 
vollständige Ausbildung des optomotorischen Reflexes erst ab einer 
Sehwarmgröße von etwa 40 Tieren beginnt. Zu ähnlichen Ergebnissen 
kommt auch OZAKI (1951). Diese Befunde sind ein weiterer Hinweis 
darauf. daß auch eine zu geringe Besatzdichte negative Auswirkungen 
für eine Käfighaltung haben kann. 

Es gibt in der Literatur viele Hinweise, daß bei Fischen das Auf­
rechterhalten einer bestimmten Routine-Geschwindigkeit stoffwechsel­
physiologische Vorteile bringt. Indirekte Kiemenventilation (ram­
-ventilation) bei Makrelen ( LOCKWOOD et al. 1977. LOCKWOOD un­
veröffentlichtes Manuskript). passive Filtrationsvorgänge (tow­
-filtering) beim Krill [KILS 1983). hydrodynamische Auftriebskräfte 
(hydrodynamic-lift) bei Thunen und beim Krill (MAGNUSON 1978, 
KILS 1981) sind alles Vorgänge, die auf eine bestimmte Minimalge­
schwindigkeit angewiesen sind. BRETT (1964). IVLEV (1960). WARE 
( 1975) und WEIHS ( 1973) diskutieren die energetischen Vorteile einer 
Routine-Geschwindigkeit. BAI NBRIDGE ( 1957) zitiert ein Markierungs­
experiment von DAHL & SOEMME (1936), aus deren Daten er eine 
mittlere Geschwindigkeit von 1.4 bl/sec über 11 Tage errechnete (85 
cm langer Lachs). Auch die Messungen von SUTTERLI N et al. ( 1979) 
und die Ergebnisse aus Kapitel 1. 1.. die jeweils bestätigen. daß 
Lachse und Forellen in runden Käfigen kontinuierlich und anscheinend 
freiwillig mit 0.5 bis 2 bl/sec schwimmen, weisen auf eine biologische 
Nützlichkeit der Routine-Geschwindigkeit hin. WARDLE (pers. Mit­
teilung) fand bei Lachsen. die schwimmen durften. besseres Wachstum 
und Futterauswertung als in den Kontrollgruppen, die unter sonst 
gleichen Bedingungen am Schwimmen gehindert wurden. Zu ent­
sprechenden Ergebnissen kam auch DAHL-MADSEN (pers. Mitteilung). 
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der Forellen unter sonst gleichen Bedingungen in eckigen bzw. 
runden Becken aufzog. Außerdem waren äußeres Erscheinungsbild 
und Mortalitäten jeweils in den eckigen Becken deutlich ungünstiger. 
BRETT et al. (1958) und HOCHACHKA (1961) berichten, daß 
trainierte Lachse mehr Hämoglobin und ein größeres Herz hatten. und 
bessere physiologische Leistungen erbrachten, Alle angesprochenen 
Faktoren müßten sich positiv auf den Futterquotienten auswirken, 

Auch unter dem Aspekt der für eine Routine-Schwimmgeschwindig­
keit aufzubringenden Energie kann das Schwimmen in Formation 
Vorteile bieten. Ein einzeln schwimmender Fisch benötigt nach 
BREDER (1976) mehr als das Doppelte der Energie, die ein Sehwarm­
mitglied für die gleiche Geschwindigkeit aufbringen muß. Die alte 
These von WEIHS (1975). der Energieeinsparungen mit dem Ausnutzen 
von Wirbeln benachbarter Tiere begründete, ist allerdings heftig 
umstritten, doch Widerstandsreduzierungen durch Makromoleküle aus 
dem Schleim der voranschwimmenden Tiere sind gut belegt. ZUEV & 

BELYAEV (1970) beschreiben, daß in einem Schwarm die hinteren 
Tiere mit deutlich niedrigerer Schlagfrequenz die gleiche Geschwindig­
keit hielten. 

Für all diese Zusammenhänge ist die Sehwarmformation der Fisch­
mühle eine ideale Voraussetzung. BREDER (1976) bezeichnete Fisch­
mühlen als einen Zustand. in dem Fische mit einer ausgeprägten 
Routine-Geschwindigkeit an günstigen Orten verbleiben können. ohne 
die Vorteile des Dauer-Schwimmens aufgeben zu müssen. 

Die Schwimmdynamik sehr vieler Tiere auf engem Raum hat wieder­
um Rückwirkungen auf den Wasserkörper, die für die Dynamik des 
Hälterungsmediums in einem Netzkäfig von Bedeutung sind. In den 
extrem dichten Heringsschwärmen im Schleusenbereich trieben pro 
Kubikmeter 2000 Fischschwänze bei einer Schlagfrequenz von 3 Hz 
eine Gesamtmasse von 250 kg mit einer Geschwindigkeit von einem 
Meter pro Sekunde voran, d.h. 25 % der Gesamtmasse bewegte sich 
mit fast zwei Knoten Geschwindigkeit. Trotzdem bewegte sich das 
Wasser im Mittel nicht von der Stelle, so daß keine Strömung ent­
stand. Die Antriebs- und Reibungskräfte aller Tiere halten sich 
offenbar exakt die Waage (siehe hierzu obere Hälfte des Titelbildes). 
Wenn ein derartiger Schwarm eine Kurve schwamm, änderte sich 
zunächst nicht viel, die Tiere bewegten sich innerhalb der beiden 
schwarzen Linien. Im Verlaufe von wenigen Sekunden bildete sich 
dann aber eine Strömung aus. die etwa aus Richtung der Winkel­
halbierenden beider Kurslinien nach außen lief. Diese Strömung wurde 
innerhalb von 10 Sekunden so stark. daß der Schwarm aus seiner 
alten Bahn herausgetrieben wurde, wobei die äußeren Tiere 
Schwierigkeiten hatten. im Sehwarmverband zu bleiben. Die 
Bemühungen dieser Tiere sind im unteren Bereich des Titelbildes, das 
nach einem Monitorauschnitt gezeichnet wurde, deutlich an den stark 
s-förmigen Körperkonturen zu erkennen. 

Die Strömung hängt mit einem Rest-Vektor zusammen. der zwischen 
Antriebs- und Reibungskraft unter der Bedingung des nicht gerad­
linigen Schwimmens verbleibt. Diese Verhältnisse waren allerdings 
extrem, doch in einer Fischmühle herrschen in abgeschwächter Form 
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ähnliche Bedingungen. Durch die Schwimmdynamik wird das Wasser 
aus dem Zentralbereich angesaugt, durchströmt dann den Sehwarmring 
horizontal nach außen und entfernt sich von dem Schwarm in Form 
einer horizontalen Scheibe ( gerade Pfeile in Abb. 219). Aus Kon­
tinuitätsgründen strömt gleichzeitig von oben und unten Wasser in das 
Zentrum der Fischmühle ein. Somit besteht ein günstiger Zustand für 
die Sauerstoff-Versorgung, die Ammonium-Entsorgung, und bei 
Planktonfressern auch für den Nahrungs-Nachschub. Diese Ergebnisse 
unterstützen die Annahme BREDERs (1976), daß Fischmühlen eine 
Funktion haben können. Fischmühlen sind von mehreren Autoren für 
verschiedene freilebende Tierarten beschrieben worden, und von 
HONMA (1971), SUTTERLIN et al. (1979) und KILS (1977) für Netz-
käfigfische. Der Wasseraustausch in 
überwiegend durch die natürliche 
( H ISAOKA et al. 1966, HONMA 1971, 

einem Netzkäfig erfolgt zwar 
Wasserströmung am Standort 
KILS 1979a). doch kann diese 

unter ungünstigen Umständen gelegentlich ausbleiben. Dann ist in 
Käfigen, in denen eine Fischmühle kreist, der Wasseraustausch 
weiterhin sichergestellt (Abb.219). 

Ein Vergleich der Abb.450 mit 451 und 452 mit 453 zeigt, daß durch 
diese Strömungen in einem Käfig eine außerhalb vorhandene 
Schichtung der Hydrographie abgeschwächt bzw, aufgelöst werden 
kann. Die Kenntnis derartiger Zusammenhänge kann für die Steuerung 
des Wasserhaushaltes von Netzkäfigen in lntensivkulturen von erheb­
licher Bedeutung sein, wenn z.B. im Umgebungswasser Sauerstoff­
mangel herrscht; eine detailierte Ausführung wird getrennt veröffent­
licht werden, unter dem Aspekt dieser Arbeit mögen diese ersten 
Ergebnisse als Beispiel für die vielen Verknüpfungsmöglichkeiten von 
Experimenten an freien Schwärmen mit Aspekten der Aquakultur 
dienen. 

Die typischen Standorte von Netzkäfiganlagen weisen oft erhebliche 
Gradienten auf, die häufig auch noch einer zeitlichen Variabilität 
unterliegen: 1 n Fluß-Ästuaren Salzgehalts-Schichtungen, in Fjorden 
sauerstoffarmes Tiefenwasser, in den Ausstromfahnen von Kraftwerken 
warmes Oberflächenwasser mit stark wechselndem Temperatur und 
Gas-Partialdruck-Regime. Die Käfige überdecken in der Regel diese 
Gradienten teilweise, besonders in vertikaler Richtung. Das kann von 
Nachteil sein, wenn die Tiere nicht in der Lage sind, lebensfeindliche 
oder ungünstige Schichten zu identifizieren; es kann aber auch von 
Vorteil sein, wenn die Fische infolge guter Orientierungsleistungen 
günstigere Käfigbereiche bevorzugt ausnutzen. Wie die Versuche aus 
Kapitel 1 zeigten, sind die in Sehwarmformation kreisenden Forellen in 
der Lage, selbst geringsten Umweltverschlechterungen auszuweichen. 
Diese Fähigkeit zeigten die Forellen bei diffuser Verteilung im Käfig 
nicht, sondern diese Tiere waren fast immer über die gesamte Käfig­
tiefe relativ gleichmäßig verteilt. In derartigen Käfigen befindet sich 
immer ein erheblicher Anteil von Tieren in ungünstigen Umwelt-Para­
metern, so daß die mittlere Wachstumsleistung hinter einem Käfig mit 
optimal eingestellten Fischen zurückbleiben muß. Somit ist auch hier 
eine Auswirkung auf die Produktivität einer Aquakultur-Anlage 
möglich. 
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Die Ergebnisse über den bevorzugten Aufenthaltsort der Tiere im 
Käfig liefern auch einige Argumente im Bezug auf die Belange des 
Tierschutzes. Die Fische in geeigneten Netzkäfigen sind anscheinend 
nicht übermäßig stark zusammengezwängt, denn wenn sie unter der 
Enge leiden würden, bräuchten z.B. die in Abb. 442 untersuchten 
Tiere nur in einen geringfügig ungünstiger mit Sauerstoff versorgten 
Käfigbereich auszuweichen, in dem mit 80 % Sättigung immer noch ein 
recht guter Sauerstoff-Wert besteht. Ein Wert von 80 % Sättigung ist 
in den meisten Landanlagen nicht annähernd realisiert. Die Tiere 
ziehen es aber vor, in einer um nur 8 % besser mit Sauerstoff ange­
reicherten Schicht zu schwimmen. In Abb.407 rückten die Fische in 
einer ein Meter dicken Schicht zusammen, um einer nur 0.4 Grad 
kälteren Schicht auszuweichen. Sie lebten in der dünnen Schicht bei 
einer Sehwarmdichte von etwa 18 kg pro Kubikmeter. Aber auch ohne 
hydrographische Schichtung nutzten die Tiere nie das ganze Käfig­
volumen aus, sondern sie bildeten in Oberflächennähe einen Schwarm 
(Abb.300), in dem eine Dichte von 8 bis 10 kg pro Kubikmeter 
bestand. In Käfigen, die eine Besatzdichte von weniger als 15 kg pro 
Quadratmeter Käfigoberfläche aufwiesen, bildete sich auch keine 
geschlossene Fischmühle mehr, sondern nur ein umherstreifender 
Schwarm, in dem eine Dichte von etwa 10 kg pro Kubikmeter bestand 
( Kapitel 1. 3). Es kann wohl davon ausgegangen werden, daß in 
Netzkäfiganlagen, die mit Besatzdichten von 8 bis 10 kg pro Kubik­
meter arbeiten, die Tiere nicht unnatürlich stark eingeengt sind. Bis 
zu Besatzdichten von 18 kg pro Kubikmeter geht die Einengung nicht 
über ein Maß hinaus, das Forellen auch ohne großen Zwang einnehmen 
würden. Zum Vergleich: Freilebende Heringsschwärme bilden gelegent­
lich Dichten von 250 kg pro Kubikmeter, und in Experimenten, deren 
Ergebnisse getrennt veröffentlicht werden, überlebten Forellen 
längere Zeit unter bestimmten Randbedingungen bei Dichten von etwa 
500 kg pro Kubikmeter. Aus den Distanzmessungen einiger frei­
lebender Forellenschwärme läßt sich eine Dichte von etwa 10 kg pro 
Kubikmeter kalkulieren. 

Bei der Berechnung von Besatzdichten in Netzkäfigen muß bedacht 
werden, daß der Wert Gesamtgewicht/Gesamtvolumen ein sehr theore­
tischer Wert ist, wie ein Blick auf Abb.407 verdeutlicht: Dieser Käfig 
hat ein Gesamtvolumen von 130 Kubikmetern und ist mit etwa 900 kg 
Fisch besetzt, was einer rechnerischen Besatzdichte von 7 kg pro 
Kubikmeter entspricht. Tatsächlich lebten die Tiere jedoch bei einer 
realen Besatzdichte von 18 kg pro Kubikmeter. 

Die Ergebnisse über die scheibenartige Verteilung der Fische in den 
Käfigen lassen die üblicherweise gebräuchliche Einheit der Besatz­
berechnung kg/ Kubikmeter problematisch erscheinen. Das macht z.B. 
ein Vergleich der Abb.407 mit Abb.408 deutlich, die zwei Käfige mit 
gleicher Oberfläche und sehr ähnlicher Fischverteilung, aber mit sehr 
unterschiedlicher Tiefe zeigen. Der zusätzliche Käfigraum unterhalb 
von 4 Metern hat nur auf die rechnerische Besatzdichte einen Einfluß, 
nicht aber auf die biologischen Vorgänge. 

Realistischer wäre es, die Fischmenge auf den horizontalen Quer­
schnitt des Käfigs zu beziehen, da dieses Maß den Verhaltenspara-
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metern besser gerecht wird. Einen entsprechenden Vorschlag macht 
auch HONMA ( 1971) und nennt für Yellowtail-Kulturen in japanischen 
Netzkäfig-Anlagen Besatzdichten von 3 bis 6 kg pro Quadratmeter. 
wobei er für diese Fischart ebenfalls ein Kreisschwimmen beschreibt. 
Die Berechnungen unserer Forellenexperimente liegen deutlich höher, 
im Bereich zwischen 15 und 30 kg pro Quadratmeter, Allerdings 
wurden die japanischen Ergebnisse in eckigen Käfigen erarbeitet, die 
Forellenergebnisse beziehen sich jedoch auf runde Käfige, was als 
weiterer Hinweis auf die Bedeutung der Bauform gewertet werden 
mag. Für die 12 m großen Rundkäfige einer norwegischen Käfiganlage 
lassen sich aus den Daten von SUTTERLIN et al. (1979) entsprechend 
Besatzdichten von 9. 2 bis 20. 1 kg pro Quadratmeter berechnen. 

Die Tiere nutzten in unseren Versuchen überwiegend die oberen 
Meter der Käfige, die Bereiche unterhalb von 3.5 Metern waren fast 
die ganze Zeit leer, auch in den 8. 6 m tiefen Käfigen. Dennoch 
können die tiefen Käfigbereiche von Bedeutung sein: In Anlagen, die 
in einem derart variablen Meeresgebiet I iegen. wie es z, B, der Stand­
ort unseres Experimentiergebietes vor einem Kraftwerk ist, ermögli­
chen sie den Tieren ein kurzfristiges Ausweichen in die Tiefe, wenn 
z.B. das Kraftwerk plötzlich anschaltet. oder die Ausstromfahne hin 
und her pendelt (Kapitel 1.4.1.). oder in Oberflächennähe eine 
starke, für Forellen ungünstige Sauerstoffübersättigung herrscht 
(Abb.458), oder unter dem Eis in einem Fluß-Ästuar eine ausgesüßte 
Zwischenschicht ein überleben ermöglicht (Abb.411). Die optimale 
Käfigtiefe einer Anlage kann somit nicht ausschließlich anhand guter 
Kenntnisse der Physiologie der Tiere berechnet werden, sondern 
dieser Wert muß jeweils anhand langjähriger, hochauflösender hydro­
graphischer Profile erarbeitet werden. 

Praxisbezogene Anwendungen 
Zum Schluß sollen noch einige mögliche Anwendungen für die Aqua­

kulturpraxis angesprochen werden, die sich aus den Ergebnissen zur 
Sehwarmdynamik ergeben könnten. 

Vorstellbar wäre, Betriebsprozesse oder Alarmfunktionen in Aqua­
kulturanlagen teilweise über Verhaltensparameter zu steuern. So 
könnten z. B Futterautomaten über eine automatische Parameter-Er­
fassung mittels SONAR oder digitaler Bildanalyse geregelt werden, so 
daß langfristig eventuell sogar bessere Ergebnisse als bei der Hand­
fütterung erzielt werden, bei der unter bestimmten Umständen auch 
viel Futter verloren gehen kann: Zum Beispiel zeigten die Messungen 
im Frühjahr, daß die Fische an der Oberfläche zwar ganz normal und 
begierig fraßen, daß sie jedoch nicht dem Futter in die kalte Schicht 
nach unten folgten, und somit trotz Handfütterung viel Futter in die 
Tiefe verloren ging (Abb.410). 

Daß es sehr lohnend sein kann, bei der Konstruktion der Käfige 
auf verhaltensphysiologische Eigenarten des Kulturobjektes mehr 
Rücksicht zu nehmen, unterstützen die Befunde dieser Untersuchung, 
denn der bessere Zustand und das bessere Wachstum kompensieren 
schnell die höheren Kosten runder Käfige, wie in den norwegischen 
Anlagen bereits empirisch gefunden wurde. Eventuell ließen sich hier 
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noch weitere Verbesserungen realisieren; z.B. erscheinen Versuche 
lohnend, das Käfigzentrum durch ein zusätzliches inneres Ringnetz 
für die Fische unzugänglich zu machen, da von dieser Zone aus 
häufig Störungen der Schwimmdynamik ausgehen (Abb.493 und 495). 

Bis zum Erreichen einer Marktgröße von 60 cm hat eine Forelle im 
Käfig eine Strecke von etwa 35. 000 km zurückgelegt, und es kann 
sich schon auszahlen, wenn dieser Weg nicht dauernd von recht­
winkeligen Netzecken gestört wird, und wenn möglichst wenige der 70 
Millionen Schwanzschläge zu aggressiven Beschleunigungen gegen 
Artgenossen genutzt werden, sondern lieber eine physiologisch 
günstige Routine-Geschwindigkeit treiben. 

Da die Fische in den großen, häufig geschichteten Käfigen unter 
Sehwarmbedingungen die "Standortwahl" selbst treffen, wirken sich 
Fehler in der Standortwahl einer Anlage nicht so sehr aus; in 
Gebieten mit hoher hydrographischer Variabilität oder auch, wenn 
langjährige Meßreihen nicht zur Verfügung stehen, sollte aus Sicher­
heitsgründen mit tiefreichenden, runden Käfigen begonnen werden. 
Aber auch sonst sollten die Käfige so dimensioniert sein, daß das 
Orientierungsvermögen der Fische ausgenutzt wird, denn ein Tier, 
daß häufiger an Orten mit günstigerem Sauerstoff, günstigerer 
Temperatur und verringertem Stress lebt, wächst besser und schnel­
ler. 

Zusammenfassung 

Netzkäfigexperimente an Salmoniden bilden die Grundlage dieser 
Untersuchung und liefern viele verhaltensphysiologische Details. 
Experimente und Beobachtungen an freien Heringsschwärmen ver­
deutlichen die Wirkungsweise dieser Details auf die Dynamik von 
Schwärmen, und Untersuchungen des antarktischen Krills erlauben 
einen Ausblick auf eine weitere Schwarmtierart zur vergleichenden 
Diskussion. 

Das allgemeine Verhalten von extrem eng zusammenlebenden Tier­
gruppen wurde analysiert, wobei insbesondere auf Veränderungen 
der Schwimmdynamik bei plötzlichen Sprüngen verschiedener Umwelt­
-Parameter eingegangen wird. Hierzu wurde eine spezielle in-situ-
-Versuchsanordnung entwickelt. 

Es bestehen einige Parallelen im Verhalten von Aquakulturtieren 
und freilebenden Schwärmen. Durch geeignete Käfigkonstruktionen 
sollte in Aquakulturanlagen versucht werden, den Zustand einer 
Fischmühle, wie sie auch in der Natur gelegentlich von Schwärmen 
gebildet wird, zu induzieren, denn in Sehwarmformation schließen die 
gehaltenen Tiere sich freiwillig enger zusammen, zeigen weniger 
Aggressionen, stellen sich mit größerer Präzision in Wasserschichten 
mit optimalen Umwelt-Parametern ein, und sind auch nachts in der 
Lage, Kollisionen mit dem Netz oder mit Nachbartieren zu vermeiden. 
In entsprechend konstruierten Netzkäfigen schwimmen die Forellen 
fast immer polarisiert mit 0.5 bis 2 bl/sec, und der Aufzuchterfolg 
ist deutlich besser im Vergleich zu den diffus verteilten und langsam 
schwimmenden Tieren eines ungünstig konstruierten Käfigs. 
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Der schnellschwimmende Netzkäfigschwarm wird überwiegend von 
zwei Grenzen geführt: Die horizontale Grenze liegt in einer bestim­
mten Distanz zur Netzwand, dessen Abstand und Richtung die Tiere 
auch im Dunkeln messen können wahrscheinlich mit Hilfe 
dynamischer Prozesse in Verbindung mit dem Seitenlinienorgan 
(Abb. 704 N, Vektor). Die vertikale Grenze bildet häufig ein Gradient 
von Umweltparametern, z.B. Sauerstoff oder Temperatur (Abb. 704 
H, Skalar). 

Sehr ähnlich "lehnt" sich auch ein Kanalwasser suchender Herings­
schwarm gegen zwei Grenzen: Die vertikale Grenze bildet ein hydro­
graphischer Gradient zwischen Kanalwasser und Fördewasser, z.B. 
eine Jsohaline, auf welcher der Schwarm mit seiner Unterseite auf­
liegt (Abb. 705 H, Skalar), die horizontale Grenze bildet ein geo­
graphischer Gradient, z.B. eine Tiefenlinie, gegen die gelehnt er die 
Küste verfolgt (Abb. 705 G, Skalar). Gelegentlich kann ersatzweise 
ein horizontaler Kanalwasser-Gradient die horizontale Grenze bilden. 
In jedem Fall werden beide Grenzen durch Gradienten gebildet, denn 
die jeweiligen Reize liegen den Tieren nur als Skalare vor. 

Da die untersuchten Schwärme nicht das übliche Erscheinungsbild 
der Klinokinese zeigten, wie es für einzeln suchende Tiere 
beschrieben ist, wurde aus allen Einzelergebnissen eine Hypothese 
entwickelt, die hier als "Synchrokinese" vorgestellt wird. Sie 
beschreibt, wie die Sehwarmbildung dazu genutzt werden kann, in 
Umwelt-Gradienten des Pelagials eine geradlinige Tropotaxis­
-Orientierung zu realisieren. Eine derartige Sehwarmfunktion hätte in 
einem Biotop, das durch "patchiness" und eingeschränkte Durch­
sichtigkeit charakterisiert ist, eine große Bedeutung: Ein Schwarm 
hätte über die dreidimensionalen Parameter-Felder seiner Umwelt 
einen "besseren überblick". Anhand der Hypothese werden die 
detailierten Ergebnisse zur Dynamik von Schwärmen und Einzeltieren 
in Abhängigkeit der Umweltparameter Temperatur, Sauerstoff, 
Nahrungskonzentration, Kanalwasser und Wassertiefe eingeordnet und 
vergleichend diskutiert. 
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Abb. 704, 705. Schematische perspektivische Darstellung der II Leitflächen", gegen die sich die untersuchten 
Schwärme "anlehnten". Charakteristisch sind jeweils die gleichförmigen Kurse, die keine meanderfürmigen 
Suchschwingungen ( Klinotax is) erkennen lassen. Die schwarzen Ovale deuten die Querschnitte der Fische an. 
Abb. 704. Schnell kreisende Fischmühle im Netzkäfig. Distanz zum Netz N (Vektor), Sauerstoff-Profil O (Ska­
la r) , hydrographischer Grad ient H. Abb. 705. Herings-Schwarm auf der Suche nach brackigen Laichgewiissern 
(Kanalwasser ). Distanz zum Boden D (Skalar), Sichtweite im Wasser "field of view", Salzgehalts-Profi l S 
(Skalar ), hydrographischer Gr.idient H (Erläu terungen siehe Text) 
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