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Kurzfassung 

Die Ethohydraulik hat als vergleichsweise junge Transdisziplin zum Ziel, einen reproduzierba-

ren, kausalen Zusammenhang zwischen dem Verhalten aquatischer Lebewesen (Ethologie) und 

der Strömungscharakteristik (Hydraulik) zu finden. Diese Grundlagen werden dazu eingesetzt, 

die anthropogen beeinflussten und querverbauten Gewässer für die Fischfauna wieder durch-

gängig zu gestalten und deren Biodiversität zu erhalten. Unter ethohydraulischer Modellierung 

wird in dieser Arbeit die Verknüpfung genannter Disziplinen in sowohl physikalischen als auch 

hydrodynamisch-numerischen Modellen verstanden, bei denen auch vielfältige Methoden an-

grenzender Fachgebiete mit einfließen. Die Modelle selbst decken verschiedene Skalen von neu-

roethologischen Untersuchungen über kleinräumige schwimmkinematische Betrachtungen der 

Körperbewegung bis hin zu langen Wanderrouten entlang unserer Binnengewässer ab. 

Um Fische gezielt zu leiten, ist ein Verständnis ihrer Sinneswelt ebenso wichtig wie ein Ver-

ständnis für den verhaltensauslösenden Strömungsreiz. Daher wird in dieser Arbeit zunächst 

ein tiefgehender Einblick in die Biologie von Fischen mit ihren sensorischen Systemen, in ihr 

vielfältiges Verhalten sowie in mögliche Beobachtungsmethoden zur Verhaltensanalyse gege-

ben. Anschließend wird detailliert auf die kinematischen und dynamischen Grundlagen der 

Strömung sowie deren messtechnische und numerische Analyse eingegangen. Diese umfangrei-

che Zusammenstellung ethohydraulischer Grundlagen bildet ein Kernstück der Arbeit. Damit 

sollen neue Denkanstöße gegeben und Analysemöglichkeiten dargelegt werden. 

Außerdem werden die ethohydraulischen Untersuchungen an einem Schrägrechensetup (55° 

und 30° zur Anströmung) im wasserbaulichen Forschungslabor der TU Darmstadt dargelegt. 

Dort wurden zum einen die hydromechanischen Signaturen mithilfe einer neuartigen fischför-

migen Druckmesssonde (FSS; Fischsinnessonde) und einem Acoustic Doppler Velocimeter 

(ADV) aufgezeichnet. Zum anderen wurde das Verhalten potamodromer Fischarten beobachtet.  

Basierend auf den durchgeführten Tests werden zunächst die Messungen mit der FSS auf un-

terschiedlichste Weise ausgewertet. Dabei wird deutlich herausgearbeitet, dass der Fischkörper 

als eine Art Geschwindigkeits-Druck-Wandler wirkt. Nicht nur der frontal auftreffende Ge-

schwindigkeitsanteil ist in Form des Staudrucks detektierbar, sondern auch der auf die Flanken 

auftreffende, senkrecht zur Oberfläche wirkende Geschwindigkeitsanteil korreliert mit dem 

dort vorhandenen Druck sowie dessen bilateralem Gradienten. Dies gilt sowohl für die konvek-

tiv transportieren Wirbelstrukturen als auch für den mittleren, lokal wirkenden Druckwert. Ne-

ben neuen, auf den FSS-Messungen basierenden Hypothesen bezüglich der hydrodynamischen 

Bildgebung des betrachteten Setups mit dem Seitenlinienorgan, dem Strömungssinn der Fische, 

werden außerdem Empfehlungen für die weitere Optimierung der Sonde gegeben. 

Weiterhin werden in bisherigen fischökologischen Untersuchungen analysierte und für die 

Ethohydraulik relevante Verhaltensweisen zusammengestellt. Diese sollen einen ersten Ansatz 

zur Vereinheitlichung der Terminologie darstellen. Zudem wird auf die mögliche Quantifizie-

rung und Operationalisierung des Fischverhaltens und abschließend auf einige, für ethohyd-

raulische Untersuchungen relevante, hydrodynamische Parameter eingegangen sowie deren 

Relevanz diskutiert.  

Die Erkenntnisse aus diesen Analysen werden in abschließenden Empfehlungen zur gezielten 

Weiterentwicklung von Methoden zur ethohydraulischen Modellierung zusammengefasst, wo-

bei Strömungs- und Verhaltensgradienten eine bedeutende Rolle einnehmen.  
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Abstract 

As a rather young transdiscipline, ethohydraulics aims to establish a reproducible and causal 

correlation between behaviour of aquatic animals (ethology) and fluid mechanics (hydraulics). 

These fundamentals are subsequently being applied to preserve the biodiversity and to restore 

connectivity of the river system, which is highly fragmented and affected by man-made struc-

tures. In this work, ethohydraulic modelling is understood as a combination of above-named 

disciplines within the frame of physical as well as hydrodynamic-numerical models, wherein 

versatile methods of adjacent research fields are applied. In this scope, ethohydraulic models 

are also considered at different scales: from neuroethological studies and small scale studies of 

swimming kinematics up to large scale investigations of fish migration along the rivers.  

For a goal-oriented guidance of fish, we need to understand not only their sensory world but 

also the behaviour-triggering flow stimuli. Therefore, this work gives a broad insight into the 

biology of fishes, including their sensory systems, their versatile behaviour and potential obser-

vation methods for behavioural analysis. Subsequently, kinematic and hydrodynamic funda-

mentals of fluid flow as well as flow measurement techniques and basics of computational fluid 

dynamics (CFD) are explained in detail. This comprehensive summary of ethohydraulic funda-

mentals represents one key element of the present work – intending to provide new thought-

provoking impulses and to present new possibilities for future analyses.  

Furthermore, ethohydraulic studies are presented, which have been conducted at an angled 

rack setup (55° and 30° to the bulk flow) at the hydraulic laboratory at the Technical University 

of Darmstadt. Hydrodynamic signatures were recorded using a novel fish shaped probe (FSS; 

fish sensory sonde) for measuring the pressure simultaneously in three different points and an 

acoustic Doppler velocimeter (ADV). Additional behavioural analyses were carried out to ana-

lyse the behaviour of potamodromous fish species. 

Based on these tests, the FSS measurements were evaluated in various ways. As a result, the 

fish body acts as a kind of velocity-pressure-converter. Velocity is converted into stagnation 

pressure not just at the most upstream point, but also at the flanks, where the surface normal 

velocity component correlates with the pressure as well as with the bilateral pressure gradient. 

This applies for the convective vortex structures and likewise for the local mean value. Besides 

new FSS-based hypotheses regarding a possible hydrodynamic imaging of the considered rack-

setup using their lateral line, the fish’s sense of flow, recommendations for the optimisation of 

the probe are summed up. 

Furthermore, different fish behaviours are extracted from several ecological studies and merged 

in a collection for future ethohydraulic studies, aiming to make a first step towards a standard-

ised terminology. After discussing potential ways to quantify and operationalise fish behaviour, 

finally, some essential hydrodynamic parameters for ethohydraulic studies are named and their 

relevance is discussed in a sensory context. 

The findings of the above mentioned analyses are summarised in final recommendations for a 

systematical development of methods for ethohydraulic modelling, wherein flow gradients just 

like behavioural gradients play a significant role.   
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𝐴𝑐ℎ𝑎𝑟  charakteristische Fläche [m²] 

𝐴𝑖  (Querschnitts-) Fläche [m²] 

𝑎𝐹  Amplitude der Schwanzspitze [m] 

𝐵 magnetische Flussdichte [T] 

𝑐  Schallgeschwindigkeit im Wasser [m/s] 

𝐶𝑖𝑖(𝜏)  Autokorrelationsfunktion in Abhängigkeit des Zeitversatzes 𝜏 [m²/s²] 

𝐶𝑖𝑗(𝜏)  Korrelationsfunktion in Abhängigkeit des Zeitversatzes 𝜏 [m²/s²] 

�̂�𝑖𝑗  diskrete Auto- (bei i = j) bzw. Kreuzkorrelationsfunktion (bei i ≠ j) 

in Abhängigkeit des Zeitversatzes 𝜏 
[m²/s²] 

𝐶𝑣𝑝  dimensionsbehafteter Koeffizient (für den ermittelten Zusammen-

hang zwischen Geschwindigkeit und Druck) 

[m²⋅s/kg] 

𝑐𝑤,𝑑  lokaler Druckwiderstandsbeiwert [-] 

𝑐𝑤,𝐷  (globaler) Druckwiderstandsbeiwert [-] 

𝑐𝑤,𝑖  lokaler Widerstandsbeiwert (mit i = d, r, ges) [-] 

𝑐𝑊,𝐼  (globaler) Widerstandsbeiwert (mit I = D, R) [-] 

𝑐𝑤,𝑔𝑒𝑠  lokaler Gesamtwiderstandsbeiwert [-] 

𝑐𝑤,𝑟  lokaler Reibungswiderstandsbeiwert [-] 

𝑐𝑤,𝑅  (globaler) Reibungswiderstandsbeiwert [-] 

𝑑  Abstand eines betrachteten Messpunktes zur Nasenspitze der FSS [m] 

𝐷𝑖𝑗  Druck-Dehnratentensor  

𝑑𝑀  Masse im Volumenelement [kg] 

𝑑𝑂  Fläche des Oberflächenelements [m²] 

𝑑𝑉 Volumenelement [m³] 

𝐸𝑖𝑖(𝑓)  spektrale Leistungsdichte in Abhängigkeit der Frequenz 𝑓 [m²⋅s/s²] 

�̂�𝑖𝑖(𝑓)  diskrete, spektrale Leistungsdichte in Abhängigkeit der Frequenz 𝑓 [m²⋅s/s²] 

�̂�𝑖𝑖(𝜅)  diskrete, spektrale Leistungsdichte in Abhängigkeit der Kreiswellen-

zahl 𝜅 

[m²⋅s/s²] 

𝐹  Kraft [kg∙m/s²] 

𝑓  Frequenz [1/s] 

𝑓𝐾  Kraftdichte (volumenbezogene Kraft) [kg/m2/s2] 

𝑓𝑖  Kraftdichte mit Wirkrichtung i = x, y, z [kg/m2/s2] 

𝑓𝐹  Schwanzschlagfrequenz (bzw. Wirbelfrequenz) [1/s] 

𝑓𝑃𝑅𝐹  Pulsfrequenz (PRF = pulse repetition frequency) [1/s] 

𝐹𝑝,𝑟𝑒𝑠  resultierende Druckkraft quer zum Fischkörper [kg∙m/s²] 

𝐹𝑟  Froudezahl [-] 

𝐹𝑟𝐹  Fisch-Froudezahl [-] 

𝑓𝑆  Sendefrequenz [1/s] 

𝑓𝑊  Wirbelablösefrequenz [1/s] 

𝐹𝑊,𝐷  Druckwiderstand [kg∙m/s²] 
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𝐹𝑊,𝑖  Widerstandskraft [kg∙m/s²] 

𝐹𝑊,𝑅  Reibungswiderstand [kg∙m/s²] 

𝑔  Erdbeschleunigung [m/s²] 

ℎ  Wassertiefe [m] 

𝑖  imaginäre Einheit (𝑖 = √−1) [-] 

𝐈  Einheitstensor mit Einsen auf der Hauptdiagonalen und Nullen an 
den restlichen Stellen 

 

𝐼  Impuls [kg∙m/s] 

𝑘  turbulente kinetische Energie [m²/s²] 

𝐋  Geschwindigkeitsgradiententensor 𝐿𝑖𝑗  

𝐿𝑐ℎ𝑎𝑟   charakteristische Länge [m] 

𝐿𝐹  Fischlänge [m] 

𝐿𝑊𝑖𝑟𝑏𝑒𝑙 Wirbellänge (bezieht sich in der Regel auf den Durchmesser) [m] 

𝑚  Anzahl der Messwerte in der definierten Stichprobe (Fensterbreite) [-] 

�̇�𝑖  Massenstrom durch eine Fläche in i = x-, y- und z-Richtung [kg/s] 

�⃗�   Normaleneinheitsvektor an einem Oberflächenelement [-] 

𝑁  Anzahl aller Messwerte einer Messreihe [-] 

𝑂𝑝𝑟𝑜,𝑖  projizierte Oberfläche mit i = ∥ für Projektion parallel und i = ⊥ für 

Projektion senkrecht zur ungestörten Strömung als charakteristische 

Flächen 

[m²] 

𝑝  thermodynamischer/strömungsmechanischer Druck [kg/m/s2] 

𝑝𝑎𝑏𝑠,𝑐/𝑙/𝑟,𝑖  mit der FSS gemessener Absolutdruck als Zeitreihe (strömungsme-

chanischer Druck) 

[kg/m/s2] 

𝑝𝑎𝑡𝑚  Atmosphärendruck [kg/m/s2] 

𝑝𝑎𝑡𝑚,𝑐/𝑙/𝑟̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅   gemittelter Atmosphärendruck - jeweils für mittleren (c), linken (l) 

und rechten (r) Drucksensor separat 

[kg/m/s2] 

𝑝𝑎𝑡𝑚,𝑐/𝑙/𝑟,1/2,𝑖  momentaner Atmosphärendruck als Zeitreihe - jeweils für c, l und r 

(1 = vor der Messung, 2 = nach der Messung) 

[kg/m/s2] 

𝑝𝑐/𝑙/𝑟̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅  gemittelter, relativer Druck (Referenz: Atmosphärendruck) [kg/m/s2] 

𝑝𝑑𝑦𝑛 
∗   „dynamischer Druck“, „Maß für die Veränderung des Drucks p“ [kg/m/s2] 

𝑝𝑔𝑒𝑠
∗   „Gesamtdruck“ [kg/m/s2] 

𝑝𝑚𝑜𝑑  modifizierter Druck als reine Folge der Strömung [kg/m/s2] 

𝑝𝑟𝑙,𝑚  zwischen linkem und rechtem Sensor gemittelter Druck mit Null-
punktverschiebung um den minimalen Wert 

[kg/m/s2] 

𝑝𝑠𝑡  (hydro- und aero-) statischer Druck im ruhenden System [kg/m/s2] 

𝑝∞  thermodynamischer/strömungsmechanischer Druck der ungestörten 

Strömung 

[kg/m/s2] 

𝑄  Volumenstrom (Durchfluss) [m³/s] 

𝑄𝑖  Volumenstrom durch eine Fläche i [m³/s] 

𝑄𝐾𝑟  Q-Kriterium [1/s²] 

𝑅𝑒  Reynoldszahl [-] 
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𝑅𝑒𝐹  Fisch-Reynoldszahl [-] 

𝑅𝑒𝑘𝑟𝑖𝑡  kritische Reynoldszahl [-] 

𝑅𝑖𝑗(𝜏)  normierte Auto- (bei i = j) bzw. Kreuzkorrelationsfunktion (bei i ≠ j) 

in Abhängigkeit des Zeitversatzes 𝜏 
[-] 

�̂�𝑖𝑗  diskrete, normierte Auto- (bei i = j) bzw. Kreuzkorrelationsfunktion 

(bei i ≠ j) in Abhängigkeit des Zeitversatzes 𝜏 
[-] 

𝑠  innerhalb des Zeitintervalls ∆𝑡 zurückgelegte Gesamtstrecke [m] 

𝑠𝑖  zurückgelegte Strecke zum Zeitpunkt 𝑡𝑖 [m] 

𝑆𝑖𝑗  symmetrischer Deformationsratentensor  

𝑆𝑡  Strouhalzahl [-] 

𝑆𝑡𝐹  Fisch-Strouhalzahl [-] 

𝑡  Zeit (mit 𝑡𝑖 als Elemente einer Zeitreihe) [s] 

𝑇  Messdauer [s] 

𝑡𝑚𝑖𝑛/𝑚𝑎𝑥  Startzeit (min) und Endzeit (max) bei der Bewegung der FSS [s] 

Τ𝑖𝑗  Deviator des Deformationsratentensors; Scherratentensor (𝑆𝑖𝑗
𝑫)  

𝑇𝑊𝑖𝑟𝑏𝑒𝑙  Zeitdauer einer Wirbelumdrehung [s] 

𝑣  momentane resultierende Geschwindigkeit im Raum (Betrag) [m/s] 

𝑣𝐴 Anströmgeschwindigkeit [m/s] 

𝑣𝐵,𝑖  Strömungsgeschwindigkeit in Richtung der Winkelhalbierenden zwi-
schen Sender und Empfänger beim ADV (B = Beam; i = 1 bis 4) 

[m/s] 

𝑣𝐵,𝑚𝑎𝑥  maximale und ohne Aliasing messbare Strömungsgeschwindigkeit in 

Richtung der Winkelhalbierenden zwischen Sender und Empfänger 

[m/s] 

𝑣𝑐  mittlere Transportgeschwindigkeit (konvektive Geschwindigkeit) der 

Wirbel bzw. der eingefrorenen Wirbelstruktur 

[m/s] 

𝑣𝑐ℎ𝑎𝑟  charakteristische Geschwindigkeit [m/s] 

𝑣𝐹  Schwimmgeschwindigkeit des Fisches (die Schwimmgeschwindigkeit 

wird oft auf die Fischkörperlänge LF bezogen und in LF/s angegeben) 

[m/s] 

𝑣𝐹⃗⃗⃗⃗   Vektor der Schwimmgeschwindigkeit des Fisches [m/s] 

𝑣𝐹𝑆𝑆  Bewegungsgeschwindigkeit der FSS [m/s] 

𝑣𝑖 momentane Geschwindigkeit; variiert räumlich und zeitlich;  

mit Komponenten i = x, y, z 

[m/s] 

𝑣𝑖
′  momentane Schwankungsgeschwindigkeit; variiert räumlich und 

zeitlich: 𝑣𝑖
′(𝑥, 𝑡); mit Komponenten i = x, y, z 

[m/s] 

𝑣𝑖  zeitgemittelter Geschwindigkeitswert; variiert räumlich;  

mit Komponenten i = x, y, z 

[m/s] 

𝑣𝑖∗  zeitgemittelter Geschwindigkeitswert für Referenzsystem Fisch; vari-

iert räumlich; mit Komponenten i = x, y, z 

[m/s] 

𝑣𝑖,0  arithmetisches Mittel der betrachteten x-, y-, z-Geschwindigkeits-

komponente für einen Zeitversatz von 𝜏= 0 über eine Zeitreihe;  

mit Komponenten i = x, y, z 

[m/s] 

𝑣𝑖⃗⃗⃗    Vektor der Strömungsgeschwindigkeit; mit Komponenten i = x, y, z [m/s] 

𝑣𝑟𝑒𝑙 Relativgeschwindigkeit (Bezugssystem beachten, i.d.R. Bezugssystem 

Erde) 

[m/s] 
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𝑣𝑟𝑒𝑙⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗  ⃗  Vektor der Relativgeschwindigkeit (Bezugssystem beachten) [m/s] 

𝑣𝑟𝑒𝑙,|| Relativgeschwindigkeit der FSS parallel zum Rechen [m/s] 

𝑣𝑟𝑒𝑠 aus zeitlich gemittelten Geschwindigkeitskomponenten  
(𝑣𝑥 , 𝑣𝑦 , 𝑣𝑧) berechnete resultierende Geschwindigkeit 

[m/s] 

𝑣𝑟ℎ𝑒𝑜⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗    Vektor der rheoaktiven Geschwindigkeit [m/s] 

𝑣𝑠𝑝𝑟𝑖𝑛𝑡⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗  ⃗  Vektor der Sprintgeschwindigkeit eines Fisches [m/s] 

𝑣𝑥′  Geschwindigkeit parallel zu einer Oberfläche/Wand [m/s] 

𝑣𝑥,𝑑  gemittelte, gestörte Geschwindigkeit im Abstand d vor dem Fisch in 

x-Richtung bzw. in Richtung der Längsachse des Fisches 

[m/s] 

𝑣𝑥,∞  gemittelte, ungestörte Geschwindigkeit in x-Richtung [m/s] 

𝑣∞  ungestörte Geschwindigkeit des Fluids [m/s] 

𝑥   Ortsvektor eines Teilchens [m] 

𝑥𝑖(𝑡)  Ort eines Teilchens zum Zeitpunkt t; mit i = x, y, z [m] 

𝑥 ∞  Richtungsvektor der ungestörten Strömung [-] 

𝑥, 𝑦, 𝑧  kartesische Koordinaten [m] 

𝑥∗, 𝑦∗, 𝑧∗  kartesische Koordinaten für das Referenzsystem Fisch [m] 

𝑥′, 𝑦′  variable kartesische Koordinaten für ein System entlang fester Ober-

fläche (siehe Grenzschicht) mit 𝑥′ = oberflächenparallele Achse;  
𝑦′ = oberflächennormale Achse 

[m] 
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1 Einleitung 

As we learn more about fishes, be it their evolution or their behavior, our 

capacity to identify with them grows, along with our ability to relate their 

existence to our own. Central to empathy – the capacity to place oneself in 

another’s shoes, or in this case, fins – is an understanding of the experiences 

of the other. Central to that is an appreciation of their sensory worlds. 

 (Balcombe 2016)  

 

Die Ethohydraulik nach Adam und Lehmann (2011) kombiniert die Ethologie mit der Hydraulik 

und stellt dabei die transdisziplinäre Arbeitsweise in den Mittelpunkt. Es werden speziell die 

Reaktionen aquatischer Lebewesen auf Reize aus ihrer hydromechanisch geprägten Umwelt 

untersucht, wodurch eine enge Zusammenarbeit von Biologen und Ingenieuren aus Praxis und 

Wissenschaft gefordert ist. 

So stellt sich nun die Frage, wie ein Mensch jemals verstehen mag, was ein Tier fühlt oder 

warum es wie handelt. Gerade dann, wenn dessen Sinnesorgane und seine nasse Umwelt doch 

ganz andere Ausprägungen aufweisen als die unseren. Natürlich sind Wahrnehmung sowie die 

individuelle Reaktion auf Reize geprägt von unzähligen Faktoren. Dennoch kann versucht wer-

den grundlegende Verhaltensmuster zu identifizieren und gezielt zu nutzen, um das Tier zu 

leiten. Genau hierzu soll die vorliegende Arbeit einen kleinen Beitrag liefern. 

1.1 Veranlassung 

Aquatische Lebewesen wandern entlang unserer Binnengewässer – manche sogar bis weit hin-

aus aufs Meer wie z.B. der Aal, der als katadrome Art von der Sargassosee (im Atlantik) in die 

amerikanischen sowie europäischen Binnengewässer und wieder zurück wandert. Das Wander-

verhalten kann dabei ganz unterschiedliche Ursachen haben: von täglichen temperatur- oder 

nahrungsbedingten Wanderungen über saisonale Laichwanderungen bis hin zu Wanderungen 

aufgrund von Katastrophen (Lucas und Baras 2001). Besonders anadrome und katadrome Ar-

ten sind von der longitudinalen Durchgängigkeit zwischen Meer und Binnengewässern abhän-

gig, um ihren Fortbestand zu sichern. Aber auch der Durchgängigkeit für potamodrome Arten, 

welche nur innerhalb der Binnengewässer wandern, wird immer mehr Bedeutung zugespro-

chen, denn auch sie legen bei der Wanderung nachweislich große Strecken zurück (Benitez et 

al. 2018; Schwevers und Adam 2020). Wobei dies keineswegs neu ist – so schrieb Schmassmann 
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(1930) bereits: „Vielmehr muss die Möglichkeit des Aufstieges […] auch allen anderen, unsere 

Flüsse belebenden Zugfischen, wie Barben, Nasen, Alet usw. erhalten werden. […] Die Ermög-

lichung ihrer saisonmäßigen Wanderungen bedeutet die Erhaltung der Art und des Bestandes 

in den oberen Flussabschnitten.“ 

Durch anthropogene Nutzungsanforderungen, wie die Schiffbarmachung der Flüsse oder die 

Energieerzeugung, findet eine Segmentierung der Binnengewässer und die Veränderung der 

natürlichen Gewässerstrukturen statt. Europaweit steht Deutschland dabei mit rund 178.996 

bestätigten Querbauwerken und einer Querbauwerks-Dichte pro Flusskilometer von 1,72 an 

der Spitze, wobei diese Werte aufgrund nicht dokumentierter Bauwerke noch nach oben korri-

giert werden müssen (Belletti et al. 2020). Der Lebensraum vieler Arten wird mit dem Bau 

neuer Barrieren stetig weiter eingeschränkt. Vor allem das Passieren von Wasserkraftanlagen 

erweist sich dabei für die aquatische Fauna als große Herausforderung. Um diese anthropoge-

nen Einwirkungen für die Gewässerfauna so verträglich wie möglich zu gestalten, wurden durch 

die Europäische Union Ziele für eine gute ökologische Qualität der Oberflächengewässer zum 

Erhalt der Artenvielfalt und der biologischen Diversität gesetzt. Der Beruf des Wasserbauinge-

nieurs hat sich dadurch vom hauptsächlich konstruktiven Entwerfen und Bauen in ein stark 

ökologisch geprägtes Planen gewandelt (Adam und Lehmann 2011). Die Herstellung der lon-

gitudinalen Durchgängigkeit und die Renaturierung der Gewässer bringt dabei verschiedenste 

Fachrichtungen zusammen, um inter- und transdisziplinär an Lösungen zu arbeiten. 

Um dem stetigen Abnehmen des Fischbestandes nun entgegenzuwirken, hat der Bau von Fisch-

wegen bisher einen hohen Stellenwert eingenommen und ist die am häufigsten angewandte 

Maßnahme zur Wiederherstellung der longitudinalen Durchgängigkeit der Flüsse (Alexandre 

et al. 2013). Die Effektivität solcher Bauwerke ist jedoch häufig gering. Die Gründe dafür sind 

beispielsweise die Defizite im Wissen über das Fischverhalten als Reaktion auf bestimmte Um-

weltreize oder auch Fehler in der baulichen Umsetzung (Silva et al. 2018). Auch Bleckmann et 

al. (2001) heben hervor, dass das Wissen über die Physiologie des Seitenlinienorganes als Strö-

mungssinn von Fischen sowie dessen verhaltensbiologische Relevanz noch lange nicht vollstän-

dig ist. Eine Ursache ist die Schwierigkeit, definierte Wasserbewegungen zu erzeugen, zu ma-

nipulieren, zu quantifizieren sowie zu messen. Eine andere Ursache ist das Fehlen des Organes 

beim Menschen, wodurch es am Verständnis und der Nachvollziehbarkeit mangelt. Dies er-

schwert das Stellen der „richtigen Fragen“ und den Aufbau eines geeigneten Experiments. So 

wurden bisher vorrangig bauliche Empfehlungen sowie Regelwerke für den Fischaufstieg sowie 

Fischschutz und -abstieg entwickelt (z.B. DVWK 1996; DWA 2014; Gough et al. 2012; Larinier 

et al. 2002; LUBW 2007; MUNLV 2005; WDFW 2000), jedoch die Grundlagen und kausalen 

Beziehungen des hydraulisch-reaktiven Verhaltens von aquatischen Lebewesen nicht systema-

tisch untersucht. 

Es besteht folglich die Notwendigkeit, allgemeine kausale und reproduzierbare Zusammen-

hänge zwischen den vorliegenden hydraulischen Signaturen als Reiz und dem Tierverhalten als 

Reaktion auf diesen Reiz aufzustellen. Dieses Grundlagenwissen kann dann wiederum gezielt 

eingesetzt werden, um als eine Art hydraulischer Wegweiser zu dienen. Hierzu ist es jedoch 

essentiell, zum einen mögliche hydraulische Parameter selbst zu analysieren und zum anderen 

deren Wirkung auf das Tier sowie deren Wahrnehmung mittels seines Sinnessystems zu verste-

hen. Nur so kann eine sinnvolle Verknüpfung zum Verhalten hergestellt werden. Der zentrale 

Gedanke der Ethohydraulik fordert folglich ein Verständnis für die Informationsaufnahme mit-
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hilfe der Sinnesorgane ebenso wie für die hydraulische Ursache und das entsprechend auftre-

tende reaktive Verhalten. Letztere Aspekte bedürfen dann wiederum geeigneter Mess- und Be-

obachtungsmethoden, welche gesuchte Größen adäquat aufzeichnen können und auswertbar 

machen (Abbildung 1.1) – und dies dann sowohl im Freiland als auch im Labor. 

 

Abbildung 1.1:  Die Komplexität bei der Verknüpfung von Ethologie und Hydraulik zur Ethohydraulik: 

das Tier nimmt die Information aus der Strömung über seine sensorischen Sinnessysteme wahr und rea-

giert darauf (untere Bildhälfte). Diese hydraulische Information sowie ethologische Komponenten wer-

den mithilfe geeigneter sensorischer Messsysteme aufgezeichnet und in der Ethohydraulik miteinander 

verknüpft (obere Bildhälfte). Andere physikalisch-chemisch-biologische (PCB) Parameter werden ver-

sucht konstant zu halten und das Tier wird i.d.R. als „Black-Box“ betrachtet. 

Hier ein kurzer Überblick: Wird von dem Reiz bzw. den hydromechanisch vorliegenden Infor-

mationen ausgegangen, müssen diese zunächst über messtechnische Systeme aufgezeichnet 

werden. Diese Systeme können im Wasserbau bereits etablierte oder auch neuentwickelte und 

bioinspirierte Messgeräte (Biorobotik und Bionik) darstellen, deren enorme Datenmengen dann 

signaltechnisch analysiert werden müssen, um den hydraulischen Reiz in verschiedenster Form 

quantifizieren zu können. Diese Informationen dienen dazu zu verstehen, welchen „Input“ die 

Strömung überhaupt liefern kann. Auf der anderen Seite muss ethologisch untersucht werden, 

welches Verhalten das Tier selbst zeigt – folglich als der „Output“. Aus der klassischen Etholo-

gie, in welcher das Lebewesen auch oft als „Black-Box“ gesehen wird, stammen zu diesem 

Zweck Sichtbeobachtungen, Videoaufzeichnungen und Ad-libitum-Protokolle. Aber auch hier 

gibt es viele neue Entwicklungen: Im Labor wird die Bildverarbeitung genutzt, um Bewegungs-

muster (Lokomotion), Schwanzschlagfrequenz und Pfade (sog. Trajektorien) von Fischen aus-

zuwerten und mit der Hydraulik zu verknüpfen. Im Freiland haben sich vor allem Methoden 

durchgesetzt, bei denen den Tieren ein sog. Tag (eng.) implantiert wird, mittels dessen sie mit 

unterschiedlicher Genauigkeit geortet werden können. Aber auch bildgebende Sonare finden 

kleinräumig Anwendung. Nicht zuletzt besteht die Möglichkeit mithilfe von Biologgern und 

GPS, den inneren Zustand (Bioenergetik) der Tiere, wie die Muskel- oder Herzaktivität, über 

ihre Wanderung hinweg zu tracken. Dabei werden die Grenzen der Ethologie hin zur Physiolo-

gie überschritten. Um auf eine Information aus der Umwelt zu reagieren, muss diese jedoch 

auch von den sensorischen Systemen der Lebewesen aufgezeichnet werden können und damit 



Einleitung 

   4 

als adäquater, überschwelliger Reiz an einem Rezeptor ein Potential erzeugen (Sinnesphysio-

logie). Daran anknüpfend gibt es die Fachdisziplin der Biophysik, welche die Strömungsmecha-

nik sehr kleinräumig und auf mathematisch-physikalischer Basis mit der Sinnesphysiologie ver-

bindet (z.B. Goulet 2010; Hassan 1985; Kalmijn 1988b).  

Auch die Neuroethologie und die sensorische Ökologie, welche sich mit der Informationsauf-

nahme aus der Umwelt, der Weiterleitung über das Nervensystem und dem resultierenden Ver-

halten bspw. durch Aufzeichnung der Muskelbewegungen (Input-Output eher auf Zellebene) 

befassen, sind verwandte Disziplinen (Dusenbery 2001; Ewert 1976; Guthrie 1980). Da es sich 

bei den betrachteten Lebewesen meist um Fische handelt, ist weiterhin Wissen im Bereich der 

Hydrobiologie, Fischökologie bzw. Ichthyologie ratsam. Die oft schwarmbildenden Lebewesen 

erzeugen durch ihre Bewegung in der Strömung wiederum selbst hydraulische Informationen, 

die als Reize von anderen Tieren wahrgenommen werden können – und so schließt sich der 

Kreis.  

Findet zusätzlich eine weiträumigere Betrachtung statt, wird das Feld der Ökohydrologie tan-

giert (siehe Wood et al. 2008). Die Übergänge zwischen den vielen verschiedenen ineinander-

greifenden Disziplinen sind oft fließend. Dabei ist nicht zuletzt zu beachten, dass durch die 

Fülle an eingesetzten Methoden und Messtechniken, die Datenmengen immer größer werden 

und deren Handhabung immer schwieriger wird. Daher werden sowohl innerhalb einzelner 

Disziplinen als auch bei der Korrelation von Ethologie und Hydraulik immer häufiger künstliche 

Intelligenz und Methoden des maschinellen Lernens eingesetzt. 

Es zeigt sich somit deutlich die Komplexität der Ethohydraulik: zum einen vereinigt sie zwei 

große Disziplinen und bedient sich der Methoden vieler weiterer, zum anderen ergibt sich durch 

das große Spektrum an Kombinationsmöglichkeiten während der Untersuchungen die Schwie-

rigkeit eine gute Vergleichbarkeit herzustellen. Um des bestehende Grundlagenwissen damit zu 

erweitern, ist zukünftig ein systematisches, gut dokumentiertes und möglichst einheitliches Vor-

gehen von großer Bedeutung. 

1.2 Ethohydraulik: Transdisziplin und Methode 

Der Begriff der Ethohydraulik wird im deutschsprachigen Raum sehr unterschiedlich und im 

englischsprachigen Raum nur sehr vereinzelt eingesetzt, weshalb im Folgenden darauf einge-

gangen wird, wie der Begriff im Kontext dieser Arbeit zu verstehen und einzuordnen ist. Offen-

sichtlich ist bereits, dass die Ethohydraulik durch die Zusammenführung von Ethologie und 

Hydraulik eine starke Interdisziplinarität aufweist – aber reicht es auch zur Transdisziplin? 

Der Begriff der Transdisziplin ist dabei in der Literatur nicht ganz eindeutig definiert und wird 

teilweise unterschiedlich ausgelegt. Meist werden ihr jedoch die Eigenschaften zugeschrieben, 

verschiedene Fachrichtungen zusammenzuführen – folglich gleichbedeutend einer Interdiszip-

lin – und zusätzlich noch Wissenschaft und Praxis zu vereinen (Defila und Di Giulio 2018; 

Dressel et al. 2014; Schophaus et al. 2003; Thompson Klein et al. 2001). Adam und Lehmann 

(2011) beschreiben den Begriff der Transdisziplin im Zusammenhang mit der Ethohydraulik 

eher als seine Art „völlige Durchdringung“ mehrerer Disziplinen und Kemp und Katopodis 

(2016) definieren ihn als Wissenschaft, welche die Grenzen einzelner Disziplinen überschreitet, 

um neue ganzheitliche, konzeptuelle, theoretische, methodische und übertragbare Ansätze zu 
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erzielen und nutzbar zu machen. Folgt man diesen Definitionen und berücksichtigt neben der 

in Abschnitt 1.1 dargelegten Interdisziplinarität, dass die Ethohydraulik meist von Wissen-

schaftlern, Fachbehörden und Partnern aus der Praxis gemeinsam im Team angewendet und 

entwickelt wird, kann sie durchaus als Transdisziplin bezeichnet werden. 

Zusätzlich zur Disziplin beschreiben Adam und Lehmann (2011) eine systematische Vorgehens-

weise, um ethohydraulische Untersuchungen zielführend und ergebnisbringend umzusetzen: 

die ethohydraulische Methode. Durch diesen Ansatz wird eine Übertragbarkeit zwischen Natur 

und Labor hergestellt und eine Vergleichbarkeit verschiedener Studien ermöglicht. Abbildung 

1.2 zeigt dazu einen leicht erweiterten Ansatz, in dem die ethohydraulische Methodik auch im 

Freiland angewendet werden kann.  

 

Abbildung 1.2:  Die ethohydraulische Methode als Zusammenspiel zwischen Freiland und Labor 

Bei der klassischen ethohydraulischen Methodik (Abbildung 1.2, rechter Bereich) wird ausge-

hend von der zu untersuchenden Freiland-Situation zunächst eine Voranalyse durchgeführt. 

Dort werden wesentliche abiotische und biotische Parameter, die übergeordneten untersu-

chungsrelevanten Aspekten untergliedert sind, definiert, priorisiert und wenn möglich letztend-

lich auch parametrisiert. Letzteres gehört zur Modellabstraktion, bei der erstrangige Parameter 

im späteren ethohydraulischen Versuch sinnvoll variiert werden, während zweitrangige Para-

meter möglichst konstant gehalten oder ggf. vernachlässigt werden. Diese Daten dienen dann 

wiederum dazu ein situativ ähnliches Modell im Labor umzusetzen, damit die Tiere im späte-

ren Test ein möglichst der Natursituation angenähertes Verhalten zeigen, welches wiederum 

den untersuchungsrelevanten Parametern eindeutig und reproduzierbar zugeordnet werden 

kann.  

Genannte ethologische Versuche mit lebenden Tieren gliedern sich in den ethohydraulischen 

Test ein, in dem außerdem noch die hydromechanische Situation numerisch oder messtech-

nisch genauer betrachtet wird. Daraus resultiert dann möglichst eine ethohydraulische Signa-

tur, welche ganz konkret hydraulische und ethologische Ergebnisse zusammenführt.  

Als letzter Schritt werden im Transfer dann wiederum die Laborergebnisse zurück aufs Freiland 

übertragen. Dies kann auf verschiedene Weisen erfolgen: sei es als Handlungs- oder Gestal-

tungsempfehlung für Richtlinien, in Form konkreter Grenzwerte oder auch für die Umsetzung 
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einer konkreten Planung im Freiland. Meist ist die Umsetzung davon abhängig, ob es sich um 

spezifische Grundlagenforschung oder eher angewandte Ethohydraulik handelt.  

Die hier nun dargestellte Erweiterung (Abbildung 1.2, linker Bereich) kann auf zwei Arten 

interpretiert werden. Anknüpfend an den Transferprozess ist bei einer baulichen Maßnahme 

beispielsweise ein Monitoring und bei erarbeiteten Grenzwerten oder Gestaltungsempfehlun-

gen eine Validierung der Ergebnisse sinnvoll. Dies kann durch eine analoge, aber leicht abge-

wandelte Anwendung der ethohydraulischen Methodik im Freiland erfolgen. Die Voranalyse 

besteht dann aus der allgemeinen Analyse der örtlichen Gegebenheiten, der Hydraulik und auch 

der Fauna, wobei die situative Ähnlichkeit meist per se gegeben ist. Im ethohydraulischen Test 

müssen dann wiederum andere Methoden zur Beobachtung der Tiere (z.B. Tagging) und zur 

hydraulischen Analyse angewendet werden. Zum Schluss muss auch im Freiland ein Transfer 

vorgenommen werden, der die Ergebnisse der ethohydraulischen Dateninterpretation für die 

Praxis nutzbar macht.  

Hervorzuheben sei an dieser Stelle noch, dass leider gerade der Schritt des Transfers oder die 

Weiterführung der Ethohydraulik im Freiland oft vernachlässigt wird. Ebenso wird in vermeint-

lich ethohydraulischen Studien oft nur eine Disziplin beleuchtet, was nicht dem transdiszipli-

nären Sinn entspricht und somit auch keine belastbaren Ergebnisse liefert (siehe auch Bensing 

und Lehmann 2019). 

Im englischsprachigen ist die Ethohydraulik noch nicht so stark etabliert wie im deutschspra-

chigen Raum und wird daher dem Gebiet der Ökohydraulik (eng. ecohydraulics) zugeordnet. 

Die Ökohydraulik wird dabei als interdisziplinäre Wissenschaftsdisziplin zwischen Hydraulik, 

Gewässermorphologie sowie aquatischer Fauna und Flora beschrieben (Hauer 2014). Somit ist 

sie ein wesentlich weiter gefasstes Gebiet, als das der Ethohydraulik, welche sich konkret mit 

der Interaktion von hydraulischen Ausprägungen und der aquatischen Fauna befasst (wobei 

auch hier die Definitionsgrenzen etwas zu verschwimmen scheinen). 

1.3 Ziele der Arbeit 

Eine große Herausforderung für die Anwender der Ethohydraulik stellen die Eigenart der Trans-

disziplin und die vielen ergänzenden interdisziplinären Techniken und Methoden dar – die For-

schung sowie Praxiserfahrung verschiedener Fachrichtungen durchdringen und zusammenzu-

führen. Daher wird in dieser Arbeit ein Beitrag zur Strukturierung und Weiterentwicklung der 

Ethohydraulik geleistet.  

Wie Kemp und Katopodis (2016) schreiben, gibt es bereits eine Fülle an wissenschaftlichen 

Erkenntnissen im Bereich der Öko- und Ethohydraulik, welche bis ins 18. Jahrhundert reichen. 

Dabei stellt es sich jedoch als äußert schwierig heraus, einen guten Überblick zu bekommen. Es 

ist nicht nur wichtig die Forschungsergebnisse zu verarbeiten, sondern auch eine einheitliche 

Methodik zu nutzen, welche diese Erkenntnisse vergleichbar macht. Daher knüpft die vorlie-

gende Arbeit an dieses Defizit an und gibt bereits zu Beginn eine Zusammenfassung relevanter 

Grundlagen.  

Nestler et al. (2016) bekräftigen ebenso, dass es im Forschungsbereich der Ethohydraulik an 

„guiding Principles“ fehlt: sei es bezüglich Konzepten zur Orts- und Zeitmessung, Methoden, 

file:///C:/Users/k.schneider/OneDrive/1_Promotion/FB13-Verfahrensablauf-Promotionen/Veröffentlichung/Doks_final/paradigm%23_CTVL00166934329a46d4d2a843fec4371a4dd36
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um mit Unsicherheiten umzugehen oder Skaleneffekte zu quantifizieren oder auch einfach hin-

sichtlich einheitlicher Terminologien. Ihre Empfehlung ist es daher, disziplinspezifische Hilfs-

mittel so zu modifizieren, dass sie für die inter- oder hier auch transdisziplinäre Anwendung 

angepasst werden. Außerdem müsse man diese Grundlagen zukünftig auf Hochschulebene an 

zukünftige Generationen vermitteln. Das von Nestler et al. (2016) beschriebene Defizit führt 

außerdem dazu, dass es oft keine einheitliche Vorgehensweise bei der Datenaufnahme 

und -analyse ethohydraulischer Untersuchungen gibt, was Studien dann nicht vergleichbar 

macht und es erschwert, den bestehenden Wissenspool sinnvoll zu erweitern. Folglich existie-

ren die Studien meist parallel, ohne sich gegenseitig zu ergänzen und ein großes Gesamtbild 

zu schaffen. 

An den genannten Punkten sollen die Ziele der vorliegenden Arbeit angreifen, weshalb die fol-

genden Forschungsgegenstände definiert werden: 

 

 Literaturrecherche: Grundlagen zum Fisch und der Hydraulik 

 Umfangreiche Darstellung relevanter Grundlagen, um einen Überblick über den bisherigen 

Stand der Wissenschaft zu ermöglichen und damit vor allem jungen Wissenschaftlern eine 

übersichtliche Basis für wichtige Aspekte ethohydraulischer Forschung zu liefern. 

 Forschungsgegenstand 1 – Ethologische und hydraulische Parameter 

 Welche ethologischen und hydraulischen Parameter können für ethohydraulische Unter-

suchungen zielführend genutzt werden? 

 Wie können diese Parameter messtechnisch und numerisch evaluiert und analysiert wer-

den? 

 Forschungsgegenstand 2 – Charakterisierung von Strukturen und Verhalten 

 Welche Parameter/Informationen gehen von wasserbaulichen Strukturen aus?  

 Wie kann Fischverhalten an wasserbaulichen Strukturen kategorisiert werden? 

 Forschungsgegenstand 3 – Ethohydraulische Modellierung 

 Wie können die Erkenntnisse dieser Arbeit zukünftig in ethohydraulischen Modellen sinn-

voll eingesetzt werden?  

 

Zunächst ist es also wichtig zu analysieren, welche ethologischen und hydraulischen Parameter 

ggf. untersucht und zielführend angewendet werden können, aber auch, wie diese Parameter 

evaluiert und analysiert werden können. Dafür ist ein Verständnis über das Sinnessystem aqua-

tischer Lebewesen sowie zur hydraulischen Messtechnik, Numerik, Strömungsmechanik und 

Datenanalyse essentiell.  

Des Weiteren ist es wichtig Informationen, Parameter und Signaturen zu identifizieren, die cha-

rakteristisch für wasserbauliche Anlagen sind und zukünftig mit dem Fischverhalten in Verbin-

dung gebracht werden können. Entsprechend muss auch eine gemeinsame Grundlage für mög-

liche Verhaltensweisen von Fischen geschaffen werden. Auch hier gibt es keine einheitliche 

Terminologie und es kann bisher oft nur erahnt werden, ob verschiedene Studien dieselben 

Verhaltensweisen charakterisieren. 

file:///C:/Users/k.schneider/OneDrive/1_Promotion/FB13-Verfahrensablauf-Promotionen/Veröffentlichung/Doks_final/paradigm%23_CTVL00166934329a46d4d2a843fec4371a4dd36
file:///C:/Users/k.schneider/OneDrive/1_Promotion/FB13-Verfahrensablauf-Promotionen/Veröffentlichung/Doks_final/paradigm%23_CTVL00166934329a46d4d2a843fec4371a4dd36
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Zuletzt kann alles in Empfehlungen zur Weiterentwicklung der ethohydraulischen Modellie-

rung zusammengeführt werden. Die Modellierung bezieht sich folglich nicht auf ein reines 

Computermodell, sondern es findet eine allgemein physikalische, numerische und auch hybride 

Betrachtung ethohydraulischer Modellansätze statt.  

Um den transdisziplinären Gedanken der Ethohydraulik zu berücksichtigen, wird der Anspruch 

erhoben, mit dieser Arbeit sowohl Biologen als auch Ingenieure und ggf. weitere Fachrichtun-

gen gleichsam anzusprechen und die Inhalte verständlich zu vermitteln. Gleichzeitig werden 

jedoch zusätzliche Eingrenzungen des Forschungsfeldes vorgenommen: Es wird sich zunächst 

rein auf das hydraulisch-reaktive Verhalten von Fischen beschränkt, wobei andere aquatische 

Lebewesen (wie z.B. Makrozoobenthos) unberücksichtigt bleiben. Ebenso wird dieses Verhalten 

eher kleinräumig mit hydraulischen Signaturen an wasserbaulichen Anlagen in Verbindung ge-

bracht. Die Analyse der großräumigen Wanderung, die Populationsentwicklung und die Habi-

tatnutzung ist von weit mehr in- und extrinsischen Einflüssen abhängig, weshalb der Fokus hier 

auf dem kleinräumigen Verhalten an anthropogen geschaffenen Strukturen liegt, um die Tiere 

an jenen Orten gezielt zu leiten.  

1.4 Aufbau 

Einen ersten Überblick über die Inhalte und den Aufbau dieser Arbeit bietet Abbildung 1.3.  

 

Abbildung 1.3:  Aufbau der Hauptkapitel der Dissertationsschrift 
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Um die Basis für die durchgeführten Analysen zu schaffen, werden zunächst die wichtigsten 

relevanten biologischen und hydraulischen Grundlagen vermittelt. 

Daher steht in Kapitel 2 der Fisch im Vordergrund. Im Detail wird auf dessen Wahrnehmung 

mithilfe seiner verschiedenen sensorischen Systeme von der mechanosensorischen Seitenlinie 

über den Magnetsinn bis hin zu den Augen eingegangen und der aktuelle Stand des Wissens 

dargestellt. Nachdem damit die Mechanismen zur Rezeption verschiedener Umweltreize erläu-

tert wurden, kann auf das daraus resultierende Verhalten der Tiere aufgrund eben dieser Reize 

eingegangen werden. Das Wanderverhalten und die Ausrichtung nach verschiedenen Reizarten 

(Taxis) wird genauer beschrieben sowie aktuell in der Ethohydraulik verwendete Begrifflich-

keiten zusammengefasst. Des Weiteren wird auf die Bewegung (Lokomotion) des Fischkörpers 

in der Strömung selbst eingegangen, denn nach der sensorischen Aufnahme von Informationen 

folgt beim motivierten Tier die motorische Bewegung. Orientierung und Fortbewegung zählen 

außerdem zum Verhalten und sind in der Ethohydraulik daher von besonderer Relevanz. Am 

Ende des Kapitels werden dann aktuell eingesetzte Methoden und Analyseverfahren zur Be-

obachtung der Tiere und zur Extraktion relevanter Daten vorgestellt. Dadurch werden einige 

wesentliche Grundlagen gegeben, um eine bessere, kausale Verknüpfung zwischen Fischverhal-

ten und einem hydraulischen Reiz zu ermöglichen.  

In Kapitel 3 wird der Fokus dann auf die Strömung gelegt. Zunächst wird die reine Bewegung 

der Strömung beschrieben und deren reine Formen Translation, Rotation, Scherung und Kom-

pression vorgestellt. Anknüpfend daran wird erläutert, warum sich das Fluid bewegt: Im Be-

reich der Hydrodynamik findet eine Betrachtung der wirkenden Kräfte statt und es wird ein 

Einstieg in die Grundlagen der turbulenten Strömung, z.B. bezüglich der statistischen und 

strukturellen Betrachtungsweise, gegeben. Basierend auf den beschriebenen Grundgleichungen 

wird am Ende des Kapitels auf die notwendigen Diskretisierungen im Bereich der Messtechnik 

und numerischen Simulation eingegangen. Nicht zuletzt wird auch bezüglich dieser Themen 

der in der Ethohydraulik aktuell verwendete Stand der Wissenschaft zur Messung und Berech-

nung relevanter Feldgrößen beschrieben.   

Der Arbeitsablauf zur Aufnahme der in der Arbeit verwendeten Daten wird in Kapitel 4 erläu-

tert. In der ethohydraulischen Versuchsdurchführung werden sowohl ethologische als auch hyd-

raulische, messtechnische und numerische Daten näher untersucht. Somit ergibt sich ein hyb-

rider Ansatz für die spätere Betrachtung der ethohydraulischen Modellierung. Es wird in dem 

Kapitel außerdem auf eine neu entwickelte Messtechnik, die Fischsinnessonde (FSS), eingegan-

gen sowie die Versuchssetups und -durchführung detailliert beschrieben.  

In Kapitel 5 finden neue Ansätze und Methoden zur Datenanalyse Anwendung, für welche die 

Kapitel 2 bis 4 die grundlegenden Eingangsinformationen liefern. Dafür werden zuerst die 

Messdaten der FSS umfangreich analysiert, diese bekannten Literaturergebnissen gegenüber-

gestellt und es wird der Einsatz der neuen Messtechnik selbst bewertet. Da Messungen in dieser 

Art und in diesem Umfang, wie sie in dieser Arbeit vorliegen, nach bestem Wissen noch nicht 

durchgeführt wurden, offenbart sich hier für die Zukunft noch ein großes Potential für weitere 

Forschung. Während der Fokus im ersten Unterkapitel zunächst auf der Messtechnik liegt, fin-

det im nachfolgenden Unterkapitel eine genauere Betrachtung neuer Ansätze bezüglich der 

Auswertung verhaltensbezogener Parameter statt. Zuletzt wird auf wichtige Aspekte einiger 

bisher verwendeter hydrodynamischer Parameter eingegangen. 
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Zusammenfassende Empfehlungen zur ethohydraulischen Modellierung, eine Anknüpfung an 

die definierten Forschungsfragen sowie eine Darlegung von aus der Arbeit resultierenden neuen 

Hypothesen sind in Kapitel 6 zu finden. Hier werden die wesentlichen Erkenntnisse noch ein-

mal prägnant dargelegt und in den Kontext der ethohydraulischen Modellierung eingeordnet. 

Die Arbeit schließt mit einem Fazit in Kapitel 7 ab und wird am Ende durch einige Anhänge 

ergänzt. 

Zuletzt sei noch erwähnt, dass im Rahmen der finalen Analyse sowie der erarbeiteten Empfeh-

lungen die anfänglich erläuterten Grundlagen eine große Rolle spielen und eine wichtige Basis 

für das Verständnis zur „ethohydraulischen Modellierung“ darstellen. Eine Zusammenführung 

der verschiedenen ethohydraulisch relevanten Fachdisziplinen in einer Form und einem Um-

fang, wie dies hier vorgenommen wurde, fand nach bestem Wissen bisher noch nicht statt. Mit 

Hinblick auf den transdisziplinären Charakter der Ethohydraulik ist eine ganzheitliche Betrach-

tung jedoch dringend nötig. Der interessierte Leser kann daher gezielt einzelne Kapitel ansteu-

ern oder direkt zur spezifischen, in der Arbeit durchgeführten Analyse springen. 
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2 Fische: Sinne, Verhalten, Beobachtung 

Es gibt keine Wahrheit. 

Es gibt nur Wahrnehmung. 

(Flaubert 1821-1880) 

 

In diesem Kapitel wird auf die biologischen Grundlagen zur Wahrnehmung von Fischen einge-

gangen. Natürlich bietet die aquatische Umwelt viele verschiedene Einflüsse, die gebündelt auf 

ein Lebewesen einwirken. In dieser Arbeit wird sich jedoch vorrangig auf die hydraulischen 

Komponenten fokussiert, um spezifisch die Einwirkung von Strömungsparametern auf die aqua-

tische Fauna herauszuarbeiten. Aus diesem Grund liegt der Strömungssinn (den der Mensch 

nicht besitzt) im Fokus der folgenden Betrachtungen. Das Seitenlinienorgan (eng. lateral line 

organ) liegt dabei in seiner Art der Wahrnehmung zwischen dem Tastsinn und dem Hören und 

bietet Fischen und einigen Amphibien die Möglichkeit sich im Dunkeln in der Strömung zu 

orientieren sowie zu reagieren. Der folgende Abschnitt fokussiert auf essentielle biologische 

Grundlagen, um den Zusammenhang von hydraulischen Parametern und dem Verhalten spezi-

ell von Fischen zu verstehen.  

2.1 Morphologische Grundlagen 

Da Fische bereits seit vielen Millionen Jahren die Erde besiedeln, konnte sich eine enorme Ar-

tenvielfalt entwickeln, die jedoch aktuell aufgrund von Überfischung sowie Gewässersegmen-

tierung dezimiert wird. Allein die echten Knochenfische (s.u.) werden durch rund 20.000 ver-

schiedene Arten repräsentiert (Wootton 1990). Diese verschiedenen Arten werden im Bereich 

der Fischkunde (Ichthyologie) genauer betrachtet. Dabei gibt es zahlreiche Unterteilungen – 

bspw. nach ihrer Zugehörigkeit zu Fischfamilien, nach ihrem Schwimmverhalten, nach ihrer 

Körperform und ihrem Körperaufbau. Die Tiere haben sich im Laufe der Entwicklung an ihren 

Lebensraum angepasst und dadurch unterschiedliche Merkmale ausgebildet, sei es die Maul-

form für eine optimierte Nahrungsaufnahme oder die Anpassung der Sinneszellen. Aufgrund 

ihrer spezifischen Körperform können Fischen beispielsweise bestimmte Aufenthaltsbereiche im 

Gewässerquerschnitt zugeordnet werden: sohlnahe (benthal), ufernahe (litoral) oder auch im 

Freiwasser (pelagial). Auch längs eines Gewässers ergeben sich aufgrund seiner hydromorpho-

logischen Eigenschaften und damit verschiedenartigen Habitate unterschiedliche Artzusam-

mensetzungen, weshalb die allgemeine Fließgewässerzonierung ((Epi-, Meta-, Hypo-) Rhithral, 
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(Epi-, Meta-, Hypo-) Potamal) auch durch Leitfischarten beschrieben werden kann (Obere und 

untere Forellenregion, Äschenregion, Barbenregion, Brachsenregion und Kaulbarsch-Flunder-

Region) (DVWK 1996; Illies 1961). Allgemein besitzen sie jedoch alle eine strömungsgünstige 

Form (z.B. Spindel-/Torpedo-, Schlagen-, Pfeil-, Boden- oder Hochrückige Form, Seifert 1983), 

die einen geringen Druckwiderstand in der Strömung bewirkt, wodurch die Tiere sich energie-

sparend fortbewegen oder auch ihre Position in der Strömung halten können. Zauner und 

Eberstaller (1999) geben weiterhin einen Überblick über die Klassifizierungsschemata bezüg-

lich der Strömungspräferenzen (rheophil, indifferent, limnophil usw.) sowie dem Strukturbe-

zug der Fische.  

Aufgrund ihres kalkhaltigen Skeletts gehören die meisten Fische in den europäischen Binnen-

gewässern zu den Knochenfischen (Osteichthyes) bzw. den echten Knochenfischen (Teleostei). 

Sie besitzen weiterhin mehrere Flossen, die zum Vortrieb (Schwanzflosse), zur Navigation oder 

auch zur Stabilisation dienen. Da der Fischkörper eine größere Dichte besitzt als Wasser und 

somit bei Stillstand langsam zur Gewässersohle sinken würde, besitzen viele Fischarten zur 

vertikalen Bewegung eine sogenannte Schwimmblase. Durch diesen gasgefüllten Raum (meist 

ein Gemisch aus Sauerstoff, Stickstoff und Kohlendioxid) wird die mittlere Körperdichte auf 

einen Wert kleiner als die von Wasser reduziert und der Fisch schwebt im Wasserkörper – die 

Gasmenge kann und muss er selbst regulieren (Storch und Welsch 2009). Zusätzlich nutzen 

viele Arten die Schwimmblase auch als eine Art Verstärker für gesendete oder empfangene 

Schallsignale (Moyes et al. 2008). Da Fische weder ein Trommelfell noch eine Gehörschnecke 

besitzen, wird der Hörschall nämlich durch am Körper entstehende Vibrationen vom Innenohr 

aufgenommen (Campbell et al. 2008). Im Innenohr befindet sich neben dem Gehör außerdem 

das vestibuläre Labyrinth, welches den Gleichgewichtssinn darstellt.  

Weitere Sinnesorgane des Fisches sind die Augen, das Maul (ggf. mit Barteln), die Nase bzw. 

Riechgrube, die temperatur- und druckempfindliche Haut sowie auch die Seitenlinie (siehe Ab-

bildung 2.1 und Abschnitt 2.2). Die Riechgrube dient dabei nicht zur Aufnahme von Sauerstoff, 

sondern für die Wahrnehmung chemischer Substanzen. Zur Aufnahme von Sauerstoff öffnet 

der Fisch sein Maul und lässt sauerstoffreiches Wasser einströmen. Nach dem Schließen des 

Mauls durchströmt das Wasser die Kiemen, wobei ein Austausch von Sauerstoff und Kohlen-

stoffdioxid stattfindet, und verlässt daraufhin über die geöffneten Kiemendeckel den Fischkör-

per. 

Die Muskulatur eines Fisches wird im Wesentlichen in zwei Typen unterschieden: weiße und 

rote Muskulatur. In Abbildung 2.1 sind die beiden Muskeltypen sowie deren Faltung und An-

ordnung für den Schwanzbereich dargestellt. Im Bereich des Rumpfes befindet sich unterhalb 

des Skeletts zwischen den seitlichen angeordneten Muskeln noch die Bauchhöhle, welche die 

Organe beinhaltet. Die rote Muskulatur verläuft in einem schmalen Streifen unter dem Seiten-

linienorgan sowie in der Basis der einzelnen Flossen. Sie ist gut durchblutet und ermüdet nur 

langsam, weshalb diese Ausdauermuskeln für langsames Dauerschwimmen geeignet sind. Die 

weiße Muskulatur, welche einen Großteil des Körpergewichts ausmacht, ist hingegen für ein 

kurzzeitiges Schwimmen in schnellen, kräftigen Stößen geeignet. Diese Schnellkraftmuskeln 

sind weniger gut durchblutet und ermüden rascher, erreichen dafür aber auch eine höhere Kon-

traktionsfrequenz als die, welche die rote Muskulatur bei maximaler Leistungsfähigkeit errei-

chen kann. Manche Tiere besitzen außerdem noch rosa Muskulatur (eng. pink), die einen Über-

gang zwischen den beiden Typen darstellt (Tudorache et al. 2013). Durch wechselseitige Kon-

traktion der Seitenmuskeln bewegt sich der Fisch dann auf charakteristische Weise fort (siehe 
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Abschnitt 2.4; obige sowie weitere Informationen: Bone 1975; Hildebrandt et al. 2021; Jobling 

1995; Maddock et al. 1994; Moyes et al. 2008; Rome 1994; Videler 1993). 

 

Abbildung 2.1:  Der Fischkörper und einige seiner morphologischen Aspekte 

2.2 Sensorische Systeme 

Die sensorischen Systeme von Lebewesen reagieren auf Energie, die in unserer Umwelt in ver-

schiedener Form zur Verfügung gestellt wird und dienen somit als Schnittstelle zwischen Lebe-

wesen und Umwelt. So finden eine Mittelung, Verzerrung und Filterung der Daten statt, welche 

sich von der Aufnahme des Reizes, über die Weiterleitung im zentralen Nervensystem bis hin 

zur Verarbeitung im Gehirn erstreckt. Die detaillierten zeitlichen und räumlichen Charakteris-

tika verschiedener Reizmuster aus der Umwelt (man betrachte hier bspw. die Eigenschaften der 

Turbulenz) sind meist extrem komplex. (Barth und Schmid 2001) 

Auch wenn die Energie in der Mechanik überwiegend durch kinetische und potentielle Anteile 

beschrieben wird, erscheint in der Sinnesbiologie eine Unterteilung in andere Kategorien sinn-

voller, welche den einzelnen Sinneszellen als Rezeptoren zugeordnet werden können: Strah-

lungsenergie, mechanische Energie, elektrische Energie, Wärmeenergie, chemische Energie – 

wobei sich diese in biologischen Prozessen meist überlagern. (Moyes et al. 2008) 

Der Körper bedient sich also sensorischer Messtechnik, um sich in seiner Umgebung zurechtzu-

finden. Dabei nimmt das Tier mehrere Reize als Multiparameter zeitgleich wahr. Zum Verständ-

nis des Zusammenhangs zwischen dem adäquaten Reiz, der Wahrnehmung über ein Sinnesor-

gan und dem resultierenden Verhalten müssen alle drei Aspekte durchdrungen werden. Die 
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Schwierigkeit liegt dabei vor allem in der Vielzahl einwirkender Reize und der individuellen 

Vorerfahrung – wie Frings und Müller (2014) schreiben: „Der eigentliche Sinnesreiz ändert sich 

nicht – trotzdem kippt jedes Mal unsere Wahrnehmung zugunsten des neu gefällten Urteils.“ 

Zusätzlich tritt aufgrund vielfältiger Einflüsse ein „Rauschen“ auf, welches die eigentlichen Sig-

nale maskieren kann und wodurch die eigentliche Information möglicherweise nicht mehr her-

ausgelesen werden kann. Auch die Datenverarbeitung im Gehirn (zwischen Reizwahrnehmung 

und Verhalten) spielt dabei eine bedeutende Rolle. 

Die Wahrnehmung der von „außen“ einwirkenden Reize wird als Exterozeption bezeichnet, 

während die Wahrnehmung des eigenen Körpers zur Interozeption zählt. Letzteres kann dabei 

noch in die Propriozeption, welche die Wahrnehmung der Lage und Bewegung des Körpers 

beschreibt, und die Viszerozeption, welches die Wahrnehmung der Organtätigkeit beinhaltet, 

unterteilt werden - diese Informationen werden meist nicht bewusst verarbeitet (Frings und 

Müller 2014). 

Mithilfe welcher Sinnesorgane ein Fisch verschiedene Reize wahrnehmen kann, wird im Fol-

genden erläutert. Dabei werden Sinnesorgane mit deutlichem Bezug zur Orientierung in der 

Strömung detaillierter betrachtet, wobei die Wahrnehmung stets eine multimodale Aufgabe 

darstellt und Lebewesen wann immer möglich, mit allen Sinnen möglichst viele Informationen 

über ihre Umgebung sammeln (Mogdans und Bleckmann 2012). Montgomery et al. (2000) 

beschreiben die wichtigsten Sinnesorgane für den Lebensraum Gewässer folgendermaßen: 

„Sensorische Verarbeitung der Wasserströmung beinhaltet mehrere Sinnesmodalitäten, welche 

das Innenohr, das Sehen, den taktilen Sinn und das mechanosensorische Seitenlinienorgan ein-

schließen. Das Innenohr detektiert Beschleunigungen des gesamten Körpers, die durch die Strö-

mung oder die Turbulenz entstehen, während optische und taktile Eindrücke eine translatori-

sche Bewegung gegenüber einem Referenzrahmen signalisieren. Die Epidermalneuromasten 

der Seitenlinie detektieren die Strömung entlang der Körperoberfläche […] und tragen zur De-

tektion regionaler Strömungsdifferenzen in bestimmten Körperzonen bei.“ [übersetzt aus dem 

Englischen] Als hydrodynamisch-sensorisches System kann das Seitenlinienorgan für alle Fische 

und die meisten aquatische Amphibien jedoch als wichtigstes Sinnesorgan bezeichnet werden 

(Bleckmann et al. 2001), weshalb darauf im Folgenden der Fokus gelegt wird. Es besteht hier 

jedoch kein Anspruch auf Vollständigkeit. 

2.2.1 Mechanosensorische Seitenlinie 

Das Seitenlinienorgan wird oft auch als Strömungssinn oder Ferntastsinn der Fische bezeichnet. 

Seine mechanosensorischen Haarsinneszellen ähneln vom Aufbau her jenen Haarsinneszellen 

in den Bogengängen des menschlichen Innenohrs, jedoch sind sie beim Fisch beidseitig über 

die gesamte Körperlänge verteilt, sodass sie großflächig selbst feinste Schwankungen im Strö-

mungsverhalten detektieren können. Dabei ist meist ein großer Strang entlang der Flanke zu 

erkennen, der sich in Richtung des Kopfes stark verzweigt und dort konzentriert (Ristroph et 

al. 2015). 

Bei den Sinneszellen der Seitenlinie wird zwischen den Epidermal- und den Kanalneuromas-

ten unterschieden (Abbildung 2.2). Beide Arten von Sinneszellen reagieren auf mechanische 

Beanspruchung als adäquaten Reiz, d.h. auf einfache Auslenkung, die durch eine auf sie wir-

kende Scherkraft erzeugt wird (Clauss und Clauss 2007). Epidermalneuromasten (eng. superfi-
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cial neuromasts) sitzen direkt auf der Haut und haben somit direkten Kontakt mit der umge-

benden Strömung, während die Kanalneuromasten (eng. canal neuromasts) sich in einem Kanal 

entlang der Körperflanken befinden, der sich im Bereich des Kopfes stark verzweigt. Der Kanal 

steht durch regelmäßige Poren mit dem umgebenden Wasser in Verbindung, wobei sich ein 

Neuromast mittig zwischen zwei Poren befindet. (Bleckmann 1994; Bleckmann et al. 2004b) 

 

Abbildung 2.2:  Vereinfachte Darstellung der Seitenlinie mit Kanal- und Epidermalneuromasten (Webb 

und Ramsay (2017) kritisieren in ihrem Artikel die ungenaue Abbildung des Seitenlinienorgans in vielen 

Fachbüchern und Artikeln und geben einen Überblick über verschiedene neugezeichnete Variationen) 

sowie dem auslösenden Reiz und der Auslenkung der Zellen; durch die mechanische Auslenkung der 

richtungssensitiven Zelle wird in der afferenten (zum Gehirn hin) Nervenfaser eine entsprechende Fre-

quenz an Aktionspotentialen ans Gehirn transportiert (Informationen und einzelne Bildausschnitte in 

Anlehnung an im Text genannte Quellen u.a. Bleckmann et al. 2004b; Hildebrandt et al. 2021; Müller 

und Frings 2009; Smith 2000) 

Der Reiz, die Haarsinneszellen und das Aktionspotential 

Die Haarsinneszellen bestehen aus einem randständigen Kinocilium und einer Vielzahl an Ste-

reovilli, deren Länge in Richtung des Kinocilium gleichförmig zunimmt. Diese fingerartigen 

Strukturen sind von einer gallertartigen Masse überdeckt, der sogenannten Cupula. Durch die 
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beschriebene, asymmetrische Formation von Kinocilium und Stereovilli erhält die Zelle ihre 

Richtungsabhängigkeit (Flock und Wersäll 1962; Kalmijn 1988b). Unterschiedlich ausgerich-

tete Zellen werden daher auch von  verschiedenen Afferenzen (zum Gehirn hin führende Ner-

venfasern) innerviert (Mogdans und Bleckmann 2012).  

Die Cupula ragt bei den Epidermalneuromasten direkt in die freie Wasserströmung (bzw. deren 

Grenzschicht) und bei den Kanalneuromasten in die wassergefüllten Kanäle der Seitenlinie. In 

beiden Fällen erfolgt eine Auslenkung aufgrund der durch die Wasserbewegung erzeugten 

Scherbeanspruchung des Neuromasten, wobei lediglich ein Aktionspotential (eine Reizantwort 

der Zelle) ausgelöst werden kann, wenn der Reiz in Richtung der Sensitivität der Zelle verläuft 

– also entsprechend der Ausrichtung des Kinociliums. Die einzelnen Stereovilli sowie das Ki-

nocilium sind durch Verbindungsfilamente – sogenannte Tip-Links – miteinander verbunden, 

welche bei richtungssensitiver Auslenkung in der Symmetrieebene der Zellen gedehnt werden 

und dadurch Ionenkanäle öffnen (Hudspeth 1989). Eine Cupulabewegung im Bereich von nur 

wenigen Zehntel Nanometern ist ausreichend (Bleckmann et al. 2004b). Eine Auslenkung senk-

recht zur Symmetrieebene bewirkt hingegen keine Dehnung der Tip-Links und die Ionenkanäle 

bleiben geschlossen (siehe Abbildung 2.2).  

Die Nervenzellen besitzen in ihrem Ausgangszustand ein negatives Potential (Ruhemembran-

potential), welches durch die genannte Öffnung der Ionenkanäle – von den Stereovilli in Rich-

tung des Kinocilium – in positiver Richtung verringert wird (Depolarisation). Überschreitet die 

Depolarisation einen bestimmten Wert (Schwelle), werden weitere Ionenkanäle aktiviert, es 

entsteht ein positives Rezeptorpotential sowie daraus resultierend ein Aktionspotential in der 

Nervenzelle, welches über das Zentralnervensystem ans Gehirn weitergeleitet wird. Es folgt 

dann eine kurze Zeitspanne, in der die Zelle kein neues Aktionspotential auslösen kann, da die 

Ionenkanäle erst wieder in ihren Ausgangszustand zurückkehren müssen (die Zelle ist dann 

refraktär). Es gibt dabei nur die beiden Zustände der Schwellenüberschreitung (Auslösung ei-

nes Aktionspotentials) oder der Unterschreitung (kein Aktionspotential) – die Amplitude ist 

folglich immer gleich groß. Die Stärke des Reizes bzw. hier der Auslenkung des Neuromasten 

wirkt sich damit eher auf die Frequenz der hintereinander gefeuerten Aktionspotentiale aus, ist 

jedoch durch die Sättigung des Rezeptors sowie die Refraktärzeit des anknüpfenden Axons be-

grenzt (Moyes et al. 2008). Werden aufgrund einer längeren Auslenkung und Depolarisation 

mehrere Aktionspotentiale nacheinander ausgelöst, wird dies als Salve bezeichnet (Frings und 

Müller 2014). Die Feuerungsrate an Aktionspotentialen gibt dadurch Aufschluss über die 

Amplitude bzw. die Stärke des Reizes sowie bei periodischen Signalen auch über deren Phase 

(eng. phase-locking; Chagnaud und Coombs 2014). Auch in Ruheposition feuern die Nervenzel-

len unregelmäßig Aktionspotentiale, da die Ionenkanäle leicht „lecken“ (Ruheentladung).1 Ne-

ben der erwähnten Depolarisation gibt es auch die Hyperpolarisation, bei der die Zelle in der 

Symmetrieebene in Richtung der Stereovilli ausgelenkt wird. Dabei ändert sich das Vorzeichen 

des Potentials und die Zelle wird gehemmt (Abbildung 2.2). Die Feuerungsrate wird gegenüber 

der Ruheentladung reduziert (Smith 2000). Dijkgraaf (1952) stellte außerdem fest, dass nach 

dem Ende der Reizung einer Sinneszelle als Nachwirkung eine Impulsfrequenzänderung in die 

entgegengesetzte Richtung stattfindet.  

                                                
1 Laut Dijkgraaf (1952) war Hoagland (1933) der Entdecker der spontanen Aktivität der Sinneshügel. 

Dabei zeigte Hoagland (1933) in seinen Versuchen am Wels außerdem, dass diese spontane Feuerungs-

rate mit steigender Temperatur zunahm. 
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Vereinfacht kann man folglich die zeitliche Abfolge vorhandener oder fehlender Aktionspoten-

tiale also als eine Codierung des auslösenden, überschwelligen Reizes sehen. Eine Art Signal, 

welches den adäquaten Reiz widerspiegelt und entlang von Nervenbahnen zum Gehirn weiter-

geleitet wird, wo dessen zeitliche Abfolge wiederum in eine Umweltinformation decodiert wer-

den kann. 

Die Weiterleitung ans Gehirn 

Über die afferente Nervenfaser wird die überschwellige Reizinformation ans zentrale Nerven-

system weitergeleitet, dort in verschiedenen Arealen verarbeitet und resultiert in einem kom-

plexen Bild der Strömung (Bleckmann et al. 2004b). Dabei wird zwischen dem anterioren Sei-

tenliniennerv (ALLN – anterior lateral line nerve) und dem posterioren Seitenliniennerv (PLLN 

– posterior lateral line nerve), welche die Impulse von Sinneszellen aus unterschiedlichen Area-

len des Fischkörpers weiterleiten (Heldmaier und Neuweiler 2003; Müller 1993).  

Versuche mit Farbstoffen haben weiterhin gezeigt, dass im Gehirn des Fisches eine relative Ab-

bildung der Lage der Körperteile und damit auch der Sinnesorgane gegeben ist – eine soge-

nannte Somatotopie (Bleckmann et al. 2004b; Plachta et al. 2003). So deuten Untersuchungen 

auch darauf hin, dass Neurone im Mittelhirn den Ort eines am Fisch vorbei bewegten Objektes 

abbilden (Bleckmann 1994). Die Kopfregion ist bei der Abbildung aufgrund der Vielzahl an 

Sinneszellen überrepräsentiert und sehr sensibel (Hildebrandt et al. 2021). Dies mag auch da-

ran liegen, dass es sich bei dem Kopf, um den eher unbeweglichen Teil handelt, der somit we-

niger Rauschen durch die körpereigene Bewegung erfährt (Coombs und Braun 2003). Die pri-

mären, von den Rezeptorzellen abgehenden Afferenzen werden im Wesentlichen in zwei Typen 

unterschieden: Typ-I konnte den Epidermalneuromasten und Typ-II den Kanalneuromasten zu-

geordnet werden (Engelmann et al. 2000). Dabei ist es zumindest in manchen Spezies zu be-

obachten, dass jeder Kanalneuromast einzeln, aber oft mehrere Epidermalneuromasten von ei-

ner Afferenz innerviert werden (Münz 1989). Coombs und Braun (2003) schlussfolgern daraus, 

dass das Kanalsystem eher für Aufgaben genutzt wird, die den Erhalt der räumlichen Informa-

tion erfordern (z.B. für räumliche Gradienten). Im Epidermalsystem findet eher eine Mittelung 

(Glättung) der Informationen über die Körperoberfläche statt (Chagnaud und Coombs 2014) – 

z.B. für die Rheotaxis (siehe Abschnitt 2.3.2). 

Entsprechend den Afferenzen gibt es auch im Gehirn getrennte Einheiten, welche die Informa-

tionen von Typ-I und Typ-II verarbeiten. Zusätzlich wurden jedoch weitere Einheiten identifi-

ziert, welche unterschiedliche Reizantworten aufweisen. Plachta et al. (2003) gehen bspw. auf 

einen Bereich ein, der beim Nachklingen der Strömung ansprach. Mogdans et al. (2004) be-

schreiben demgegenüber zwei Bereiche, die beide auf Reize der Typ-I und Typ-II kombiniert 

antworten. Des Weiteren schreiben sie sowie auch Chagnaud und Coombs (2014), dass gegen-

über der peripheren Seitenlinienfunktion recht wenig über die komplexe Verarbeitung und die 

Decodierung der Seitenlinieninformation im Gehirn bekannt ist. Die unterschiedlichen Signal-

antworten auf einen Reize zwischen Peripherie und Gehirn sind jedoch deutlich sichtbar 

(Bleckmann et al. 2003). 

Neuromasten als Geschwindigkeits- und Beschleunigungsdetektoren 

Die Auslenkung der Epidermal- und Kanalneuromasten werden mit unterschiedlichen hydrau-

lischen Reizen verknüpft:  
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Da die Epidermalneuromasten auf der Haut sitzen und dem direkten Strömungsangriff ausge-

setzt sind, wird deren Auslenkung mit der Geschwindigkeit des umgebenden Wassers in Ver-

bindung gebracht. Aufgrund ihrer geringen Größe2 befinden sie sich jedoch meist nicht in der 

freien Strömung, sondern in der Grenzschicht (siehe Abschnitt 3.2.5), welche sich um den 

Fischkörper herum ausbildet. Je länger die Cupula ist, desto weiter reicht sie in die freie Strö-

mung und ist damit höheren Geschwindigkeiten ausgesetzt. Teyke (1990) folgert daraus, dass 

eine sensiblere Reaktion auf die Strömung möglich ist. Nach seinen Untersuchungen sind die 

Epidermalneuromasten im Kopfbereich des Fisches länger als im Schwanzbereich.  

Die Kanalneuromasten befinden sich demgegenüber im Kanalsystem und stehen lediglich über 

zwei benachbarte Öffnungen mit dem Wasserkörper in Verbindung. Zu einer Strömung im Ka-

nalsystem und damit einer Auslenkung der dort vorhandenen Neuromasten kommt es folglich 

nur bei einem Potentialunterschied zwischen den beiden Öffnungen – wenn dort also ein Druck-

gradient vorliegt. Eine Änderung des Drucks geht außerdem mit einer Geschwindigkeitsände-

rung bzw. mit einer Beschleunigung oder Verzögerung einher. Modellstudien zeigen außerdem, 

dass größere Kanalquerschnitte weniger sensitiv auf hohe Frequenzen und damit als eine Art 

Filter wirken (Bleckmann 1994). 

Folglich geben unterschiedliche Quellen an, dass die Strömungsgeschwindigkeit den für Epi-

dermalneuromasten relevanten Reiz darstellt und der Druckgradient bzw. die Beschleunigung 

jenen für Kanalneuromasten (Abbildung 2.2, z.B. Chagnaud et al. 2017; Engelmann et al. 

2000; Kalmijn 1988b; Kroese und van Netten 1989; Mogdans und Bleckmann 2012; Windsor 

und McHenry 2009). Bei den Epidermalneuromasten kann es weiterhin vorkommen, dass rele-

vante Signale durch einen dauerhaft auftretenden Strömungsreiz „maskiert“3 werden 

(Engelmann et al. 2000; Engelmann et al. 2002). Bei den in Kanälen geschützt positionierten 

Kanalneuromasten ist eine derartige Beeinflussung durch die Strömung hingegen nicht gege-

ben.  

Ob ein Signal oder eine Information wahrnehmbar ist, wird nach Dusenbery (1992) durch das 

Signal-Rausch-Verhältnis (eng. signal-to-noise ratio) SNR bestimmt. Eine belastbare Detektion 

ist nur bei SNR-Werten größer eins gegeben - bei Werten, die wesentlich unter eins liegen, ist 

die Wahrnehmung hingegen nicht möglich (Dusenbery 1992). Gerade schnelle und in starker 

Strömung lebende Arten können also mithilfe der Kanalneuromasten relevante Informationen 

vom vorliegenden Grundrauschen durch die Strömung oder ihre Eigenbewegung trennen. Wie 

das hydrodynamische Hintergrundrauschen durch Fluktuationen der Wasserbewegung die 

Wahrnehmung der Fische stört, ist jedoch noch nicht abschließend bekannt (Bleckmann und 

Zelick 2009; Montgomery et al. 2009). Goulet (2010) und Voigt et al. (2000) schreiben jeden-

falls, dass die Epidermalneuromasten zwar in der Strömung ihre Feuerungsrate erhöhen, ein-

zelne Signale aber bis zu einem gewissen Grad trotzdem herausgefiltert werden können.  Einige 

Wissenschaftler gehen außerdem auf einen adaptiven Filtermechanismus im Gehirn für die 

                                                
2 Durchmesser von Epidermalneuromasten meist < ≈100 μm (Coombs et al. 1988; Münz 1989) und 

Kanalneuromasten im Bereich von ≈100 μm bis 2 mm (Chagnaud und Coombs 2014); die Größe kann 

jedoch je nach Fischart sowie Position entlang des Körpers (Teyke 1990) stark variieren 
3 Dies bedeutet in diesem Zusammenhang, dass ein durch ein bestimmtes Signal oder einen Reiz verur-
sachte Aktionspotential nicht mehr ersichtlich ist. Das relevante Aktionspotential wird durch die Vielzahl 

von Aktionspotentialen, welche durch den dauerhaften Strömungsreiz erzeugt wurden, „maskiert“. Der 

Strömungsreize erzeugt folglich ein verrauschtes Signal.  
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Dektetion von Signalen im Grundrauschen ein (Bodznick et al. 1999; Coombs und Braun 2003; 

Montgomery und Bodznick 1994). 

Wahrnehmung der Fluktuationen und des stationären Strömungsanteils 

In weiteren biologischen Untersuchungen zeigte sich, dass die Neuromasten trotz der Rich-

tungssensitivität der einzelnen Haarsinneszellen nicht auf die stationären Anteile der Strömung 

(eng. direct current – DC), sondern nur auf deren Schwankungsanteile (eng. alternating current 

– AC) – die Fluktuationen um den Mittelwert – zu reagieren scheinen (Chagnaud et al. 2008a; 

Chagnaud et al. 2008b). Auch Molteno und Kennedy (2009) erwähnen, dass die meisten sen-

sorischen Systeme nicht auf konstante Reize ansprechen. Tricas und New (1998) schreiben dies 

auch bezüglich des Elektrosinnes. Die Feuerungsrate der Aktionspotentiale der Seitenlinie kor-

relierte mit den Fluktuationen, zeigte jedoch keine Unterschiede bei der Strömung von Kopf zu 

Schwanz gegenüber der Strömung von Schwanz zu Kopf. Dies könnte mit der Adaption4 der 

Sinneszellen an stationäre Strömungsverhältnisse zusammenhängen, die auch bei auditiven 

Sinneszellen auftritt5 (Chagnaud et al. 2008a nach persönlicher Kommunikation mit S. van 

Netten). Bei der Adaption passen sich die Sinneszellen ihrer Umgebung an, d.h. wenn ein un-

verändert bleibender Reiz keine akute Gefahr darstellt, wird er als „biologisch uninteressant“ 

eingestuft (Frings und Müller 2014). Voigt et al. (2000) beschreiben jedoch, dass sie in ihren 

Untersuchungen zunächst keine Adaption feststellen konnten und auch Montgomery et al. 

(2009) bekräftigen, dass bei vielen Haarzellen in anderen Sinnessystemen ebenfalls keine Adap-

tion vorzufinden ist. Sie lassen daher die Frage offen, ob die Wahrnehmung der stationären 

Strömung und deren Richtung mit dem Seitenlinienorgan möglich ist und heben hervor, dass 

weitere Forschung im Bereich der stationären Strömungswahrnehmung nötig ist.  

Als weitere Möglichkeit beschreiben Mogdans und Bleckmann (2012) die Steuerung der Sensi-

bilität der Neuromasten auf bestimmte Reizstärken durch die efferenten Nervenfasern (führen 

vom Gehirn weg), was nach deren Angaben bisher jedoch noch nicht in größerem Detail unter-

sucht wurde. Zuvor stellten Roberts und Russell (1972) auf Basis ihrer Untersuchungen bereits 

dieselbe Behauptung auf. Sie fanden nämlich einen Zusammenhang zwischen der Eigenbewe-

gung der Muskeln und der Aktivierung der efferenten Nervenfasern. Hier liegt die Vermutung 

nahe, dass jene Aktivierung die Sensibilität der Neuromasten verringert, um beispielsweise auch 

das selbsterzeugte Rauschen durch die eigene Körperbewegung zu vermindern. Dijkgraaf 

(1989) zieht hier konkret eine Reafferenz in Betracht, was bedeutet, dass das zentrale Nerven-

system die aufgrund erwarteter, körpereigener Bewegung erzeugten Reize ausblenden kann. 

Auch Montgomery und Bodznick (1994) und Bak-Coleman et al. (2013) gehen auf eine Unter-

drückung der Selbststimulation der Nervenzellen aufgrund der Eigenbewegung durch Areale 

im Gehirn und Steuerung der efferenten Zellen ein. Akanyeti et al. (2016) stellen außerdem 

die Vermutung auf, dass bei der Undulation des Körpers die Kopf- und Körperbewegungen so 

aufeinander abgestimmt sind, dass die Wahrnehmung am hochsensiblen Kopfbereich optimiert 

ist. Damit soll der Fisch zwischen der Eigenbewegung und den externen Einflüssen unterschei-

den können. Eine finale Klärung gibt es folglich noch nicht, aber eine leichte Adaption Zellen 

wird dennoch vermutet (Chagnaud und Coombs 2014; persönliche Kommunikation mit H. 

Bleckmann). 

                                                
4 Synonym wird auch „Adaptation“ verwendet. 
5 Man vergleiche dies hier mit einem einfachen Hintergrundrauschen, welches der Mensch ebenfalls nach 

einer gewissen Zeit ausblenden kann, oder mit einem Geruch, der mit der Zeit verblasst. 
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Es gibt folglich noch keine Klarheit zur Wahrnehmung stationärer Strömungen. Alle Studien 

bestätigen jedoch die Richtungssensitivität der einzelnen Haarsinneszellen und deren Wahr-

nehmung von Schwankungen der Geschwindigkeit, wie sie bspw. in Untersuchungen mit Di-

polreizen (Schwingungen um einen Mittelwert) oder auch mithilfe von (in Kreisbahnen) am 

Fischkörper vorbei bewegten Objekten auftreten (Mogdans und Bleckmann 1998; Mogdans und 

Bleckmann 2012). Ob die relative Geschwindigkeit zwischen der Strömung und dem Fischkör-

per sowie deren Richtung vielleicht sogar durch die Korrelation der Wirbelbewegungen entlang 

der Flanken des Fisches decodiert und rekonstruiert werden kann, ist ebenfalls noch nicht final 

belegt (Chagnaud et al. 2008b).  

Zur Entwicklung und Morphologie 

Die Morphologie des Sinnessystems kann stark variieren: Design, Verlauf und Anzahl der Sei-

tenlinienkanäle sowie der Neuromasten variieren ebenso, wie die Anzahl und Ausrichtung der 

Sinneszellen. Die morphologischen Ausprägungen wurden in vielen Studien genauer untersucht 

(u.a. Beckmann et al. 2010; Coombs et al. 1988; Münz 1979; Schmitz et al. 2008; Spiller et al. 

2017; Webb 1989a). Bezüglich der Epidermalneuromasten fällt dabei auf, dass deren Orientie-

rung nicht immer in rostrokaudaler Achse (siehe Abbildung 2.2) verläuft, sondern auch schräg 

oder rechtwinklig (dorsoventral) dazu, und daher eine Richtungsortung möglich wird 

(Schwartz 1970; Schwartz und Hasler 1966). Chagnaud et al. (2008b) zeigen dies durch Kreuz-

korrelationsfunktionen der Signale in unterschiedlichen Richtungen und bezeichnen die entste-

henden Peaks als sogenannte „spike trains“.  

Des Weiteren konnte gezeigt werden, dass die Dichte der Seitenlinienkanäle vor allem im Kopf-

bereich sehr hoch ist, dieser damit sehr sensitiv reagieren kann und die Kanaldichte mit dem 

Verlauf der Druckdifferenz längs des Fischkörpers korreliert (Ristroph et al. 2015). Die Sensi-

bilität im Kopfbereich wird zusätzlich durch die dort vorhandenen verlängerten Epidermalneu-

romasten bekräftigt (siehe oben, Teyke 1990).  

Die Morphologie des Seitenliniensystems ist bezüglich verschiedener Aspekte an den Lebens-

raum der Fische angepasst – beispielweise bezüglich der Anzahl der Haarbündel, der Größe 

sowie Form der Neuromasten oder des Durchmessers der Seitenlinienkanäle (z.B. Bleckmann 

1994; Coombs et al. 1988; Engelmann et al. 2002; Teyke 1990). Die meisten Quellen stellen 

einen Bezug zwischen den Ausprägungen und der Anzahl an Kanal- und Epidermalneuromasten 

sowie dem Lebensraum der Tiere her. Beckmann et al. (2010) konnten hingegen die häufig zu 

lesende Vermutung, die Anzahl der Epidermalneuromasten korreliere mit den Strömungsprä-

ferenzen bzw. dem Habitat des Fisches, nicht direkt bestätigen. Sie analysierten dabei die Epi-

dermalneuromasten zwölf verschiedener sowohl strömungsliebend (rheophil) als auch stillwas-

serliebender (limnophil) Fischarten, wobei sowohl die geringste als auch die höchste Anzahl an 

Epidermalneuromasten bei den rheophilen Arten vorlag, sodass sie einen Zusammenhang mit 

hoher Wahrscheinlichkeit als nicht gegeben sehen. Folglich konnte noch keine klare Aussage 

darüber getätigt werden, wie die Anpassung der Seitenlinie an dessen hydrodynamische Um-

welt oder die Lokomotion des Fisches selbst erfolgt, wobei eine genauere Analyse der Mikroha-

bitate notwendig ist (Beckmann et al. 2010; Schmitz et al. 2008). Dennoch besteht die Vermu-

tung, dass rheophile Arten ein ausgeprägteres Kanalsystem besitzen (Bleckmann 1994). 
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Der Frequenzbereich 

In der Literatur wird vorrangig die Reaktion der Seitenlinie auf sich ausbreitende Wellen (AC 

Strömung) diskutiert6, wobei kaum auf die genaue Differenzierung zwischen dem sich ausbrei-

tenden Schall (ohne Massentransport und Ausbreitung mit Schallgeschwindigkeit) und der 

Wasserströmung (mit Massentransport und geringere Ausbreitungsgeschwindigkeit) eingegan-

gen wird. Der Wahrnehmungsbereich des Seitenlinienorgans liegt im Bereich niederfrequenter 

Wellen (Campbell et al. 2008). Die meisten Quellen nennen eine maximale Feuerungsrate der 

Afferenzen von 200 Hz, wobei dies artspezifisch variiert (z.B. Bleckmann et al. 2004b; Denton 

und Gray 1988; Goulet et al. 2008; Smith 2000). 

Da die Frequenz der Feuerungsrate bis zu einem bestimmten Wert proportional zur Reizfre-

quenz ansteigt und die Phase eines Reizes in der Feuerungsrate der Aktionspotentiale kodiert 

ist, besteht die Möglichkeit, dass Fische verschiedene Frequenzen unterscheiden können (Fre-

quenzselektivität)7. Bei Typ-I Afferenzen (ausgehend von Epidermalneuromasten) wurde fest-

gestellt, dass die Antwort der Sinneszellen bei Reizfrequenzen im Bereich von < 0,1 Hz bis in 

den 10er-Hz-Bereich proportional zur Geschwindigkeit ist – mit einem Grenzwert der Sensiti-

vität von 10-2 bis 10-5 m/s (Chagnaud und Coombs 2014). Demgegenüber antworten Typ-II 

Afferenzen (ausgehend von Kanalneuromasten) bei Reizfrequenzen im 10er- bis 100er-Hz-Be-

reich proportional zur Beschleunigung8 und folglich dem Druckgradienten zwischen zwei be-

nachbarten Kanalporen (Bleckmann 1994; Bleckmann et al. 2004b). Als untere Grenzwerte für 

die Sensitivität werden Beschleunigungen von 10-6 m/s² bzw. ein Druck von 10-3 Pa/2 mm an-

gegeben9. Die Epidermal- und Kanalneuromasten teilen sich folglich den Frequenzbereich auf, 

auf den sie ansprechen, wobei es keinen fixen Grenzwert gibt, sondern die Bereiche sich über-

lappen: die Epidermalneuromasten reagieren auf niedrige Frequenzen, während die Kanalneu-

romasten auf hohe Frequenzen reagieren und die niedrigen abdämpfen. Zusätzlich besteht eine 

Abhängigkeit der morphologischen Ausprägung der Sinneszellen bei der Wahrnehmung 

(Kroese und van Netten 1989; Montgomery et al. 1995). Enge Kanäle verstärken dabei hohe 

Frequenzen und dämpfen niedrige. Ebenso ist die anregende Frequenz sehr stark von den 

(mikro-)mechanischen Eigenschaften der Cupula abhängig (van Netten und Kroese 1989). 

Beide Arten von Neuromasten besitzen folglich eine Filterwirkung, wobei man bezüglich der 

Art des Filters (Tief-/Hoch-/Bandpassfilter) verschiedene Meinung in der Literatur liest.  An 

dieser Stelle wird die Definition von Chagnaud und Coombs (2014) als sinnvoll erachtet. Sie 

beschreiben die Epidermalneuromasten, die der Strömung unmittelbar ausgesetzt sind, als Tief-

passfilter (lassen tiefe Frequenzen passieren und stoppen hohe) und die Kanalneuromasten, die 

geschützt in Kanälen sitzen, eher als Bandpassfilter (lassen ein bestimmtes Band an Frequenzen 

passieren). 

                                                
6 In Kapitel 5 wird dies daher genauer thematisiert. 
7 Der Mensch kann bspw. auch durch bestimmte Strukturen im Ohr die Frequenz der Schallwellen un-

terscheiden, die er in Form der Tonhöhe wahrnimmt. 
8 Sowohl bei der Beschleunigung als auch bei der Geschwindigkeit wird meist von der Partikelbewegung 

gesprochen. Diese Partikelschwingungen ohne Massetransport sind jedoch anderen Quellen zur Folge 
eher eine Eigenschaft der Schallausbreitung. Hier besteht womöglich noch Klärungsbedarf bzw. bedarf 

es präziseren Formulierungen. 
9 Die 2 mm sind bezogen auf den Abstand zwischen zwei Poren. 
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Die Frequenzbereiche sind folglich dafür ausgelegt Änderungen in der Strömung zu detektie-

ren, z.B. die durch die Bewegung aquatischer Lebewesen erzeugten hydraulischen Fluktuatio-

nen wie die Wirbelstraßen schwimmender Fische (bis zu 100 Hz) oder das Zappeln von Insek-

ten an der Wasseroberfläche (im Bereich von 5 bis 100 Hz). (Bleckmann et al. 1989; Bleckmann 

et al. 2004b) 

Der Nutzen der Seitenlinie 

Viele Studien zum Seitenlinienorgan untersuchen außerdem den Zweck, für den der Fisch die-

ses Sinnesorgan einsetzt. Dazu gehören im Wesentlichen die allgemeine Orientierung (z.B. 

Hahn 1960; Teyke 1988), die Beutedetektion (z.B. Enger et al. 1989; Wunder 1927), Meidung 

von Fressfeinden (z.B. Stewart et al. 2014), Schwarmverhalten (z.B. Pitcher et al. 1976; Vogel 

und Bleckmann 2000), Objekterkennung sowie -lokalisation (z.B. Bleckmann 2004a), intraspe-

zifische Kommunikation (z.B. Bleckmann 1994), Sexualverhalten (z.B. Satou et al. 1987; Satou 

et al. 1994) und Rheotaxis (z.B. Montgomery et al. 1997).  

Verschiedene Untersuchungen belegen, dass Fische mit ihrem Seitenlinienorgan Wirbelstruktu-

ren aufspüren können. Zum Beispiel kann dadurch die Spur anderer Fische oder Beute noch 

mehrere Sekunden später nachverfolgt werden, was als „Wake-Tracking“ bezeichnet wird (Ver-

suche in stillem Wasser, Hanke et al. 2000; Hanke und Bleckmann 2004; Pohlmann et al. 2001). 

Auf der anderen Seite können die detektierten Wirbel genutzt werden, um sich energiearm in 

einem Schwarm (Fish 1999; Marras et al. 2015; Weihs 1973a) zu bewegen oder hinter Struk-

turen die Position zu halten (Liao et al. 2003; Przybilla et al. 2010).  

Teilweise erzeugen Fische sogar mit ihrem Körper selbst Strömungen (bspw. durch ihre Bug-

welle), um durch die entstehende Relativgeschwindigkeit sogar in stillem Wasser Objekte de-

tektierten zu können (Campenhausen et al. 1981). Teyke (1988) beobachtete, dass blinde Höh-

lensalmler (Anoptichthys jordani) im stehenden Wasser bspw. ihre Geschwindigkeit in neuer 

Umgebung erhöhen. Ebenso bewegten sich kleinere Fische schneller fort als große, weshalb er 

daraus schloss, dass dies der besseren Erregung der Nervenzellen und damit der verbesserten 

Wahrnehmung diente. Dabei können Fische mit dem Seitenlinienorgan nicht nur die Richtung 

der Objektbewegung, sondern auch die Geschwindigkeit, Größe und Form identifizieren (Vogel 

und Bleckmann 2000).  

Meist finden für die Untersuchungen zur Reaktion der Sinneszellen auf Wasserbewegungen 

physikalische Tests statt (z.B. Bleckmann 1994; Braun und Coombs 2000), aber es werden auch 

mathematische Modelle aufgestellt. Die Dipolschwingung (durch eine vibrierende Kugel) stellt 

einen oft verwendeten Reiz dar, weil sie einen mathematisch leicht zu rekonstruierenden Si-

nusverlauf besitzt und mit dem Zappeln eines Beutetiers vergleichbar ist. Zusätzlich wurden 

verschiedene Modelle zur Erkennung und Lokalisierung der Reizquelle (z.B. Bot et al. 2021; 

Campenhausen et al. 1981; Curcic-Blake und van Netten 2006; Franosch et al. 2005; Goulet et 

al. 2008; Hassan 1985; Sichert et al. 2009) oder auch zur Wirbelerkennung (z.B. Li et al. 2022; 

Ren und Mohseni 2012) entwickelt, um zu versuchen die Wahrnehmung mittels der Seitenlinie 

zu rekonstruieren und damit besser zu verstehen. 

Wie bereits zu Beginn beschrieben wurde, ist aber nicht lediglich ein Sinnesorgan allein an der 

Wahrnehmung beteiligt. Meist sind verschiedene Rezeptorzellen über eine Nervenzelle mitei-

nander verknüpft, was als multimodale Wahrnehmung bezeichnet wird. Für die sensorische 



Ethohydraulische Modellierung 

    23 

Informationsweiterleitung kommen vorrangig bipolare Nervenzellen zum Einsatz, die zwei ver-

schiedene Sinnesinformationen zusammenführen. Müller (1993) analysierte dies bspw. bei Un-

tersuchungen am Wels und fand bei den bimodalen mechanosensorischen Nervenzellen oft 

noch jeweils einen elektrosensorischen, optischen, taktilen (Berührung), vestibulären (Gleich-

gewicht) oder akustischen Eingang. Es zeigt sich folglich, dass diese Informationen zusammen 

mit der der mechanosensorischen Seitenlinie verarbeitet werden. 

Auch wenn die neurobiologischen sowie -ethologischen Untersuchungen dabei helfen das Sin-

nessystem des Fisches zu verstehen und mit möglichen hydrodynamischen Reizen zu verknüp-

fen, wurden die Untersuchungen meist unter stark idealisierten (stilles Wasser, einfacher Di-

polreiz etc.) und nicht praxisnahen (geringe Geschwindigkeiten, keine Oberflächenwellen, 

keine Interaktion oder Fischbewegung etc.) Bedingungen durchgeführt. Janssen (2004) sowie 

Mogdans et al. (2004) heben ebenfalls die starke Vereinfachung hervor, die nicht der natürli-

chen Umgebung entspricht. Montgomery et al. (2014) schreiben außerdem, dass trotz des Wis-

sens über die Relevanz des Seitenliniensystems, dessen genaue Rolle bei verschiedenen Verhal-

tensweisen noch nicht gut verstanden ist. Daher muss zum einen versucht werden, das in diesen 

Untersuchungen entstandene Wissen im Rahmen der Ethohydraulik auf die Praxis anzuwenden 

und zum anderen sind weitere Untersuchungen mit natürlicheren Reizen notwendig. 

2.2.2 Innenohr 

Neben den Haarsinneszellen der Seitenlinie nutzen Fische weitere mechanosensorische Sinnes-

zellen dieser Art im Innenohr, um Informationen über die eigene Körperposition (Gleichge-

wichtssinn bzw. Vestibularapparat) oder akustische Signale (Gehör) zu erhalten. Das paarig 

vorliegende Innenohr – auch als Labyrinth bezeichnet – besteht bei den meisten Fischarten aus 

zwei Teilen: den drei Bogengängen (mit Ampullenorganen) und den drei Otolithenorganen 

(Abbildung 2.3). Diese können in ihrer Ausprägung und Anzahl artspezifische Unterschiede 

aufweisen (Hildebrandt et al. 2021). 

Die Haarsinneszellen der Organe des Innenohres besitzen dasselbe physikalische Funktionsprin-

zip, wie jene der Seitenlinie, jedoch ist die Umgebung und genaue Ausprägung leicht verschie-

den. Aus diesem Grund reagieren sie biologisch gesehen auf unterschiedliche Reize. Ein we-

sentlicher Unterschied stellt der Kontakt zur Außenströmung dar. Während die Seitenlinie der 

Außenströmung unmittelbar ausgesetzt oder über Kanalsysteme mit ihr verbunden ist, besitzt 

das Innenohr keine Verbindung nach außen und kann nur indirekt auf die Strömung reagieren. 

Mithilfe des Seitenlinienorgans werden folglich Strömungsinformationen entlang der Körper-

oberfläche detailliert aufgezeichnet, während das Innenohr die resultierenden Bewegungen des 

gesamten Körpers selbst wahrnimmt, welche aus den über den Körper integrierten Strömungs-

einflüssen (passive Einwirkung von außen) oder der selbstgesteuerten Bewegung (aktiv vom 

Fisch initiiert) resultiert. Zusätzlich werden über das Innenohr eintreffende Schallwellen detek-

tiert. (Kalmijn 1989; Montgomery et al. 2000)  

Aufbau des Innenohrs und adäquate Reize 

Die drei Bogengänge des Labyrinths stehen senkrecht aufeinander, wodurch Drehbewegungen 

in den drei Raumrichtungen wahrgenommen werden können (Abbildung 2.3). Dafür befindet 

sich in jedem Bogen eine Ausbuchtung (Ampulle) mit einem richtungssensitiven Neuromast 

(zahlreiche Haarsinneszellen abgedeckt von einer Cupula) – das Sinnesepithel wird als Crista 
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bezeichnet. Die Bogengänge sind mit einer wässrigen Körperflüssigkeit (Endolymphe) gefüllt. 

Durch die Trägheit der Endolymphe gegenüber dem Sinnesepithel kommt es bei einer beschleu-

nigten oder verzögerten Drehbewegung des Fischkörpers zu einer Strömung in den Bogengän-

gen. Die Cupula und damit die Haarsinneszellen werden folglich ausgelenkt und führen zu einer 

Änderung des Rezeptorpotentials. (Dijkgraaf 1952) 

 

Abbildung 2.3:  Das Innenohr als Gleichgewichtssinn und akustischer Sinn: die mechanosensorischen 

Haarsinneszellen reagieren auf die Auslenkung durch Winkel- und Linearbeschleunigungen und stehen 

nicht mit der Außenströmung in Kontakt (einzelne Ausschnitte in Anlehnung an die Darstellungen von 

Denker 1935; Dijkgraaf 1952; Fiedler 1991; Frisch 1938; Hildebrandt et al. 2021; Moyes et al. 2008; 

Pearson 1936). Die beispielhaft dargestellte, zweidimensionale Ausrichtung der Haarsinneszellen des 

Sacculus entsprechen dem Standard-Muster nach Popper und Schilt (2008). Beim Utriculus sowie den 

Ampullenorganen wurden zusätzlich die Nervenfasern als schwarze Linien angedeutet, die alle zu einem 

Nervenstrang zusammenlaufen. Da die Maculae von Sacculus und Lagena im Bild von den Otolithenstei-

nen verdeckt werden, wurde zur besseren Übersichtlichkeit auf die Darstellung von deren Nervenfasern 

verzichtet. Wie bei den Zellen des Seitenlinienorgans findet bei Auslenkung in Richtung des Kinociliums 

eine Depolarisation und bei Auslenkung in die entgegengesetzte Richtung eine Hyperpolarisation statt.  

Die drei Otolithenorgane werden als Utriculus, Sacculus und Lagena und deren Sinnesepithel 

als Macula bezeichnet (Abbildung 2.3). Jedes besitzt einen Otolithen („Ohrstein“), der meist 

einen massiven Kalkstein darstellt und dessen Dichte ungefähr dem Dreifachen der Dichte von 

Wasser entspricht. Über eine gallertartige Membran ist der Otolith mit den Haarzellen der Ma-

cula verbunden, welche zum einen durch dessen träge Reaktion bei Linearbeschleunigung oder 

durch eine Veränderung der Körperlage gegenüber der Erdbeschleunigung ausgelenkt werden 

(Popper et al. 1988). Während der Otolith des Utriculus in der Horizontalen angeordnet ist, 
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befinden sich Sacculus und Lagena in unterschiedlichen vertikalen Ausrichtungen (Dijkgraaf 

1952). Auch die richtungssensitiven Haarzellen einer einzelnen Macula sind in unterschiedli-

chen Richtungen angeordnet, sodass die Sensitivität in verschiedenen Richtungen einer Ebene 

gegeben ist (Flock 1964; Ladich und Schulz-Mirbach 2016; Popper et al. 2003). Im Gegensatz 

zu den Haarsinneszellen der Ampullenorgane oder der Seitenlinie wird deren Auslenkung bei 

den Otolithenorganen folglich nicht durch den Aufprall der Flüssigkeitsteilchen, sondern durch 

die Schwere des Otolithen verursacht (relativ zum Erdschwerefeld, Chagnaud et al. 2017). 

Dijkgraaf (1952) unterscheidet daher die folgenden Funktionen bzw. Reizarten, die zu einer 

Auslenkung des Otolithen und damit der Haarzellen führen (Abbildung 2.4): 

 statische Funktion: Perzeption der Lage in Bezug zur Erdschwere 

 dynamische Funktion: Wahrnehmung der Bewegung aufgrund des Zurückbleibens des 

Otolithen gegenüber dem Sinnesepithel (bei beschleunigter und verzögerter Bewe-

gung; Linearbeschleunigungen) 

 akustische Funktion: Schallschwingungen als periodische Geschwindigkeitsänderun-

gen mit wechselndem Vorzeichen 

Es zeigt sich also, dass auch hier Beschleunigungsdetektoren vorliegen, jedoch unterschieden 

werden muss, was beschleunigt wird: der Fischkörper (Haarsinneszellen im Innenohr) oder die 

Umströmung des Fischkörpers (Haarsinneszellen der Seitenlinie) selbst (Kalmijn 1989). 

Mogdans und Bleckmann (2012) schreiben auch, dass die Seitenlinie morphologisch und damit 

auch funktional mit dem Innenohr verbunden ist, was bereits zur multimodalen Wahrnehmung 

zwischen dem Hören und dem Strömungssinn beiträgt. 

 

Abbildung 2.4:  Akustische, statische und dynamische Funktionen einzelner Bestandteile des Innenoh-

res: Otolithenorgane zur Wahrnehmung akustischer Signale, der eigenen Körperlage und Linearbeschleu-

nigungen (links) sowie Bogengänge zur Detektion von Drehbeschleunigungen (rechts); Bild in der Mitte 

in Anlehnung an Dijkgraaf (1952) 

Detektion von Schall, Lage und Bewegung 

Zur Wahrnehmung akustischer Reize muss Schall detektiert werden können. Die Ausbreitungs-

geschwindigkeit von Schall ist vom Medium abhängig und die Fortpflanzung ist charakterisiert 

durch eine Partikelbewegung ohne Massentransport. Die Partikel schwingen also mit einer Ge-

schwindigkeit (Schallschnelle), kommen damit ihren Nachbarpartikeln näher (Dichte- und 

Druckänderung, Schalldruck) und stoßen diese wiederum an. Der Impuls pflanzt sich damit 

fort. Da Fische – bzw. Gewebe allgemein – annähernd dieselbe Dichte wie Wasser besitzen, sind 
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sie quasi „transparent“ für die wandernde Schallwelle und es entstehen kaum Relativbewegun-

gen zwischen dem umgebenden Medium und dem Fischkörper (Frings 2021; Hildebrandt et al. 

2021). Erst durch das Auftreffen auf ein anderes Medium können Schallwellen abgebremst und 

verändert werden (Reflexion inkl. Streuung, Transmission und Absorption) und übertragen da-

mit einen Teil ihrer Energie. Dies mag auch ein Grund dafür sein, dass die Nervenzellen der 

Seitenlinie keine Schallwellen detektieren können10, sondern eher auf die relativen Bewegun-

gen zwischen dem Wasser- und Fischkörper reagieren. 

Da Fische keine Ohröffnung sowie kein Trommelfell oder eine Hörschnecke besitzen, müssen 

Schallwellen durch andere Mechanismen auf die Sinneszellen des Innenohres übertragen wer-

den (Abbildung 2.4). Zum einen wird der Otolith durch die Schallschnelle (Partikelgeschwin-

digkeit) in Bewegung gesetzt, wobei es aufgrund des Dichteunterschieds zu Relativbewegungen 

zwischen ihm und dem Sinnesepithel kommt. Dadurch werden die Haarsinneszellen in der Ma-

cula ausgelenkt. Des Weiteren kann die Schwimmblase (falls vorhanden) oder bei manchen 

Fischarten auch eine zusätzliche, an das Innenohr angrenzende Gasblase als Verstärker für 

Schallsignale eingesetzt werden (Ladich und Schulz-Mirbach 2016). Dabei wird die luftgefüllte 

Schwimmblase durch die Druckschwankungen periodisch komprimiert und die angrenzenden 

Weber’schen Knöchelchen dienen als eine Art Druck-Bewegungs-Wandler (Kalmijn 1989). Sie 

geben die Schwingungen wie kleine Hämmerchen an das Innenohr weiter, wo sie die Otolithen 

(insbesondere den Sacculus) in Bewegung setzen (Hildebrandt et al. 2021). Zusätzlich können 

hydrostatische Druckschwankungen, welche ebenfalls zur Kompression der Schwimmblase füh-

ren, detektiert werden (Dijkgraaf 1952). Popper et al. (1988) schreiben, dass bei Frequenzen 

unterhalb von 200 Hz der direkte Weg über die Partikelbewegung und bei Frequenzen oberhalb 

von 200 Hz der indirekte Weg über den auf die Schwimm- oder Gasblase wirkenden Schalldruck 

effektiver ist. Sind die gasgefüllten Strukturen im Fischkörper mit dem Innenohr verbunden, 

werden die Tiere als Hörspezialisten bezeichnet, besitzen sie hingegen gar keine solcher Struk-

turen als Hörgeneralisten (Popper et al. 2003). Weiterhin gibt es noch die Arten, denen lediglich 

die Verbindung zwischen den Strukturen und dem Innenohr fehlt und die somit in der Wahr-

nehmung dazwischenliegen.  

Zusätzlich dienen die Otolithenorgane zur Detektion von Linearbeschleunigungen und damit 

auch zur Lagebestimmung relativ zur Erdbeschleunigung. So bleiben die trägen Otolithen bei 

der beschleunigten oder verzögerten Bewegung gegenüber dem Fischkörper zurück. Schulz-

Mirbach et al. (2019) weisen darauf hin, dass die Bewegung der Otolithen nach neueren Er-

kenntnissen eher als translatorisch und schaukelnd beschrieben werden kann. Ebenso findet 

aufgrund der Schwere bei einer Schräglage des Körpers eine Auslenkung der Haarsinneszellen 

statt (Abbildung 2.4). Zu diesem Zweck dient vor allem der horizontal ausgerichtete Utriculus, 

während Sacculus und Lagena bei den Knochenfischen keine oder nur eine untergeordnete Be-

deutung als Schwererezeptoren einnehmen. Letztere dienen vor allem der akustischen Funktion 

als Schallrezeptoren. (Dijkgraaf 1952; Frisch und Stetter 1932) Durch die unterschiedliche Aus-

richtung der zahlreichen Haarsinneszellen innerhalb einer Macula können entsprechend Bewe-

gungen dort nicht nur eindimensional sondern sogar zweidimensional in der Ebene aufgezeich-

net werden (beispielhafte Darstellung des der Ausrichtung der Haarsinneszellen des Sacculus 

in Abbildung 2.3, Flock 1964; Ladich und Schulz-Mirbach 2016; Popper und Schilt 2008). 

                                                
10 Lange Zeit bestand die fälschliche Annahme, dass Fische das Seitenlinienorgan zum Hören nutzen 

(Dijkgraaf 1952). 
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Der Frequenzbereich 

Im Gegensatz zum Seitenlinienorgan reagiert das Innenohr auf einen höheren Frequenzbereich. 

(Kalmijn 1989; Schellart und Kroese 1989). Zu berücksichtigen ist, dass sich Schallwellen im-

mer (unabhängig von ihrer Frequenz) mit Schallgeschwindigkeit, welche wiederum abhängig 

von den Eigenschaften des Mediums bzw. Fluids ist, ausbreiten. Strömungsbedingte Schwan-

kungen des Drucks breiten sich dagegen meist mit sehr viel geringerer Geschwindigkeit, z.B. 

der Strömungsgeschwindigkeit selbst, aus. Da Schalldruck und Strömungsdruck sich in einem 

Fluid überlagern und miteinander einhergehen, ist es schwierig und vielleicht auch nicht sinn-

voll eine Differenzierung dieser beiden Reize vorzunehmen. Dies betont auch erneut die multi-

modale Wahrnehmung. In der Literatur scheinen die beiden Betrachtungsweisen oft zu ver-

schwimmen, wodurch teilweise keine präzise Beschreibung der vorliegenden Reizsituation er-

folgt. 

Der wahrnehmbare Frequenzbereich von Fischen wird in verschiedenen Quellen unterschied-

lich definiert und hängt maßgeblich von der jeweiligen Morphologie der Otolithenorgane sowie 

dem Vorhandensein von luftgefüllten Hohlräumen (z.B. der Schwimmblase) ab. Frings (2021) 

gibt den Frequenzbereich für eine gute Hörempfindlichkeit von 100 bis 3.000 Hz an, während 

Hildebrandt et al. (2021) 50 bis 1.500 Hz nennen und ergänzen, dass Gehörapparate mit luft-

gefüllten Hohlräumen sogar auf Frequenzen von 3.000 bis 10.000 Hz reagieren. Manchen 

Fischarten ist es sogar möglich, Ultraschall bis hin zu Frequenzen von 180.000 Hz wahrzuneh-

men, um womöglich Fressfeinden zu entkommen (Higgs 2004), oder auch Infraschall mit Fre-

quenzen unter 20 Hz (Popper et al. 2003). Kalmijn (1989) definiert etwas allgemeiner gehalten 

einen Bereich von wenigen hundert bis wenige tausend Hertz. 

Zum Nutzen des Innenohres – Pars superior und inferior 

Aus den obigen Erläuterungen zeigt sich folglich, dass das Innenohr essentiell ist, um die Lage 

im Raum zu halten und um zu Hören. In ersten Untersuchungen stellten Frisch und Stetter 

(1932) ähnlich wie Dykgraaf (1952; 1933) fest, dass der Pars inferior (bestehend aus Sacculus 

und Lagena, Abbildung 2.3) vor allem für das Hören und der Pars superior (bestehend aus den 

Bogengängen und dem Utriculus) vor allem für die Wahrnehmung der Lage und Bewegung 

zuständig ist. Dennoch zeigte sich immer wieder eine Überlagerung einzelner Aufgabenberei-

che, wenn Teile des Systems „ausgeschaltet“ (z.B. entfernt) wurden, wobei vor allem der La-

gena eine Doppelfunktion zugeschrieben wird (Platt et al. 1989). Auch Lu (2004) und Platt et 

al. (1989) beschreiben, dass Fische entwicklungsgeschichtlich sehr alte Wirbeltiere sind und 

daher Gehör und Gleichgewichtssinn noch nicht klar getrennt sind. Folglich besitzen alle Oto-

lithenorgane, auch wenn ihnen eine bestimmte Aufgabe gewichtiger zugeschrieben wird, in 

gewissem Maße multimodale Fähigkeiten. Ebenso bleibt es unklar, wie die beiden Wahrneh-

mungsarten durch die Peripherie und/oder das zentrale Nervensystem differenziert werden 

(Popper et al. 2003). 

Bisher nicht erwähnt wurde die Macula neglecta, die sich bei manchen Arten in der Nähe des 

Utriculus befindet. Sie besteht meist aus zwei nebeneinander gelegenen Epithelhügeln, ist aber 

mit einer cupulaähnlichen Gallerte ohne Otolithen – ähnlich den Neuromasten der Seitenlinie 

– versehen. Die Funktion der Macula neglecta ist auch noch nicht vollends verstanden, sie soll 

aber vor allem für das Hören relevant sein (Platt et al. 1989; Schulz-Mirbach et al. 2019) 
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Nachdem lange behauptet wurde, Fische könnten nicht hören (kurze Diskussion dazu u.a. in 

Frisch und Stetter (1932)), wurde dies später in verschiedenen Versuchen über den Gehörsinn 

unter anderem von Stetter (1929), Wohlfahrt (1939) und Dijkgraaf und Verheijen (1950) wi-

derlegt. Dabei konnten sie zeigen, dass es Fischen (Versuche vor allem mit Elritzen) möglich 

ist, Töne, Klänge und Geräusche zu unterscheiden, zwischen Lautstärken zu differenzieren und 

sogar die Schallquelle zu lokalisieren. Somit findet zwischen den Fischen auch eine Kommuni-

kation auf unterschiedlichste Weise statt – z.B. durch die Vibration der Schwimmblase durch 

schnelle Muskelkontraktion, das Aneinanderreiben knochiger Elemente oder sogar das Zupfen 

von gespannten Sehnen (Kramer 1996; Ladich 2004; Ladich 2019). Wie Ladich (2004) schreibt, 

ist das Fischgehör im Vergleich zu dem Gehörsinn anderer Wirbeltiere noch nicht ausreichend 

verstanden. Daher gibt es bisher viele Hypothesen, wie z.B. zur Unterscheidung verschiedener 

Frequenzen (Popper et al. 1988). Das Hören stellt ebenfalls einen Fernsinn dar, wobei der Un-

terwasserschall gerade im Flachwasser aufgrund der Mehrwegeausbreitung und der entstehen-

den Interferenzen stark gedämpft wird. 

Dabei sind die Richtungsortung und damit die Detektion der Schallquelle wichtige Aspekte des 

Hörens und wurden für Fische bereits in verschiedenen Untersuchungen nachgewiesen. Dabei 

spielt vor allem die Richtungssensitivität der Haarsinneszellen in den Maculaorganen (Abbil-

dung 2.3) eine wichtige Rolle. Die Richtung der größten Sensitivität ist dabei durch die Achse 

mit größer werdenden Stereovilli definiert (siehe auch Abbildung 2.2). Da die mit den Haar-

sinneszellen verbundenen Otolithen jedoch mit der Partikelbewegung vor und zurückschwin-

gen, gibt es ein 180° Problem (Ambiguität), sodass zwar die Schwingungsachse nicht aber die 

Richtung der Schallquelle zugeordnet werden kann. Daher wurde die Hypothese aufgestellt, 

dass der Schalldruck (trotz der skalaren Größe) als zusätzliche Information im Gehirn mitver-

arbeitet wird und zusammen mit der Schallschnelle Auskunft über die Lage der Schallquelle 

gibt. Ebenso spielt die Ausrichtung des rechten und linken Sacculus eine wichtige Rolle11 (Frings 

2021; Popper et al. 1988; Schuijf und Buwalda 1975). Popper et al. (1988) heben für die Rich-

tungsortung vor allem die Funktion des zentralen Nervensystems hervor, welches die Informa-

tionen der verschiedenen Sinneszellen sinngemäß verarbeitet – was letztendlich für die Räuber-

Beute-Beziehung, die Kommunikation und die Orientierung von großer Bedeutung ist. 

Neben der Ausrichtung des Körpers im Erdschwerefeld, ist der Gleichgewichtssinn auch für das 

Verhalten in Kreisströmungen wichtig. Auch wenn Dykgraaf (1933) diese Strömung in seinen 

Versuchen als „wenig natürliches Strömungsmilieu“ bezeichnet, wird an dieser Stelle doch eine 

Bedeutung für die Orientierung in Wirbeln, deren Durchmesser größer ist als eine Fischlänge, 

gesehen. Zwei Versuchsgruppen mit geblendeten Tieren, von denen bei einer Gruppe auch das 

Seitenlinienorgan blockiert wurde, zeigten in einer Kreisströmung12 das gleiche Verhalten. Da-

raus schloss Dykgraaf (1933), dass das „wichtigste Organ für die Einstellung blinder Fische im 

Kreisstrom von kleinem Durchmesser […] zweifellos das Labyrinth [ist]“. Der Sinn dient folg-

lich dazu die eigene Lage und Bewegung in der Strömung zu detektieren und kontrollieren. 

Dazu gehört auch die Ausrichtung und Stabilisierung der Augen während der Bewegung (Platt 

et al. 1989). 

                                                
11 Nach Angaben von Popper et al. (1988) beträgt der Winkel zwischen der Längsachse des Fisches und 

dem Sacculus meist ca. 30°. In einigen Quellen sind der rechte und linke Sacculus jedoch fälschlicher-
weise parallel dargestellt.  
12 Die Kreisströmung wurde durch eine wassergefüllte, flache Glasschale (Durchmesser = 24 cm, Was-

sertiefe = 5 cm) auf einer horizontalen Drehscheibe erzeugt; Geschwindigkeit am Schalenrand: 35 cm/s 
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Es wird folglich wieder deutlich, dass die auf den Fischkörper einwirkende Strömungskraft so-

wie der Schall durch das Innenohr wahrgenommen wird, während die mechanosensorische 

Seitenlinie die feinen Strömungsfluktuationen relativ zum Fischkörper detektiert. Dennoch sind 

beide Systeme miteinander verknüpft und deren adäquate Reize sind oft nicht ausreichend von-

einander trennbar. Auch bezüglich des Innenohres und den Mechanismen zur Schallwahrneh-

mung bestehen jedoch einige offene Fragen, wie sie Popper et al. (2003) am Ende ihres Beitra-

ges sehr schön zusammenfassen. 

2.2.3 Elektrosensorische Seitenlinie  

Einige Fischarten besitzen ein zusätzliches Sinnesorgan bzw. Rezeptoren, die zur Elektrorezep-

tion dienen. Zuständig dafür sind ebenfalls Haarsinneszellen, deren Verteilung entlang des Kör-

pers meist sehr stark der des mechanosensorischen Seitenliniensystems ähnelt (Abbildung 

2.5). Die Haarsinneszellen variieren dabei vor allem in der Art und Anzahl der elektrosensitiven 

Cilien (Bodznick 1989). Da das Innenohr sowie die mechano- und elektrosensorischen Systeme 

von denselben Nerven (achter Hirnnerv und Seitenliniennerv) innerviert werden, werden diese 

Sinne auch im Octavolateralis System (oder Akustiko-Lateralis System; Kramer 1996) zusam-

mengefasst. Dieses schließt damit die Sinne Hören, Gleichgewicht, Rotation sowie die mechano- 

und elektrosensorischen Sinne der Seitenlinie ein (Binder et al. 2009; Fiedler 1991). Den Zu-

sammenhang zwischen mechano- und elektrosensorischer Seitenlinie hob auch Müller (1993) 

in seinen Untersuchungen an Welsen hervor. Die von ihm überprüften bimodalen elektrosen-

sorischen Nervenzellen wiesen als zweiten Eingang entweder mechanosensorische oder visuelle 

Verknüpfungen auf. Des Weiteren zeigte er, dass beide Sinne sich gut ergänzen: Ein Reiz-Sta-

bes, den ein elektrisches Feld umgab, wurde mit unterschiedlichen Geschwindigkeiten am 

Fischkörper vorbeibewegt und die Aktionspotentiale der verschiedenen Sinneszellen gemessen. 

Es ergab sich daraus, dass die elektrosensorische Seitenlinie besser bei langsamen Bewegungen 

auf den elektrischen Reiz reagierte, während die mechanosensorische Seitenlinie besser auf die 

erzeugten Strömungen durch eine schnelle Bewegung des Stabes ansprach. Müller (1993) 

schrieb dabei, dass der Elektrosinn „hervorragend zur Wahrnehmung von anderen Fischen“ im 

Nahbereich der ein bis zweifachen Körperlänge geeignet ist. Bei Versuchen mit Zwergwelsen 

(Amiurus nebulosus13) zeigte Roth (1968) sogar, dass auch die Kanalneuromasten der mecha-

nosensorischen Seitenlinie eine Antwort auf den elektrischen Reiz sendeten. Diese Aussage be-

kräftigen Baker et al. (2013) in ihrer Literaturstudie. Kalmijn (1974) schreibt, dass ein zusätz-

licher Detektionsmechanismus durch das Labyrinth oder die Seitenlinie vielfach aufgestellt, 

aber auch widerlegt wurde. Da es selbst heute noch keine eindeutigen Erkenntnisse dazu zu 

geben scheint, bleibt es wohl ein kontroverses Thema. 

In der Literatur werden oft die Begriffe „elektrorezeptiv“, „elektrosensitiv“, „nicht-elektrisch“, 

„(schwach- und stark-) elektrisch“ sowie „aktive und passive Elektrorezeption“ verwendet. Da-

bei ist eine klare Zuordnung der Bedeutungen teilweise schwierig. Abbildung 2.5 zeigt daher 

aufbauend auf den gesichteten Quellen einen Überblick über die begriffliche Interpretation, wie 

sie im Rahmen dieser Arbeit verwendet wird. 

                                                
13 Hier wird die Schreibweise aus der Veröffentlichung beibehalten; die Schreibweise scheint sich jedoch 

zu „Ameiurus nebulosus“ geändert zu haben 
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Abbildung 2.5:  Einordnung der Begriffe zur Elektrorezeption bei Fischen: Sowohl die Mechanismen 

zur Wahrnehmung als auch die sensorischen Strukturen können vielseitig sein. Weitere Erläuterungen 

befinden sich im Text. (Zusammenstellung in Anlehnung an Abbildungen und Erläuterungen von Baker 

2019; Frings 2021; Kalmijn 1974; Kramer 1996; Müller und Frings 2009; Roth und Daumer 1976; 

Zupanc und Bullock 2005; beispielhafte Skizzen der Sinnesorgane stark vereinfacht) 

Elektrorezeption 

Grundsätzlich wird zwischen Tieren unterschieden, die Rezeptoren zur Wahrnehmung elektri-

scher Reize besitzen (elektrorezeptive Fische) und denen, die solche spezialisierten Rezeptoren 

nicht besitzen (nicht elektrorezeptive Fische). Letztere, zu denen die meisten Teleostei (echte 

Knochenfische) zählen (Frings 2021; Hildebrandt et al. 2021), können dennoch sensitiv auf 

elektrischen Strom reagieren – also elektrosensitiv sein. Bei der Elektrorezeption wird weiterhin 

zwischen passiver und aktiver Wahrnehmung unterschieden (Abbildung 2.5). Nach Kalmijn 

(1974) ist für die aktive Elektrorezeption lediglich auch eine aktive Handlung des Tieres zur 
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Erzeugung des Feldes relevant. Dies kann beispielsweise eine Bewegung des eigenen Körpers 

durch das Erdmagnetfeld sein, wodurch eine Ladungsverschiebung im Körper stattfindet und 

durch den aktiven Ionentransport über die Haut ein elektrisches Feld erzeugt wird. Das Feld ist 

folglich je nach Körperausrichtung zu den Magnetfeldlinien unterschiedlich stark und kann da-

her vom Tier interpretiert werden. Einige Fische besitzen jedoch auch ein elektrisches Organ, 

welches aktiv Entladungen erzeugen kann (EOD – Electric Organ Discharge) und welches sich 

je nach Fischart aus Muskelgewebe oder Nervenzellen umgebildet hat (Roth und Daumer 

1976). Je nachdem wie stark die Entladung ist, wird zwischen schwach-elektrischen (z.B. Nil-

hechte) und stark-elektrischen (z.B. Zitteraale) Fischen unterschieden. Neben der Orientierung, 

der Lokalisation anderer Organismen oder gar der Kommunikation nutzen stark-elektrische Fi-

sche das Organ, um lähmende oder gar tödliche elektrische Impulse auszusenden. 

Für die reine Orientierung oder die Ortung von Beute ist kein elektrisches Organ nötig und die 

Rezeptoren sitzen meist in Ampullen unter der Haut, wo sie schwache, niederfrequente elekt-

rische Felder detektieren können. Die Ampullen selbst stehen durch schleimgefüllte Poren bzw. 

Kanäle mit der Umgebung in Verbindung. Bei den Hai- und Rochenartigen (Elasmobranchii als 

Teil der Knorpelfische) sind diese Kanäle sehr lang und werden nach ihrem Entdecker als „Lo-

renzini’sche Ampullen“ bezeichnet. Bei den schwach-elektrischen Knochenfischen wird jedoch 

bei den eher kurzen Kanälen der Begriff „ampulläres Organ“ und bei Welsartigen (Siluriformes) 

aufgrund ihrer sehr geringen Größe „(small) Pit Organs“ verwendet (Kalmijn 1974; Roth 1969). 

Demgegenüber besitzen die elektrischen Fische neben den beschriebenen Ampullenorganen 

noch zusätzliche Rezeptoren. Diese geschlossenen Tubulusorgane14 sitzen unter der Haut und 

können sogar hochfrequente (eigenerzeugte) Felder detektieren. Für die innerartliche Kommu-

nikation und aktive Elektroortung sind die Tubulusorgane daher essentiell. (Hildebrandt et al. 

2021; Kramer 1996; Müller 1993) Für detailliertere Informationen zur stark variierenden Mor-

phologie der Rezeptoren wird beispielsweise auf Baker (2019), Bullock et al. (2005), Kramer 

(1996) und Szabo (1974) verwiesen. Kalmijn (1974) weist deutlich darauf hin, dass es auch 

weitere Strukturen zur Elektrorezeption geben kann, die bisher noch nicht erkannt wurden – 

so gibt es weitere nicht-elektrische Fischarten, bei denen die ampullären Organe bspw. als 

Mikroampullen oder primitive Poren bezeichnet werden.  

Ein Beispiel der Elektroortung elektrischer Fische zeigt Abbildung 2.5 (Bild rechts): Die Tiere 

können mit ihrem elektrischen Organ ein elektrisches Feld erzeugen und bspw. Störungen die-

ses Feldes durch schlechter leitende (hellblauer Kreis) oder besser leitende (dunkelblauer Kreis) 

Materialien durch den geänderten Feldlinienverlauf auf der Körperoberfläche mit ihren tuberö-

sen Organen wahrnehmen (Rezeptoren R beispielhaft auf Fischkörper als Punkte dargestellt). 

Die Kraftrichtung des Feldes kann durch Tangenten an den Feldlinien dargestellt werden und 

die Dichte der Feldlinien gibt Aufschluss über die Feldstärke (in mV/cm, Gradienten des Poten-

tials). Das elektrische Potential (in mV) verläuft senkrecht zu den Feldlinien und ist durch die 

Isopotentiallinien (oder Äquipotentiallinien) dargestellt. Die Erregungsmuster der Elektrore-

zeptoren können dann nach der Verarbeitung im Gehirn ein Bild der Umwelt wiedergeben. 

(Roth und Daumer 1976) Es wird außerdem immer wieder darauf eingegangen, dass die Tiere 

jedoch nur die Änderung der Felder detektieren, wobei eine Änderung an den Rezeptoren be-

reits durch die Schwimmbewegung des Fisches durch das Feld ausgelöst werden kann (Roth 

1969).  

                                                
14 Da ihre Morphologie stark variiert, gibt es auch hier weitere Spezifizierungen, z.B. Knollenorgan. 
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Quellen elektrischer Felder 

Nicht nur aktiv elektrische Fische besitzen ein sie umgebendes elektrisches Feld, vielmehr 

umgibt jedes Lebewesen und jede Pflanze aufgrund der innerlich ablaufenden Prozesse ein bio-

elektrisches Gleichspannungsfeld von bis zu 1 mV/cm (Hildebrandt et al. 2021). Nach Frings 

(2021) kann man sich das elektrische Feld eines jeden Fisches als Dipolfeld vorstellen, das 

durch andere elektrische Fische passiv detektiert werden kann. Er gibt jedoch keine detaillierten 

Beschreibungen zum Feld. Dass ein bioelektrisches Gleichstromfeld der Fische bewiesen sei, 

schrieb bereits Kalmijn (1974), jedoch sei dessen Herkunft noch nicht verstanden – aktuellere 

Studien dazu sind nicht bekannt. Aus den meisten Untersuchungen wird der Rückschluss gezo-

gen, dass den Fisch aufgrund der Gesamtpolarität aller Organe ein Gleichstromfeld (DC) umgibt 

(z.B. Bullock 1973; Burge 1939a; Kalmijn 1974; Roth 1972). Ebenso wird oft die Änderung des 

Feldes durch die Muskelbewegung, die Beugung des Körpers selbst oder die Atmung eingegan-

gen, wobei manche von der Entstehung eines Wechselstromfeldes (AC; z.B. Bullock 1973; Roth 

1972) und andere wiederum von Schwankungen des Gleichstromfeldes ausgehen (z.B. Burge 

1939a; Kalmijn 1974). Als Quellen des Stromflusses werden immer Kiemen und Maul genannt, 

wobei auch die anale Öffnung elektrogen sei. Die Polarität kann jedoch in Abhängigkeit des 

Zustandes des Tieres schwanken: so wurde bei betäubten, nicht atmenden Tieren vorrangig, 

aber nicht ausschließlich, der größte Spannungsgradient eines Gleichstromfeldes zwischen dem 

negativen Maul (Kathode) und den positiven Kiemen (Anode)15 gemessen (Burge 1939b; Roth 

1972). An wachen Goldfischen wies Burge (1939a) hingegen durch Strommessungen in einem 

Zylinder ein umgekehrtes Gleichstromfeld zwischen dem negativ polarisierten Schwanz (Ka-

thode) und dem positiven Kopf (Anode) nach. Die Potentialdifferenz und Feldstärke kann wei-

terhin aufgrund von Verletzungen oder hoher Muskelaktivität erhöht werden (Burge 1939a; 

Kalmijn 1974). Das Gleichstromfeld ist außerdem selbst bei betäubten und toten Tieren vor-

handen und kann sogar variiert werden, wenn der Körper fremdbewegt wird – insbesondere 

bei Simulation der Atmung durch Bewegung der Kiemendeckel (Kalmijn 1974; Roth 1972). 

Unbestreitbar ist folglich, dass Fische eine Art Dipolfeld besitzen, das es Räubern erlaubt, sie zu 

detektieren. Dabei besteht in größerer Entfernung für Räuber die Schwierigkeit, dass die Feld-

linien in manchen Bereichen zunehmend parallel zur Quelle verlaufen (vgl. Abbildung 2.5) 

und es dadurch zu Uneindeutigkeiten kommt. Schluger und Hopkins (1987) fanden in ihren 

Untersuchungen mit unterschiedlichen elektrischen Dipolen bzw. deren unterschiedlichen 

elektrischen Feldern heraus, dass Fische sich anhand der Feldlinien ausrichten und diesen bis 

zur Quelle folgen.  

Aber nicht nur Tiere und Pflanzen besitzen ein elektrisches Feld. In Flüssen und Bächen werden 

abiotische elektrische Felder unter anderem auch durch folgende Auslöser erzeugt (Bodznick 

und Montgomery 2005; Hildebrandt et al. 2021; Kalmijn 1974; Keller 2004): 

 elektrische Leitungen, die entlang der Gewässersohle oder quer dazu verlegt sind; 

 elektrochemische Prozesse (aus lokalen Unterschieden in der chemischen Zusammen-

setzung von Salzgehalt, Sauerstoffgehalt, pH-Wert oder Temperatur);  

 atmosphärische Einflüsse (z.B. Blitze); 

                                                
15 Roth (1972) wies in seinen Untersuchungen jedoch darauf hin, dass das Feld wohl in einem Zustand 

„eingefroren“ zu sein schien, da einige Versuchstiere auch eine umgekehrte Polarität aufwiesen. 
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 eine zeitliche Veränderung des Magnetfeldes und der Erdströme, die ein elektrisches 

Feld erzeugen (kann durch tägliche Variation bspw. aufgrund der Sonnenwinde ent-

stehen: Die Erde besitzt bezüglich der Sonne eine 24 h Periodizität. Daher ist es nach 

Kalmijn (1974) durchaus möglich, dass auch elektrosensitive Süßwasserfische die In-

formationen zur Synchronisation des circadischen Rhythmus als „Zeitgeber“-Funktion 

verwenden.);  

 geophysikalische Ereignisse (Dehnungen in der eisenhaltigen Erdkruste und Erdbeben 

beeinflussen die lokalen elektrischen Felder, was bspw. an Welsen in Japan beobachtet 

werden konnte: tippte man auf den Tisch, auf dem das Aquarium stand, rief es immer 

nur dann eine Reaktion bei dem Tier hervor, wenn wenige Stunden später ein Erdbe-

ben eintrat (Hatai et al. 1932)); 

 das Durchströmen des Erdmagnetfeldes (leitende Flüssigkeit, die sich durch ein Mag-

netfeld bewegt, erzeugt ein elektrisches Feld) 

Dadurch können spezielle Ausprägungen des elektrischen Potentials innerhalb eines Gewässer-

laufs entstehen. Roth (1969) verweist bspw. auf Krajew (1957) und geht darauf ein, dass die 

Gleichstromfelder in Flüssen im Querprofil an den Ufern starke Sprünge aufweisen.  

Untersuchungen zur Elektrorezeption in Teleostei 

 „Auch, wenn alle Organismen auf elektrische Schläge reagieren, wenn diese ausreichend stark 

sind, nutzen nur manche aquatischen Wirbeltiere schwache elektrische Ströme regelmäßig zur 

Orientierung, Objektlokalisierung oder Kommunikation. Nur letztere Organismen werden als 

elektrorezeptiv bezeichnet.“ [übersetzt aus dem Englischen] Dies schreibt Kramer (1996) sehr 

passend, denn nicht alle Fischarten besitzen Elektrorezeptoren. Die einzigen elektrorezeptiven 

Teleostei (echte Knochenfische) des Süßwassers, die weltweit Verbreitung finden, sind Welsar-

tige (Siluriformes; Kramer 1996). Störartige und Neunaugen gehören zu weiteren in den deut-

schen Binnengewässern vorkommenden elektrorezeptiven Fischarten, die jedoch nicht zu den 

Teleostei zählen (siehe bspw. Baker et al. 2013; Gibbs und Northcutt 2004; Wang et al. 2020). 

Weitere Süßwasser-Teleostei, die sogar einen aktiven Elektrosinn besitzen, kommen nur in af-

rikanischen (Nilhechte (Mormyridae)) sowie süd- und mittelamerikanischen Flüssen vor (Neu-

welt-Messerfische (Gymnotiformes)).  

Zahlreiche Versuche wurden mit Zwergwelsen (Amiurus nebulosus) sowie auch mit dem Ame-

rikanischen Aal (Anguilla rostrata) und Europäischen Aal (Anguilla anguilla) durchgeführt. Ein 

wesentlicher Unterschied, durch den ersichtlich wird, dass der Wels gegenüber dem Aal Elekt-

rorezeptoren besitzt, ist das Fressverhalten. Der geblendete Wels zeigt bei sehr schwachen 

elektrischen Feldern ein Schnappen nach der Reizquelle, da er dort Beute vermutet (Dijkgraaf 

1968; Roth 1968). Erst bei stärkerem Stromfluss zeigt der Wels ein Meideverhalten. In einer 

Studie zeigte Roth (1972) unter anderem auch, dass Zwergwelse (Ictalurus nebulosus) die bio-

elektrischen Wechsel- und Gleichstromfelder anderer Fische mithilfe ihrer small pit organs de-

tektieren können. Ebenso können sie zwischen unterschiedlichen Polaritäten der Felder unter-

scheiden (Roth 1969). Bezüglich des Aals findet man hingegen sehr viele kontroverse Aussagen. 

Während Bullock (1973) die Aale zu den elektrorezeptiven Fischen einordnet, schreiben 

McCleave und Power (1978), dass noch kein Mechanismus zur Wahrnehmung schwacher 

elektrischer Felder beim Amerikanischen Aal bekannt seien. Berge (1979) hält es aufgrund der 

hohen Reizschwelle für fraglich, ob Aale elektrische Reize gezielt nutzen, wohingegen Rommel 
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und McCleave (1972) die Sensitivität des Aals im Bereich natürlich vorkommender ozeanischer 

elektrischer Felder einordnen. Auch Kalmijn (1974) und CSA Ocean Sciences Inc. and Exponent 

(2019) nennen die kontroversen Erkenntnisse bezüglich der Wahrnehmung niederfrequenter 

elektrischer Felder durch den Aal ein. Bezüglich der Wahrnehmung von elektrischen Feldern 

scheint es gerade zwischen amerikanischen und europäisch/russischen Wissenschaftlern sehr 

unterschiedliche Meinungen gegeben zu haben (vgl. Berge 1979, McCleave und Power 1978, 

Zimmerman und McCleave 1975). In den meisten Veröffentlichungen wird der Aal letztendlich 

jedoch zu den nicht-elektrorezeptiven Fischen gezählt, scheint jedoch elektrosensitiv zu sein 

(Kalmijn 1974). Aufgrund der Frage wonach er sich bei seiner langen Wanderung zwischen 

Meer und Binnengewässer orientiert, scheint der Aal jedoch immer wieder in den Fokus ver-

schiedener Untersuchungen (siehe auch Abschnitt 2.2.4). Für eine phylogenetische Übersicht 

elektrorezeptiver Fischarten wird auf Baker (2019) und Kramer (1996) verwiesen. Dennoch 

sollte natürlich nicht ausgeschlossen werden, dass weitere Elektrorezeptoren bei anderen Fi-

schen entdeckt werden oder sich ggf. neu ausbilden. 

Ein wichtiger Unterschied zwischen elektrorezeptiven Teleostei und der Vielzahl an elektrore-

zeptiven Nicht-Teleostei ist der auslösende Reiz. Während bei ersteren ein anodischer Reiz (po-

sitive Ladung) zur Depolarisation (Erhöhung der Frequenz der Aktionspotentiale) und ein ka-

thodischer Reiz (negative Ladung) zur Hyperpolarisation (Erniedrigung der Frequenz der Akti-

onspotentiale) führt, ist es bei den Nicht-Teleostei genau anders herum (Baker et al. 2013; 

Bodznick und Montgomery 2005; Kramer 1996; Roth 1972). Einige Quellen gehen darauf ein, 

dass der Elektrosinn ein phylogenetisch gesehen sehr alter Sinn ist, der sich bei den Teleostei 

Kramer (1996) mindestens zweimal unabhängig neu entwickelt hat – womöglich aus der me-

chanosensorischen Seitenlinie (Baker 2019; Kramer 1996). Daher ist es nicht verwunderlich, 

dass sowohl die elektrosensorische Seitenlinie wie auch die mechanosensorische Seitenlinie auf 

einen anodischen Reiz mit einer Depolarisation reagieren (wenn auch bei höherer Reizschwelle, 

da der elektrische Reiz nicht der adäquate Reiz dieser Sinneszelle ist; Roth 1968). Ein Zusam-

menhang mit der anodisch ausgerichteten Galvanotaxis (siehe Abschnitt 2.3.2) besteht voraus-

sichtlich nicht. Da die im Fischkörper vorgehenden elektrischen Ströme sehr komplex sind, kann 

im Rahmen dieser Arbeit nicht detaillierter darauf eingegangen werden. Snyder (2003) gibt in 

seinem Werk einen sehr guten, tiefergehenden Überblick über wichtige Grundlagen zu Fischen 

in elektrischen Strömen.  

Elektrische und magnetische Felder sind koexistent. Von elektromagnetischen Feldern spricht 

man hingegen erst im hochfrequenten Bereich, wenn beide Felder nicht mehr voneinander ent-

koppelt betrachtet werden können – denn eine Änderung des elektrischen Feldes verursacht ein 

Magnetfeld und eine Änderung des Magnetfeldes ebenso ein elektrisches Feld (AKNIR 2019). 

Verschiedene Autoren (z.B. Hildebrandt et al. 2021, Kalmijn 1988a, Kramer 1996) schreiben, 

dass Fische im Salzwasser mit den hochempfindlichen Elektrorezeptoren das Magnetfeld der 

Erde indirekt wahrnehmen und sich daran orientieren können, wenn sie sich selbst als elektri-

scher Leiter durch dieses Feld bewegen und damit einen elektrischen Strom induzieren (Abbil-

dung 2.5). Molteno und Kennedy (2009) stellen sogar ein mathematisches Modell auf, das die 

über den Vestibularapparat aufgenommene Eigenbewegung des Körpers mit den bei der Bewe-

gung durch das Magnetfeld erzeugten elektrischen Signalen kombiniert und dadurch eine Art 

Kompass erzeugt. Dieses Prinzip scheint im Süßwasser aufgrund der geringeren Leitfähigkeit 

voraussichtlich nicht möglich zu sein (Kramer 1996; Müller und Frings 2009). 
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2.2.4 Magnetsinn 

Neben der erwähnten indirekten Wahrnehmung magnetischer Felder per elektromagnetischer 

Induktion über die elektrosensorische Seitenlinie (Molteno und Kennedy 2009), sind weitere 

Möglichkeiten zur Magnetfeldrezeption in der Diskussion. Dabei steht die Hypothese im Raum, 

dass sich einige anadrome (z.B. der Lachs) und katadrome (z.B. der Aal) Arten während ihrer 

Wanderung zwischen Meer und Binnengewässer an dem Magnetfeld der Erde orientieren. So 

schreibt Kramer (1996): „Bei Teleostei, denen eine Elektrorezeption fehlt, insbesondere bei 

wandernden Arten wie dem Aal, dem Lachs, dem Thunfisch und der Forelle, hat sich ein schar-

fes geomagnetisches Reaktionsvermögen entwickelt.“ [übersetzt aus dem Englischen] Da das 

Magnetfeld omnipräsent ist, könnte es für genannte Arten eine wichtige Informationsquelle 

darstellen. 

Das Magnetfeld der Erde entsteht durch die Strömungen von flüssigem Eisen im Erdkern (Ent-

stehung eines Geodynamos, Moyes et al. 2008). Die Kraftlinien des Magnetfeldes (Dipol) ver-

laufen vom magnetischen Nordpol zum magnetischen Südpol, wobei diese nicht mit den geo-

grafischen Polen entlang der Rotationsachse zusammenfallen (Abbildung 2.6). Der magneti-

sche Südpol liegt aktuell ca. 500 km versetzt zum geografischen Nordpol in Nordkanada. Der 

Inklinationswinkel gibt an, in welchem Winkel die Magnetfeldlinien zur Erdoberfläche verlau-

fen, während der Deklinationswinkel einen Winkel in der horizontalen Ebene charakterisiert, 

der die Abweichung zwischen einer Kompassnadel (ausgerichtet zwischen den magnetischen 

Polen) und dem geografischen Nord angibt. Zusätzlich wird das Feld durch seine Intensität als 

magnetische Flussdichte charakterisiert16. Diese wird in der Einheit Tesla17 (T) angegeben und 

variiert auf der Erdoberfläche im Bereich von 30 bis 60 μT (AKNIR 2019). Magnetische Ano-

malien18 im Bereich von 0,1 bis 1 μT sind möglich, die beispielsweise von lokalen geologischen 

Bedingungen verursacht werden können (Moyes et al. 2008) oder auch durch den Einfluss von 

Sonnenwinden (Wiltschko und Wiltschko 1995). Lokale Schwankungen können aber beispiels-

weise auch durch anthropogene Einflüsse, wie durch Magnetfelder von auf dem Meeresboden 

verlegten Starkstromkabeln erzeugt werden. Wiltschko und Wiltschko (1995) bezeichnen dies 

als menschengemachtes Rauschen. Verschiedene Studien geben jedoch an, dass keine nach-

weisliche Veränderung des Verhaltens verschiedener Fischarten festzustellen war (Armstrong 

et al. 2015; CSA Ocean Sciences Inc. and Exponent 2019; Orpwood J. et al. 2015). Neben den 

räumlichen Schwankungen des Magnetfeldes, gibt es außerdem auch zeitliche Schwankungen 

oder Verschiebungen. 

                                                
16 Deklinations- und Intensitätskarten des Magnetfeldes können beispielsweise unter folgendem Link her-

untergeladen werden: https://www.ngdc.noaa.gov/geomag/WMM/ 
17 1 T = 1 N/(A∙m); entspricht der magnetischen Flussdichte, die auf einen Leiter von 1 Meter Länge, 
durch den ein Strom von 1 Ampere (A) Stärke fließt, eine Anziehungskraft von 1 Newton ausübt 
18 siehe auch: Anomalien des erdmagnetischen Totalfeldes der BRD, https://www.leibniz-liag.de/filead-

min/user_upload/S1/arbeitsbereiche/gravi_mag/magnetikkarte.pdf, abgerufen am 27.02.2023 
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Abbildung 2.6:  Magnetfeld der Erde mit angedeuteter Beeinflussung der Feldlinien durch die Sonnen-

winde; die magnetischen Pole verlaufen nicht parallel zur Rotationsachse der Erde. Aufgrund der Strö-

mungen im Erdinneren hat sich das Magnetfeld im Laufe der Erdgeschichte bereits mehrmals geändert, 

was auch zukünftig weiterhin zu erwarten ist. Mögliche Parameter, die ein Lebewesen auf der Erde wahr-

nehmen kann, sind die Intensität, die Polarität, die Inklination oder ggf. auch die vertikale Komponente 

des magnetischen Feldes. Da Inklination und Intensität unterschiedliche Gradienten besitzen, entsteht 

durch diese Parameter auf der Erdoberfläche eine zweidimensionale Karte zur eindeutigen Positionsbe-

stimmung. (in Anlehnung an Lohmann et al. 2008; Wiltschko und Wiltschko 1995) 

Theorien der Magnetfeldrezeption 

Bis heute wurde noch nicht mit Sicherheit nachgewiesen, wie das Magnetfeld wahrgenommen 

wird, denn ein Magnetsinn konnte bisher noch nicht final identifiziert werden. Es haben sich 

jedoch aus den bisherigen Untersuchungen drei Theorien ergeben, die teilweise mit anderen 

Sinnen verknüpft sind (Walker et al. 1997): 

(1) Anregung von Elektronen spezieller Photopigmente im Auge durch Licht (sog. „opti-

sches Pumpen“; funktioniert folglich nicht bei Dunkelheit), die dann mit dem Magnet-

feld interagieren und ein Signal erzeugen, was durch das visuelle System wahrgenom-

men werden kann (Deutschlander et al. 1999; Walker et al. 2003), 

(2) Magnetrezeption über elektromagnetische Induktion mithilfe des Elektrosinns (wird 

vor allem den Knorpelfischen im Meer zugeschrieben, siehe auch Abschnitt 2.2.3, 

Kalmijn 1974), 

(3) Magnetrezeption über paramagnetische Materialien als eine Art Kompass: durch die 

Ausrichtung im Feld wird das magnetische Signal in ein mechanisches umwandelt, 

welches wiederum vom zentralen Nervensystem detektiert werden kann. Als Material 

werden meist Magnetitpartikel (magnetisches Eisenoxid, Fe3O4) vermutet, die vom Or-

ganismus selbst hergestellt werden können und sogar in manchen Nervenzellen abge-

lagert werden (Kirschvink und Gould 1981). 
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Gerade über lange Strecken wandernden Arten wird der Magnetsinn zugeschrieben, wobei be-

reits zahlreiche Studien durchgeführt wurden. Dazu gehören vor allem verschiedene Arten von 

Forellen, Lachsen und Aalen (siehe unten) – aber auch Zebrafische (Danio rerio, Myklatun et 

al. 2018) und vor allem Meereslebewesen wie Haie, Stachelrochen oder Schildkröten (z.B. 

Keller et al. 2021; Lohmann 2007; Newton und Kajiura 2017) wurden untersucht. Bezüglich 

der Aale scheint die Meinung zum Magnetsinn wie auch bei der Elektrorezeption sehr kontro-

vers zu sein. 

Die meisten durchgeführten Studien mit Fischen wurden in kleinen Becken ggf. mit Labyrinthen 

durchgeführt, bei denen in verschiedenen Tests das Erdmagnetfeld durch Spulen kompensiert 

oder geändert wurde und anschließend die Richtungswahl der Tiere unter den neuen Umge-

bungsbedingungen beobachtet wurde (siehe unten). Durch Abdunkelung des Untersuchungs-

bereichs konnte dann die erste Theorie bei den untersuchten Arten verworfen werden, wenn 

sie sich trotz Dunkelheit entsprechend der Magnetfeldänderung neu ausrichteten (z.B. Chew 

und Brown 1989). Besitzen die Tiere dann nachweislich auch keinen Elektrosinn, kann auch 

die zweite Theorie für diese Arten verworfen werden. Daher steht bezüglich der hauptsächlich 

untersuchten Arten von Forellen, Lachs und Aal vor allem die dritte Theorie im Fokus. Der 

Nachweis von Magnetit ist jedoch dahingehend erschwert, dass biologisches Gewebe für mag-

netische Feldlinien durchgängig ist, Rezeptoren folglich überall sitzen könnten und voraussicht-

lich mikroskopisch klein sind (Hildebrandt et al. 2021; Walker et al. 2003).  

Eine zusätzliche Schwierigkeit liegt darin, den adäquaten Reiz zu identifizieren – was natürlich 

auch daran liegt, dass die möglichen Rezeptoren (s.o.) noch nicht identifiziert werden konnten. 

Das Magnetfeld stellt ein Vektorfeld dar, weshalb es unterschiedliche verhaltensauslösende Pa-

rameter zu betrachten gibt. Es besteht die Möglichkeit auf die Intensität des Feldes zu reagieren 

oder auf Richtungen, wie beispielsweise den horizontalen Vektor des Feldes auf der Erdober-

fläche (ähnlich einer Kompassnadel; Polaritätskompass19, z.B. Quinn und Brannon 1982) oder 

der Inklination (Inklinationskompass, Abbildung 2.6). Viele Wissenschaftler schreiben weiter-

hin, dass Fische sich nicht ausschließlich an dem Magnetfeld orientieren, sondern zusätzlich 

sensorische Informationen anderer Sinne wie der Augen oder der chemosensorischen Systeme 

nutzen (z.B. Hellinger und Hoffmann 2009; Wiltschko und Wiltschko 2001). Der Magnetsinn 

selbst kann gerade in weiten Räumen mit wenig festen Fixpunkten wie dem Meer (z.B. bei 

diadromen Arten) sehr hilfreich sein. 

Untersuchungen mit Forellen, Lachsen und Aalen 

Zahlreiche Untersuchungen wurden bisher sowohl mit anadromen als auch mit potamodromen 

Salmoniden durchgeführt, woraus ersichtlich wurde, dass die Wahrnehmung des Magnetfeldes 

genetisch verankert ist (z.B. potamodrome Regenbogenforellen (Oncorhynchus mykiss): Chew 

und Brown 1989,  Hellinger und Hoffmann 2009, Putman et al. 2014a; anadrome Lachsarten 

(Oncorhynchus nerka, Oncorhynchus tshawytscha): Naisbett-Jones et al. 2020, Putman et al. 

2013, Quinn 1980). Formicki et al. (1997) stellten sogar eine Ausrichtung anhand des Magnet-

feldes bei Embryos zweier Forellenarten (Salmo trutta und Oncorhynchus mykiss) fest. Jedoch 

gehen sie in diesem Stadium von einer passiven Ausrichtung aus, da sich das zentrale Nerven-

system noch nicht geformt hat. Auf der Suche nach Magnetrezeptoren wurden unter anderem 

biogenes Magnetit im olfaktorischen Epithel von Forellen (Walker et al. 1997) sowie im Kopf-, 

                                                
19 In der Literatur findet man hier oft auch die Bezeichnung der Polarität, da der Vektor in Richtung des 

magnetischen Südpols zeigt, wie z.B. in Wiltschko und Wiltschko (2001). 
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Schädel- und Seitenlinienbereich verschiedener Lachsarten (Mann et al. 1988; Moore et al. 

1990; Ogura et al. 1992) gefunden und die langkettigen, eisenhaltigen Strukturen als stark 

genug für eine Ausrichtung nach dem Magnetfeld befunden. Neueste Untersuchungen von 

Naisbett-Jones et al. (2020) zeigten, dass junge Königslachse (Oncorhynchus tshawytscha) ihre 

Orientierung anhand eines Magnetfeldes anpassen, wenn sie zuvor starken magnetischen Pul-

sen ausgesetzt waren. Diese magnetischen Pulse waren stark genug, um das Dipolmoment des 

biogenen Magnetits zu verändern. Die Erkenntnisse bekräftigen wiederum die Hypothese zur 

Magnetfeldrezeption mithilfe von Magnetit. Recht eindeutige Beweise zur Magnetfeldorientie-

rung von Lachsen lieferten auch die Untersuchungen von Taylor (1986), der die Tiere in einem 

in West-Ost Richtung durchströmten Becken hielt und anhand der Futterzugabe in westlicher 

Richtung für 18 Monate trainierte. Nach Umsetzen in ein Becken, die einen Zufluss aus vier 

verschiedenen Richtungen besaßen, richteten sich die Tiere trotzdem in Richtung der erwarte-

ten Futterzugabe westwärts aus. Wurde zusätzlich das Magnetfeld künstlich um 90° gedreht, 

änderte sich die Ausrichtung der meisten Tiere ebenfalls um 90° in Richtung des „neuen Wes-

tens“. Eine Umkehr der vertikalen Komponente zeigte hingegen keine Wirkung. Manche Sal-

moniden scheinen folglich das Magnetfeld der Erde zur Kompassorientierung zu nutzen. Der 

Ursprung des Verhaltens sowie deren Signifikanz sind jedoch noch unbekannt (Wiltschko und 

Wiltschko 1995). 

Bezüglich der Frage, wie gerade anadrome Arten über hunderte von Kilometern zwischen Süß- 

und Salzwasser wandern und ihre Geburtsgewässer wiederfinden können, stellten Lohmann et 

al. (2008) erstmalig die Theorie der geomagnetischen Prägung auf. In weiteren Untersuchun-

gen wurde diese Hypothese weiter spezifiziert (Putman et al. 2013; Putman et al. 2014b). Da-

nach findet womöglich beim Übergang vom Süß- ins Salzwasser eine Prägung auf die lokale 

Intensität und Inklination des Magnetfeldes statt. Da die Gradienten der Inklination und der 

Intensität nicht parallel verlaufen, entsteht ein zweidimensionales Koordinatensystem (Bikoor-

dinatennavigation, siehe Abschnitt 2.3.2) für die Magnetfeldinformation, welches über die Erd-

oberfläche gespannt werden kann und eine eindeutige Positionsbestimmung ermöglicht. Auf 

diese Weise können Lachse unter Nutzung ihrer „vererbten magnetischen Karte“ sowie der ge-

omagnetischen Prägung nach ihrem Aufwuchs im Meer die Mündung ihrer Heimatgewässer 

wiederfinden (Putman et al. 2014b). Innerhalb der Binnengewässer nutzen sie dann wiederum 

ihre olfaktorische Prägung für die Rückkehr zu ihrem Geburtsort. Weitere Studien zeigten au-

ßerdem, dass eine vererbte Magnetfeldkarte womöglich auch bei nicht-anadromen Salmoniden 

vorliegt (Putman et al. 2014a; Scanlan et al. 2018). Dabei beschreiben Putman et al. (2014a) 

unter anderem eine Fehlorientierung von Forellen, die in einer Aufzucht in stark verfälschten 

Magnetfeldern (z.B. durch Stahlbetonbauten, Stahlrohre oder Stromkabel) aufwuchsen, wobei 

die Autoren eine spätere Neukalibrierung oder Umprägung der Tiere nicht ausschließen.  

Auch in Hinblick auf verschiedene Aalarten wurden bereits viele Untersuchungen durchgeführt 

– meist sogar als kombinierte Studien zur elektrischen und magnetischen Wahrnehmung. Dies-

bezüglich sind zwischen amerikanischen und europäisch/russischen Wissenschaftlern sehr un-

terschiedliche Meinungen zu finden. In amerikanischen Untersuchungen rund um die Forscher-

gruppe von McCleave konnte keine Ausrichtung anhand des Magnetfeldes bei Amerikanischen 

Aalen (Anguilla rostrata) festgestellt werden, jedoch unterstützen sie die These, dass Aale das 

Magnetfeld der Erde indirekt über die aufgrund des strömenden Salzwassers induzierten 

elektrischen Felder wahrnehmen können (Zimmerman und McCleave 1975). Berge (1979) 

schließt hingegen aus seinen Untersuchungen zum Europäischen Aal (Anguilla anguilla), dass 
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die Reizschwelle für elektrische Impulse zu hoch sei und es den Tieren daher nicht möglich ist, 

das Erdmagnetfeld durch Induktion wahrzunehmen. In weiteren europäischen Versuchen mit 

Europäischen und Amerikanischen Aalen konnte Tesch (1974) keine signifikanten Verhaltens-

unterschiede zwischen den Arten feststellen. Jedoch beobachtete er, wie auch eine russische 

Forschergruppe um Branover et al. (1971), ebenfalls eine deutliche Ausrichtung nach dem Mag-

netfeld. Zusätzlich erwähnte er einen Einfluss der Salinität. In einer kritischen Betrachtung ging 

auch Karlsson (1985) auf die Schwierigkeiten und die Diskrepanzen zwischen den Studien ein. 

Dabei hob er unter anderem Unterschiede im Versuchssetup und dem Altersstadium der Tiere 

hervor. Ebenso beschrieb er, dass der Versuch durch die auftretende Thigmotaxis (siehe Ab-

schnitt 2.3.2) der Tiere stark beeinflusst werden kann und seine Ergebnisse daher nicht eindeu-

tig seien. Wiltschko und Wiltschko (1995) nennen als eines der Hauptprobleme die fehlende 

Motivation der oft verwendeten Gelbaale. In diesem Lebensstadium verhalten sich die Tiere 

eher stationär und weisen keinen ausgeprägten Wandertrieb auf. So scheint die Frage zur Mag-

netfeldwahrnehmung von Aalen weiter zu bestehen. In neueren Untersuchungen von Naisbett-

Jones et al. (2017) zeigten sich signifikante Unterschiede in der Reaktion auf vier verschiedene 

Magnetfeldsituationen, welche verschiedenen geografischen Punkten entlang des Golfstroms 

zugeordnet wurden. Anhand eines Ozean-Modell wurde dann gezeigt, dass Aale sich an diesen 

Punkten möglichweise gezielt am Magnetfeld ausrichten, um den Golfstrom für ihre Wande-

rung nach Europa zu nutzen. Auch hier wird die Vermutung der Nutzung von Magnetfeldkarten 

aus Inklination und Intensität angestellt.  

Bezüglich eines Organs zur Wahrnehmung ist auch bei den Aalen nicht viel bekannt. Hanson 

und Westerberg (1986) entdeckten zwar eisenhaltige Partikel und auch Magnetit in den Kno-

chen des Europäischen Aales, schreiben aber deutlich, dass diese voraussichtlich nicht ausrei-

chend stark für einen Magnetsinn wären. Sie vermuten eher, dass das Material zur Verknöche-

rung (Bildung von Knochengewebe z.B. beim Heilungsprozess von Brüchen) dient. Demgegen-

über finden Moore und Riley (2009) im Seitenliniensystem des Aales ausreichend ferromagne-

tisches Material (vermutlich Magnetit), um eine Magnetfeldrezeption anzunehmen. Sie können 

jedoch nicht ausschließen, dass das Material eher dem von Hanson und Westerberg (1986) 

vermuteten Zweck diene. 

Auch bei den Aalen wird eine Prägung auf situativ relevante Magnetfeldinformationen ange-

nommen. Durif et al. (2013) gehen beispielsweise darauf ein, dass Aale eher nachtaktiv sind 

und tagsüber in strömungsberuhigten Bereichen verweilen. Dabei können sie sich beim Wegfall 

des Strömungsreizes anhand der Magnetfeldinformation womöglich einprägen, in welcher 

Richtung die Strömung verläuft und später die Wanderung in der richtigen Richtung fortsetzen. 

Außerdem besteht auch hier die Möglichkeit einer Prägung in einem sensiblen Lebensabschnitt, 

wie Cresci et al. (2019) bezüglich eines tide-abhängigen magnetischen Kompass beschreiben. 

Wenn Aale vom Salz- ins Süßwasser wandern, könnte eine Prägung der Richtung der Tideströ-

mung bezogen auf das Magnetfeld der Erde stattfinden, sodass sie ihre Wanderrichtung bei der 

Rückkehr rekonstruieren können. Dies ist gerade dann wichtig, wenn visuelle oder taktile Reize 

im Meer wegfallen.  

Einhergehend mit der Frage nach den möglichen Magnetfeldrezeptoren selbst ist auch noch 

nicht final geklärt, auf welchen Nervenbahnen die Reizinformation dann zum Gehirn gelangt 

(Walker et al. 2003). Eine gute Übersicht zum Thema Magnetfeldrezeption, den möglichen 

Reizen und Rezeptoren sowie auch der Manipulation des Magnetfeldes in zugehörigen Verhal-

tensuntersuchungen bieten Wiltschko und Wiltschko (1995). 



Fische: Sinne, Verhalten, Beobachtung 

   40 

An obiger Zusammenfassung zum wissenschaftlichen Stand wird deutlich, dass noch viele Hy-

pothesen im Raum stehen und weiterer Forschungsbedarf notwendig ist. Hierzu fassen 

Hildebrandt et al. (2021) gut zusammen: „Alle bisherigen Untersuchungen zur Magnetfeldori-

entierung weisen auf eine Vielfalt von Mechanismen hin, von denen keiner bisher vollständig 

verstanden bzw. endgültig nachgewiesen ist. Der Magnetsinn der Tiere bleibt damit ein äußerst 

spannendes Forschungsfeld, das auch in Zukunft interessante Ergebnisse erwarten lässt.“ 

2.2.5 Freie Nervenenden der Haut 

Ein sehr vielseitiges Sinnesorgan ist die Haut selbst mit zahlreichen freien Nervenenden. Neben 

der Druckempfindlichkeit bei der Deformation der Oberfläche (Tastsinn, Tangorezeption) ist 

die Haut auch temperaturempfindlich (Thermorezeption) und sensitiv für verschiedene im 

Wasser gelöste chemische Substanzen (Chemorezeption, siehe Abschnitt 2.2.6). Auch hier fin-

det, wie bei der mechano- und elektrosensorischen Seitenlinie, eine somatotopische Abbildung 

im Gehirn statt, sodass der Reiz auf dem Körper lokalisiert werden kann (Frings 2021). Nicht 

zuletzt wird vielfach erwähnt, dass Fische auch Schmerzen empfinden können (Nozizeption), 

jedoch ist das Wissen in diesem Bereich sehr begrenzt (z.B. Braithwaite und Boulcott 2007; 

Sneddon 2009). 

Berührungs- und Druckrezeptoren 

Berührungs- und Druckrezeptoren sind als freie Nervenenden über den gesamten Fischkörper 

verteilt. In vielen Untersuchungen zeigte sich, dass die multimodale Wahrnehmung und die 

Überschneidung der Reizzuständigkeiten gerade beim Ausfall eines Sinnesorgans wichtig sind. 

Wird ein Sinnesorgan im Versuch „ausgeschaltet“, erholen sich die Tiere oft wieder und können 

Reize durch andere Sinne kompensieren. Parker und van Heusen (1917) machten bereits Ver-

suche zur Wahrnehmung mit der Haut und dem Octavolateralis System, wobei sich deutliche 

Überschneidungsbereiche zeigten. Beispielsweise schlossen sie aus ihren Ergebnissen, dass Fi-

sche über die Haut sogar Töne niedriger Frequenzen wahrnehmen können, was auch Frisch 

(1938) bestätigte. Des Weiteren spielt die Tangorezeption der festen Berandung neben der vi-

suellen Wahrnehmung auch bei der Rheotaxis eine große Rolle, um eine Referenz im bewegten 

Wasserkörper zu definieren (siehe Abschnitt 2.3.2 zur Rheotaxis). Auch können feine Wasser-

strahlen einer bestimmten Stärke zu einer Deformation des Fischkörpers führen und dadurch 

einen taktilen Reiz für Fische darstellen (Dykgraaf 1933). Hildebrandt et al. (2021) erwähnen 

im Zusammenhang mit dem Tastsinn auch die Messung des Wasserdrucks in unterschiedlicher 

Wassertiefe. Da sich das Schwimmblasenvolumen aufgrund der Kompressibilität von Luft mit 

der Wassertiefe ändert, kann es ebenfalls zur Deformation der druckempfindlichen Zellen in 

der Haut kommen. Dies kann der Fisch zur vertikalen Orientierung im Gewässer nutzen. Lauder 

(2015) erwähnt außerdem, dass die flexiblen Flossen eine wichtige Rolle bei der Orientierung 

spielen, sodass Fische ihre Umgebung „ertasten“ können. 

Thermorezeptoren 

Da Fische wechselwarme Tiere sind und sie damit keinen Mechanismus zur Temperaturrege-

lung des eigenen Körpers besitzen, sind Rezeptoren zur Wahrnehmung der Umgebungstempe-

ratur essentiell. Die dadurch gewonnene Information können die Tiere nutzen, um durch Ver-

haltensanpassung ihre Körpertemperatur zu regulieren, denn ihre Stoffwechselrate und ihr 
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Energieverbrauch hängen davon ab (Frings 2021; Schmidt-Nielsen 1977). Versuche zeigten so-

gar, dass Fische Temperaturänderungen im Bereich von 0,03 bis 0,07 °C wahrnehmen sowie 

Wärme- und Kältereize differenzieren können (Dijkgraaf 1940). Dabei liegen freie Nervenenden 

in der Haut als Kalt- und Warmrezeptoren vor. Zusätzlich weist die Kiemenregion eine beson-

dere Temperaturempfindlichkeit auf (Hildebrandt et al. 2021). 

Fische richten auch ihr Wanderverhalten sehr stark nach der Temperatur und damit der Jah-

resrhythmik aus. Beispielsweise wird die Laichzeit so an den Temperaturverlauf angepasst, dass 

die Aufwuchsbedingungen möglichst optimal sind. Dies stellt eine große Herausforderung bei 

Laborversuchen dar, weil die Temperaturen im geschlossenen Wasserkreislauf des Labors meist 

deutlich höher sind als im Gewässer. Neben der frühzeitigen Ausbildung des sogenannten 

Laichausschlags kann zu warmes Wasser auch die Leistungsfähigkeit der Tiere und damit die 

Versuchsdurchführung stark beeinträchtigen.  

Auf die Chemorezeptoren, welche sich zum Großteil in der Haut der Fische befinden, wird 

aufgrund der großen Variabilität separat im folgenden Abschnitt eingegangen. 

2.2.6 Chemosensorische Systeme 

Im Wesentlichen werden bei Fischen drei chemosensorische Systeme genannt, die für den Ge-

ruch (Olfaktion) und für den Geschmack (Gustation) zuständig sind: Nasengrube mit Rie-

chepithel, Geschmacksknospen und solitäre chemosensorische Zellen (Hansen und Reutter 

2004). Da die reizauslösenden chemischen Stoffe im Wasser gelöst sind, ist die Unterscheidung 

zwischen Olfaktion und Gustation bei aquatischen Lebewesen schwieriger (Jónsson 1980; 

Moyes et al. 2008). Allgemein werden chemische Substanzen oder auch kleinere Organismen 

mit der Strömung konvektiv transportiert und liefern damit Informationen aus dem stromauf-

wärts liegenden Bereichen. Ersteres unterliegt turbulenten Mischungsprozessen, wird aber auch 

aufgrund diffusiver Vorgänge (jedoch sehr viel langsamer) im stehenden Wasser verteilt. Cox 

(2008) gibt einen Überblick über weitere hydrodynamische Einflüsse auf die Olfaktion. 

Das Riechsystem wird höchstwahrscheinlich dazu verwendet, um Verbindungen über größere 

Distanzen folgen bzw. diese detektieren zu können, während der Geschmackssinn verwendet 

wird, um eine genauere Überprüfung der Stoffquelle durchzuführen (Frings 2021; Moyes et al. 

2008). Die morphologische Ausprägung der einzelnen chemosensorischen Systeme sowie auch 

deren Verteilung auf dem Körper sind sehr vielfältig (Laverack 1988) und werden hier nur sehr 

vereinfacht beschrieben. Hervorzuheben ist jedoch, dass es sich grundsätzlich um unterschied-

liche Rezeptor- und Nerventypen handelt (Adam und Lehmann 2011). 

 

Abbildung 2.7:  Chemosensorische Systeme eines Fisches (in Anlehnung an Frings 2021; Hildebrandt 

et al. 2021) 
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Nasengrube und Riechepithel 

Fische besitzen in der Regel je eine Nasengrube rechts und links, die wiederum jeweils eine Ein- 

und eine Austrittsöffnung aufweisen und damit mit dem umgebenden Wasser in Verbindung 

stehen. Das Wasser inklusive der darin gelösten Substanzen tritt in der vorderen Öffnung ein, 

durchströmt die Nasengrube und tritt aus der hinteren Öffnung wieder aus. Der untere Bereich 

der Nasengrube – das Riechepithel – ist dabei durch Auffaltungen (olfaktorische Rosette) ge-

kennzeichnet (Abbildung 2.7, links), die die Oberfläche vergrößern und damit eine bessere 

Reizaufnahme ermöglichen. Im Gegensatz zum Menschen laufen die Atmung und das Riechen 

getrennt ab. (Frings 2021; Hildebrandt et al. 2021) 

Wie bereits erwähnt, wird der Geruchssinn eher als Fernsinn eingesetzt, um Futter, Sexualpart-

ner oder Feinde zu detektieren (Hansen und Reutter 2004). Für manche Fischarten, wie den 

Lachs, ist es auch bekannt, dass eine olfaktorische Prägung in einem sensiblen Lebensabschnitt 

stattfindet (Hasler und Wisby 1951; Nevitt und Dittman 2004). Dadurch finden diese Fische 

später wieder den Weg zurück in ihre Heimatgewässer. Auch der Aal besitzt ein sehr empfind-

liches olfaktorisches System, was bei seiner Wanderung zwischen Fluss und Meer, z.B. zur 

Wahrnehmung des Salzgehalts des Wassers, eine zentrale Rolle spielt (Cresci 2020; Tesch 

1974). Chemische Beutesignale triggern oft auch die rheotaktische Ausrichtung, wobei meist 

eine stromaufwärtsgerichtete Suche initiiert wird und die genaue Lokalisation der Beute durch 

andere Sinne realisiert werden kann (Jónsson 1980). Gerade Welse und Aale können anschei-

nend sehr gut den chemischen Gradienten folgen, um eine Quelle zu detektieren. 

Geschmacksknospen 

Der Geschmackssinn dient vor allem dazu Nahrung aufzuspüren und als diese zu identifizieren, 

wenn sie sich nahe dem Kopf befindet oder sogar bereits aufgenommen wurde (Hansen und 

Reutter 2004). Dafür ragen Geschmacksknospen (eng. taste buds) als intraepitheliale und -epi-

dermale Organe nach außen und enthalten zahlreiche eng zusammengelagerte Geschmackszel-

len (Abbildung 2.7, Mitte). Geschmacksknospen sind über den gesamten Organismus verteilt 

sehr zahlreich zu finden. Innere Geschmacksknospen befinden sich beispielsweis im Kiemenbe-

reich oder im Epithel des Mundes, äußere dagegen verstärkt im Bereich des Kopfes sowie be-

sonderer Ausstülpungen des Körpers wie z.B. Barteln (Hansen und Reutter 2004; Hildebrandt 

et al. 2021). 

Solitäre chemosensorische Zellen 

Über den gesamten Körper verteilt, befinden sich zusätzlich noch zahlreiche einzelne Ge-

schmacksrezeptoren (Abbildung 2.7, rechts). Diese solitären chemosensorischen Zellen sind 

bis heute noch nicht vollends verstanden – es wird jedoch angenommen, dass sie demselben 

Zweck dienen wie Olfaktion und Gustation: Futter- und Partnersuche sowie Feindvermeidung. 

Da sie eine große Variabilität bezüglich ihrer Verteilung auf dem Körper sowie ihrer Morpholo-

gie aufweisen, sind sie schwer zu untersuchen und bisher nicht gut verstanden. Sie sind in der 

Epidermis eingebettet und über die Hautoberfläche als einzelne isolierte Zellen verteilt. Des 

Weiteren sind sie im Epithel (oberste Zellschicht) des Mund- und Rachenraums, den Kiemen 

und im Riechepithel zu finden. (Hansen und Reutter 2004) 

Tiefergehende Informationen zu chemosensorischen Systemen sind bspw. in den Fachbüchern 

von Hara (1992) und Reutter (2005) zu finden. 
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2.2.7 Augen 

Das Auge nimmt den sichtbaren Anteil elektromagnetischer Strahlung, der von verschiedenen 

Oberflächen reflektiert wird, als Licht auf. Im Wasser wird dabei mit zunehmender Tiefe immer 

mehr Licht absorbiert, beginnend mit der energieärmeren langwelligen Strahlung (Infrarot, 

Rot), weshalb Farben unter Wasser in Abhängigkeit der Tiefe anders wahrgenommen werden. 

Auch die Lichtintensität (Helligkeit) nimmt mit der Tiefe ab. Außerdem wird es durch Reflexion 

und Streuung in der Atmosphäre, an der Wasseroberfläche sowie an Partikeln und Lebewesen 

im Wasser teilweise polarisiert. Dadurch wird dem unpolarisierten Sonnenlicht eine bestimmte 

Schwingungsrichtung aufgezwungen. Nicht zuletzt wird der optische Sinn auch durch die Trü-

bung im Wasser beeinflusst.  

Entsprechend ist es nicht verwunderlich, dass Fische sowohl innerhalb des Wachstums oder bei 

einem Habitatwechsel Veränderungen des Auges durchlaufen bzw. unterschiedliche Fischarten 

entsprechend ihres Lebensraums mehr oder weniger starke morphologische Unterschiede auf-

weisen (Evans 2004). Wunder (1927) beschreibt in seinen Untersuchungen mit geblendeten 

und „normalen“ Fischen verschiedener Spezies die Relevanz des Sehorgans für das Auffinden 

von Nahrung. Für den Hecht spielt der Sinn dabei beispielsweise eine sehr große Rolle, während 

andere Arten wie der Zwergwels und Aal diesen für das Auffinden der Nahrung nicht zu benut-

zen scheinen. Bei Blindfischen (Nordamerikanische Höhlenfische, Amblyopsidae) degenerieren 

die Augen oft im Laufe des Aufwuchses, da sie diese in ihrem dunklen Lebensraum nicht benö-

tigen und sie durch andere Sinnesorgane kompensieren. Untersuchungen mit geblendeten El-

ritzen zeigen außerdem, dass diese trotzdem auf unterschiedliche Lichtintensitäten reagieren 

können. Scharrer (1928) machte – wie auch Karl von Frisch in vorhergehenden Untersuchun-

gen – die Empfindlichkeit des Zwischenhirns für die Wahrnehmung des Lichtreizes verantwort-

lich. 

Der optische Sinn wirkt wie bereits beschrieben multimodal mit anderen Sinnen zusammen – 

z.B. mit dem Octavolateralis-System (Schellart und Kroese 1989). Neben der Ausrichtung an-

hand des Erdschwerefeldes, richten sich Fische anhand des Lichteinfalls aus, der im Wasser in 

der Regel annähernd mit der Richtung des Erdschwerefeldes von oben übereinstimmt. In den 

Versuchen von Dijkgraaf (1952) zeigten die Versuchstiere eine Schrägstellung des Körpers bei 

seitlichem Lichteinfall (Lichtrückenreflex, siehe Abschnitt 2.3.2). Sie drehten sich in Richtung 

des Lichtreizes, bis ein Grenzwert der Otolithenscherung des Utriculus aufgrund der wirkenden 

Erdbeschleunigung erreicht wurde. Ein Zusammenspiel mit dem vestibulären System ist auch 

bei der Bildstabilisierung während des Schwimmens nötig (Frings 2021). Weiterhin wirken die 

mechanosensorische Seitenlinie und der Sehsinn zusammen, um eine rheotaktische Ausrich-

tung in der Strömung zu ermöglichen (siehe Abschnitt 2.3.2) und nicht zuletzt sind die Augen 

für den Beutefang und die Flucht vor Räubern oft essentiell. Quinn (1980), Quinn und Brannon 

(1982) sowie Wiltschko und Wiltschko (2001) beschreiben außerdem ein Zusammenspiel des 

Magnetsinnes und der visuellen Orientierung an der Himmelskugel.  

Somit spielt das Auge zur Orientierung für das Wanderverhalten eine wichtige Rolle. Die Ori-

entierung am Sonnenstand wird in einigen Untersuchungen, jedoch vorrangig in Bezug auf 

küstennah lebende Fischarten (z.B. Hasler et al. 1958; Hasler und Schwassmann 1960; 

Schwassmann und Hasler 1964; Winn et al. 1964) oder Larven (z.B. Faillettaz et al. 2015; 

Mouritsen et al. 2013) bezogen. In den Untersuchungen zeigen Fische bei bewölkendem Him-

mel ein unspezifisches, orientierungsloses Verhalten, während sie bei Sicht auf die Sonne einer 
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gezielten Richtung folgen. Diese Orientierung wird als Sonnenkompass bezeichnet, wobei meist 

ergänzt wird, dass eine Zeit-Kompensation vorliegt. Dies bezieht sich auf die Fähigkeit der Tiere 

sich selbst nach mehreren Stunden in Abwesenheit ohne Sonneneinfluss (z.B. aufgrund einer 

dichten Eisdecke oder auch nachts) z.B. mithilfe der gespeicherten Magnetfeldinformation wie-

der orientieren zu können (Forward et al. 1972; Mouritsen et al. 2013). Relevant ist vor allem 

die Richtung der Sonnenstrahlung, da die Intensität mit der Wassertiefe sehr schnell abnimmt 

(Forward et al. 1972). Zusätzlich kann die Polarisation des Lichtes zur Orientierung beitragen, 

da am Himmel charakteristische Polarisationsmuster entstehen (Parkyn et al. 2003; Quinn 

1980). Oft wird auf die primäre Wahrnehmung von polarisierter UV-Strahlung eingegangen, 

welche als kurzwellige Strahlung am weitesten in den Wasserkörper vordringen kann 

(Hawryshyn 2003). Durch das Trainieren von Fischen (vor allem Regenbogenforellen und 

Lachse) auf den Reiz des polarisierten Lichtes konnte gezeigt werden, dass eine Wahrnehmung 

möglich ist (Degner und Hawryshyn 2001; Hawryshyn et al. 1990; Kamermans und Hawryshyn 

2011). Kamermans und Hawryshyn (2011) beschrieben den Nutzen vor allem bezüglich fol-

gender Punkte: (1) Kontrastverstärkung (z.B. zwischen Plankton und dem Hintergrund), (2) 

visuelle Kommunikation durch die Abstrahlung des Fischkörpers, (3) räumliche Orientierung 

und Navigation (Polarisationsmuster der Himmelskugel). Letzteres trifft bei der stromabwärts 

gerichteten Wanderung von Lachsen zu, die sich bspw. beim Durchqueren stehender Gewässer 

nach dem Sonnenkompass und Polarisationsmustern orientieren sollen (Quinn und Brannon 

1982; Wiltschko und Wiltschko 1995). Demgegenüber erwähnen Pignatelli et al. (2011), dass 

die Bedeutung des polarisierten Lichtes bisher nicht ausreichend untersucht wurde und manche 

Aussagen daher rein suggestiv sind. Aus diesem Grund analysierten sie gezielt den Zusammen-

hang von polarisiertem Licht und Fressverhalten, konnten jedoch bezüglich der Fische (gegen-

über den Kopffüßern) keine Reaktion feststellen.  

Nicht zuletzt kommunizieren Fische auch in bestimmter Weise visuell, durch Farben und Muster 

die sie auf ihrer Haut tragen (Levine et al. 1980). 

Aufbau des Auges 

Der Fisch besitzt paarig vorliegende Linsenaugen, die denen des Menschen sehr ähnlich sind. 

Die wesentlichen Elemente des Auges sind die Cornea, die Linse und die Retina (Abbildung 

2.8). Die Cornea (Hornhaut) ist die vorderste Schutzschicht des Auges, welche einen ähnlichen 

Brechungsindex wie Wasser besitzt und an der das Licht folglich kaum gebrochen wird (Evans 

2004). Die annähernd sphärische Linse besitzt hingegen einen sehr großen Brechungsindex, 

um ein auf dem Kopf stehendes Abbild der Umgebung auf der Retina (Netzhaut) zu erzeugen 

(Müller und Frings 2009). Die Retina enthält die Photorezeptoren (primäre Sinneszellen), wel-

che letztendlich die Strahlungsenergie (Reiz) aufnehmen und als elektrische Signale über den 

Sehnerv ans Gehirn weiterleiten, wo wiederum eine aufwendige Verarbeitung stattfindet. Die 

Sinneszellen werden in Zapfen und Stäbchen unterteilt. Zapfen antworten auf die Wellenlänge 

des Lichtes und sind damit für das Farbsehen bei genügender Helligkeit zuständig (photopi-

sches Sehen, Tagsehen), während Stäbchen auf die Lichtintensität antworten und vor allem 

Grautöne vermitteln indem sie Hell-Dunkel-Kontraste abbilden (skotopisches Sehen, Nachtse-

hen). Daher kann der Aufbau der Retina auch je nach Fischart und Anpassung an ihr Habitat 

sehr unterschiedlich sein. Für die Hell- und Dunkeladaptation nutzen Knochenfische Retinomo-

torik – d.h. sie haben eine regulierbare Retina und können Zapfen und Stäbchen je nach Licht-

einfall einrücken oder freilegen. Der Vorgang dauert allerdings oft 25 Minuten oder mehr und 

damit wesentlich länger als die Irisanpassung beim Menschen (Randall 2014; Sandström 1999). 
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Für die Akkomodation (Entfernungseinstellung) der Linse werden deren Lage und Abstand zur 

Retina durch den Linsenretraktormuskel (Muskulus retractor lentis) verändert. Durch das An-

spannen des Muskels und damit die Verkürzung des Abstandes zwischen Linse und Retina er-

folgt eine Ferneinstellung (Hildebrandt et al. 2021). Da der Augapfel bei Fischen eher eine 

elliptische Form besitzt, sind auch die Abstände zwischen Linse und Retina entlang seiner 

Längsachse sowie senkrecht dazu unterschiedlich. Nach Randall (2014) ermöglicht dies dem 

Fisch eine gute Nahsicht nach vorne (längere Bildweite) und eine gute Weitsicht zur Seite (kür-

zere Bildweite, Abbildung 2.8). 

 

Abbildung 2.8:  Das Linsenauge des Fisches: Aufbau des Auges (links); Scharfstellung des fernen Ob-

jektes durch Kontraktion des Linsenretraktormuskels (Akkomodation). Die aus der Ferne eintreffenden 

Strahlen treffen fast parallel auf die Linse und die Bildweite nimmt ab und nähert sich der Brennweite 

an. Durch Verkürzung des Abstandes zwischen Linse und Retina wird das Bild scharfgestellt (oben 

rechts). Da das komplette Auge eher elliptisch geformt ist, liegen in Richtung der Längs- und Querachse 

unterschiedliche Abstände zwischen Linse und Retina vor. Daher können Fische in der neutralen Augen-

stellung oft nach vorne kurze Distanzen und seitlich weite Distanzen scharf sehen (unten rechts). (in 

Anlehnung an Fiedler 1991; Frings 2021; Hildebrandt et al. 2021; Müller und Frings 2009; Randall 2014; 

Sandström 1999) 

Sicht eines Fisches limitiert durch die Morphologie des Auges (intern) 

Das recht runde, hervorstehende Auge ermöglicht dem Fisch einen sehr guten Rundumblick 

von annähernd 360° (Abbildung 2.9), der wichtig ist, um sich vor Fressfeinden zu schützen. 

Durch die seitliche Anordnung der Augen gibt es vor dem Fisch nur einen schmalen Überschnei-

dungsbereich, den er binokular (mit beiden Augen) wahrnimmt. Dieser kann je nach Fischart 

und Aufwuchsstadium mehr oder weniger stark variieren (Collin und Shand 2003). Da durch 

das binokulare Sehen vom Gehirn ein räumliches Bild generiert wird, können Distanzen besser 

abgeschätzt werden, wobei laut Frings (2021) für Fische bisher kein stereoskopisches Entfer-

nungssehen nachgewiesen wurde. Für Entfernungssehen nutzen Fische wohl die Akkomodation 

(Scharfstellung) ihres Auges sowie bei Beutetieren eine Größenabschätzung. Durch das seitlich 
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große Sichtfeld und die dort vorhandene gute Weitsicht (s.o.) kann der Fisch seine Umgebung 

gut im Auge behalten und auf Räuber reagieren, während er vor sich mit guter Nahsicht seine 

Beute anvisiert (Randall 2014). 

 

Abbildung 2.9:  Beispielhafte Darstellung des annähernd sphärischen Sichtbereichs von Fischen: hell-

graue Bereiche für monokulares Sehen (mit einem Auge), dunkelgraue Überschneidungsbereiche für bi-

nokulares Sehen und weiße Bereiche für Blindbereiche; je nach Aufwuchsstadium und Fischart können 

diese Bereiche variieren (in Anlehnung an Collin und Shand 2003; Randall 2014) 

Sicht eines Fisches limitiert durch Strahlung und Medium (extern) 

Was ein Fisch sieht, ist aber nicht nur von der Morphologie des Fisches und seiner Sinne selbst, 

sondern auch von den physikalischen Eigenschaften der Strahlung und deren Brechung (Re-

fraktion) im Medium Wasser abhängig. Je größer der Einfallswinkel (bezogen auf die Lotrechte) 

des Lichtes ist, desto stärker ändert sich der Brechungswinkel, wobei das Licht zum Lot hin 

gebrochen wird (Übergang optisch dünneres in optisch dichteres Medium). Trifft das Licht senk-

recht auf die Oberfläche, wird es nicht abgelenkt. Ab einem Winkel von 10° zur horizontalen 

Wasseroberfläche wird der größte Anteil des Lichts reflektiert (Totalreflexion), sodass Spiege-

lungen der Umgebung im Wasser zu erkennen sind. Ähnlich ist es für einen Fisch unter Wasser: 

für ihn gibt es ein kreisförmiges Fenster zur Welt über dem Wasser („Snell’s Window“20), wel-

ches durch einen Sichtkegel mit einem Öffnungswinkel von ca. 97° entsteht (Abbildung 2.10). 

Außerhalb dieses vertikalen Sichtkegels, also außerhalb eines Grenzwinkels von 48,5° zur Lot-

rechten, kommt es zur Totalreflexion, d.h. die Umgebung unter Wasser reflektiert in der Was-

seroberfläche wie in einem Spiegel. Diese Gesetzmäßigkeit gilt bei horizontal verlaufender Was-

seroberfläche – werden Oberflächenwellen berücksichtigt, verändert sich der Einfallswinkel 

und das Licht wird unterschiedlich gebrochen. Dadurch können zusätzliche Einblicke der Au-

ßenwelt durch die Wellenfronten erhascht werden (Lynch 2015).  

Die Spiegelung können sich Fische folglich zu Nutze machen, um beispielsweise versteckte Räu-

ber oder Beute hinter Objekten zu erspähen. Durch Snells Fenster bekommen sie hingegen auf-

grund der Refraktion einen verzerrten und auf einen Kreis komprimierten Rundumblick von 

den Geschehnissen über dem Wasser (Randall 2014).  

                                                
20 Abgeleitet von dem Snelliusschen Brechungsgesetz nach Willebrord van Roijen Snell (1580-1626), 

einen niederländischen Astronomen und Mathematiker. Das Gesetz besagt, dass Lichtstrahlen gebrochen 

werden, wenn sie von einem optisch dünneren in ein optisch dichteres Medium übergehen.  
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Weiterführende Informationen zum optischen Sinn der Fische sind bspw. in Douglas und 

Djamgoz (1990) zu finden.  

 

Abbildung 2.10:  Sichtfeld eines Fisches unter Wasser in Richtung Wasseroberfläche (oben): Der Blick 

nach außen durch Snells Fenster ermöglicht einen verzerrten, jedoch weiten Rundumblick. Zusätzlich 

erlaubt die Spiegelung an der Wasseroberfläche einen Einblick in Bereiche, die durch die direkte Sicht 

versperrt sind. (in Anlehnung an Randall 2014) 

2.3 Verhalten 

Nachdem die sensorischen Systeme der Fische nun umfangreich beschrieben wurden, welche 

äußere Reize detektieren und diese Informationen ans Gehirn weiterleiten, stellt sich nun die 

Frage, wann es wiederum zu einer Reaktion auf diese detektierten Reize kommt und welches 

Verhalten beschrieben werden kann. Denn in der Ethohydraulik ist – wie der Name bereits 

offenbart - neben dem hydraulischen Input und der sensorischen Detektion vor allem das Ver-

halten (Ethologie) von großer Bedeutung. Blaxter (1988) formuliert sehr passend: “Die Inter-

pretation der sensorischen Leistung erfordert etwas Wissen zum Verhalten von Tieren, der Qua-

lität und Fülle der Reize auf welche [die Tiere] unter verschiedenen Bedingungen reagieren, 
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die Reize, welche sie vielleicht ignorieren, da sie keine „Bedeutung“ haben, und den Effekt der 

Motivation und Gewöhnung. Weiterhin ist die Schnittstelle der sensorischen Physiologie mit 

dem Verhalten ebenso wie der Ökologie, ein essentieller Forschungsbereich, um die Mechanis-

men zu erklären, welche die Antwort von Tieren auf die Umwelt und ihre Verteilung in Raum 

und Zeit regulieren.“ [übersetzt aus dem Englischen] Ebenso argumentieren Adam und 

Lehmann (2011), indem sie schreiben, dass es als Grundlage für Verhaltensbeobachtungen un-

umgänglich ist, sich mit der Sinneswelt der Fische vertraut zu machen. Verhalten und Sinnes-

wahrnehmung sind folglich untrennbar miteinander verknüpft und bilden die Basis ethohyd-

raulischer Tests. 

Die Suche nach einer genauen Definition von Verhalten erweist sich jedoch als schwierig. Diese 

ist bis heute noch nicht eindeutig und einheitlich, wie auch Kappeler (2017) formuliert. 

Dusenbery (2001) beschreibt Verhalten als eine Aktivität, welche die Umwelt verändert, indem 

sich der Organismus oder ein Teil dessen zu einem neuen Ort bewegt oder indem der aktuelle 

Ort selbst verändert wird. Kappeler (2017) definiert Verhalten etwas präziser als die „intern 

koordinierte Kontrolle von Bewegungen oder Signalen, mit denen ein intakter Organismus mit 

Artgenossen oder anderen Komponenten seiner belebten und unbelebten Umwelt interagiert 

sowie auf Aktivitäten, die der Homöostase eines Individuums dienen.“ Hierbei ist etwas klarer 

auch die Kommunikation enthalten. 

Die Ethologie als vergleichende Verhaltensforschung und Nachbardisziplin der Psychologie ent-

wickelte sich in Europa bereits 1870 (Lück et al. 1984), wobei Konrad Lorenz (1903-1989) 

später als der Begründer moderner Ethologie benannt wurde oder, wie Tinbergen (1963) 

schrieb, als „father of modern ethology“. Parallel dazu entwickelte sich in den USA eine ähnliche 

Ausprägung, der sogenannte Behaviorismus.  

Der amerikanische Behaviorismus und die europäische Ethologie haben dabei beide das Ziel, 

„[…] das Verhalten von Organismen ohne Rückgriff auf subjektive Vorgänge [zu] erklären“ 

(Lück et al. 1984). Daher wurde meist der Black-Box-Ansatz verwendet, bei dem die inneren 

Vorgänge unberücksichtigt blieben und vorrangig der Zusammenhang zwischen Input und Out-

put betrachtet wurde. Dies ist ein sinnvolles Vorgehen, um die Komplexität des Sachverhalts zu 

reduzieren. Trotzdem ist es wichtig zu verstehen, welche Reize überhaupt ein Verhalten beim 

Tier auslösen können und sich daher ein gutes Verständnis zur Sinneswahrnehmung und Reiz-

verarbeitung anzueignen.  

Unterschiede in den beiden genannten Disziplinen liegen beispielsweise darin, dass im Behavi-

orismus Verhalten weitgehend durch die individuelle Erfahrungsgeschichte bestimmt wird, d.h. 

die Lebewesen werden als „unbeschriebenes Blatt“ geboren und entwickeln ihr Verhalten nur 

auf Basis eigener Erfahrungen. Daher fanden Versuche vor allem in Bezug auf das Lernen unter 

strengen Laborbedingungen statt (Kappeler 2017). Diese Auffassung wird jedoch inzwischen 

weitestgehend nicht mehr vertreten (Adam und Lehmann 2011). Demgegenüber sind nach Auf-

fassung der Ethologie durch die stammesgeschichtliche Erfahrung und Anpassung Grenzen ge-

setzt, innerhalb derer sich Verhalten entwickeln kann (Lück et al. 1984). Es werden folglich 

physiologische, ontogenetische und evolutionäre Grundlagen berücksichtigt. Charakteristisch 

für die Ethologie war daher von Beginn an, das Verhalten des Organismus unter möglichst na-

türlichen Bedingungen zu beobachten, wobei zusätzlich experimentelle Überprüfungen im La-

bor stattfanden (Lück et al. 1984). Dieses Vorgehen wurde auch in der Ethohydraulik übernom-

men. 
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Während es eine Vielzahl an Verhaltensweisen gibt (Sexualverhalten, Nahrungsverhalten, 

Rangordnungsverhalten usw., siehe Colgan 1993), wird hier vor allem auf das Verhalten ein-

gegangen, welches im direkten Zusammenhang mit der Fischwanderung steht, auch wenn die 

Fortpflanzung oder Nahrungssuche Auslöser für die Wanderung darstellen können. Folglich 

fokussieren die Erläuterungen vor allem auf die Fortbewegung (Lokomotion), die Ausrichtung 

an der Strömung und das Orientierungsverhalten.  

Im Folgenden wird zunächst auf innere und äußere Reize und deren Bedeutung für das Verhal-

ten des Tieres eingegangen (Ursache des Verhaltens). Auch die für den Fisch relevanten Taxien 

werden vorgestellt, die bei ihm eine bestimmte Ausrichtung in Bezug auf einen Reiz hervorru-

fen. Daraufhin wird auf die räumlichen Ziele eingegangen, die ein Fisch anstrebt, wobei ver-

schiedene Begriffsdefinitionen genannt werden. Zuletzt wird auf bisher in der Ethohydraulik 

hauptsächlich verwendete Beschreibungen für Verhaltensweisen eingegangen.  

Da nur ein kleiner Einstieg in das sehr breit gefasste Thema „Verhalten“ gegeben wird, werden 

als weiterführende Fachliteratur zum Verhalten, der Orientierung und der Wanderung unter 

anderem die folgenden Fachbücher empfohlen: Adam und Lehmann (2011), Dusenbery 

(1992), Kappeler (2017), Lucas und Baras (2001), Naguib und Krause (2020), Pitcher (1993) 

und Schöne (1983). 

2.3.1 Interne und externe Faktoren 

Der heute gängige Begriff der Umwelt wurde 1909 von Jakob Johann von Uexküll (1864-1944) 

entscheidend geprägt. Er betrachtete damals erstmalig die Umwelt situationsabhängig und da-

mit individuell für ein Tier sowie spezifisch für einen bestimmten Raum und eine bestimmte 

Zeit (Herrmann und Sieglerschmidt 2017). Dabei trennte er die Innenwelt des Tieres von der 

Umwelt. Der Nobelpreisträger Nikolaas Tinbergen (1907-1988) spezifizierte die Frage nach den 

Ursachen für ein bestimmtes Verhalten noch genauer und unterteilte sie in vier Teilaspekte: 

innere und äußere Ursache (eng. causation), Anpassungswert (eng. survival value), Ontoge-

nese/individuelle Entwicklung (eng. ontogeny) und Phylogenese/stammesgeschichtliche Ent-

wicklung (eng. evolution). Verhalten kann folglich auf verschiedenen Ebenen analysiert werden. 

Die inneren und äußeren Ursachen ordnet Tinbergen (1963) sogar eher der „Physiologie des 

Verhaltens” zu. Er schreibt selbst, dass er das Arbeitsgebiet der Ethologie auf einen „Riesen-

komplex von Wissenschaften“ angewandt hat (weiter als bei Ethologen üblich), die seiner Mei-

nung nach zu einer vielumfassenden Wissenschaft zusammenwachsen – zur „Verhaltensbiolo-

gie“. 

In einer Vielzahl öko- oder ethohydraulischer Literatur findet jedoch hauptsächlich eine Eintei-

lung in interne und externe Faktoren21 statt, denen die Fragen von Tinbergen eher untergeord-

net wurden (z.B. Castro-Santos und Haro 2010; Lucas und Baras 2001; Naguib und Krause 

2020; Schöne 1983). Externe Faktoren, wie bspw. das Nahrungsangebot, vorhandene Strö-

mungsreize oder Temperaturschwankungen, können sehr vielseitig sein und werden über die 

sensorischen Systeme des Tieres aufgenommen (Abbildung 2.11). Zusätzlich werden auch die 

                                                
21 Hier sind in der Literatur sehr unterschiedliche Begrifflichkeiten zu finden, die gleichermaßen verwen-

det werden: interne/externe, innere/äußere, intrinsische/extrinsische, endogene/exogene Faktoren. Des 

Weiteren finden nach Tinbergen auch die Begriffe „proximate Faktoren“ (Wie?), welche unmittelbar Ver-
halten auslösen und steuern (Physiologische Mechanismen, Umweltfaktoren und Ontogenese), und „ul-

timate Faktoren“ (Wozu und warum?), welche sich auf die Konsequenz bzw. den Anpassungswert des 

Verhaltens beziehen (Anpassungswert und Phylogenese; Naguib und Krause 2020). 
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internen Faktoren, wie bspw. Fitness, Hunger oder Alter, zentralnervös verarbeitet. Aus der 

Konstellation interner und externer Faktoren, die sich in der Motivation des Tieres widerspie-

geln, kann dann eine Aktivierung der Motorik resultieren – also ein Verhalten. Schöne (1983) 

bezeichnet diese Motivation als „zentrale Disposition“ und nennt weitere häufig verwendete 

Synonyme wie Handlungsbereitschaft, Trieb und Stimmung. Flucht- und Schreckreaktionen 

stellen wiederum Dauerdispositionen dar. In jedem Fall zeigt sich deutlich, dass der Verarbei-

tung im Gehirn eine bedeutende Rolle beikommt, da Informationen dort in einen kausalen Zu-

sammenhang gestellt werden (Überleben, Nahrungsaufnahme usw.; Naguib und Krause 2020). 

 

Abbildung 2.11:  Zusammenspiel zwischen internen und externen Faktoren, der zentralen Disposition 

und dem Verhalten; da die inneren Prozesse bei der Verhaltensbeobachtung oft unbekannt sind, wird in 

der Ethohydraulik versucht ein Zusammenhang zwischen externen Faktoren und dem Verhalten herzu-

stellen und damit den biologisch adäquaten Reiz zu definieren, während der Fisch als Black-Box betrach-

tet wird. 

Es zeigt sich damit, dass Verhalten meist kein einfacher Reflex22 ist, der stets auf die gleiche 

Weise basierend auf denselben Reizen ausgeführt wird, sondern aus einem komplexen Zusam-

menspiel unterschiedlicher interner und externer Faktoren resultiert. Dies lässt es wiederum 

nachvollziehbar werden, warum in der Ethologie sowie der Ethohydraulik versucht wird, ledig-

lich den Input als Reiz und den Output als Reaktion zueinander in Verbindung zu setzen. Den-

noch spielt die Motivation der Tiere auch bei ethohydraulischen Versuchen eine große Rolle 

(weiterführende Informationen in Adam und Lehmann 2011). Denn für motivierte Probanden 

im ethohydraulischen Laborversuch muss beispielsweise der jahreszeitliche Wanderrhythmus 

der Tiere berücksichtigt werden, um eine Bewegung innerhalb des Versuchsaufbaus herbeizu-

führen. Ebenso ziehen sich kranke Tiere eher in strömungsberuhigte Bereiche des Versuchsauf-

baus zurück, um Energie zu sparen, weshalb ihr Verhalten für die untersuchte Situation nicht 

aussagekräftig ist. Dies muss der Biologe im Versuch differenzieren können.  

So scheinen sich die Erkenntnisse und Vorgehensweisen teilweise zu widersprechen, wenn nach 

möglichen Reiz-Reaktions-Mechanismen gesucht wird, diese sich jedoch nicht so einfach dar-

stellen lassen. Dies verdeutlicht die Schwierigkeit in der ethohydraulischen Forschung: die ex-

                                                
22 Guthrie (1980) nimmt eine feinere Unterteilung von Verhalten in verschiedene Typen vor: vom einfa-

chen Reflex über einfache, durch interne Faktoren geprägte Muster, feste Aktionsmuster und komplexe 

Verhaltenssequenzen bis hin zu antagonistischen Verhalten oder Verhalten bei Dislokalisation usw. 
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ternen Faktoren müssen möglichst genau aufgezeichnet, das Tierverhalten muss möglichst ge-

nau beobachtet und eine ausreichende Anzahl an Wiederholungsversuchen durchgeführt wer-

den. Nur so können reproduzierbare Reiz-Reaktions-Mechanismen aus den Versuchsdaten her-

ausgearbeitet werden.  

Reize sind bedeutende chemische oder physikalische Größen, die an einer Sinneszelle zu einer 

Erregung führen (siehe auch Abschnitt 2.2.1), und resultieren aus den externen Faktoren. Wäh-

rend diese bedeutsamen Muster von Physiologen als Reiz bezeichnet werden, ist in der Sig-

nalanalyse und Messtechnik von einem Signal die Rede (Dusenbery 1992). Bei Reizen wird 

zusätzlich noch zwischen adäquaten und inadäquaten Reizen unterschieden. Der adäquate Reiz 

(z.B. Fluidströmung entlang der Seitenlinie) löst bereits bei geringer, jedoch zwingend über-

schwelliger23 Reizstärke ein Aktionspotential aus, d.h. die Sinneszelle reagiert hier am empfind-

lichsten. Auf einen inadäquaten Reiz (z.B. Berührung der Seitenlinie mit einem Gegenstand) 

reagiert die Sinneszelle entweder gar nicht oder nur bei sehr starker Reizeinwirkung. Dijkgraaf 

(1952) beschreibt außerdem sehr anschaulich die weitere Unterteilung in einen biologisch adä-

quaten und einen physiologisch/physikalisch adäquaten Reiz. Ersteres ergibt sich aus dem Ver-

haltensversuch, wie es in der Ethologie der Fall ist, zweites aus der physiologischen Betrachtung 

der erzeugten Aktionspotentiale einer Nervenzelle. Folglich ist bei dem biologisch adäquaten 

Reiz noch das zentrale Nervensystem zwischen Reiz und Reaktion geschaltet, sodass nicht zu-

letzt die zentrale Disposition eine Rolle spielt (Abbildung 2.11). Im Gehirn findet – wie oben 

bereits erwähnt – eine Reizverarbeitung und -filterung statt und es wird folglich entschieden, 

inwiefern die einlaufenden Informationen verwertbar sind und ob damit die physikalische Rei-

zung auch der biologischen entspricht (Dijkgraaf 1952). Frings und Müller (2014) beschrieben 

bezüglich der Informationsverarbeitung sehr passend: „Was wir wahrnehmen ist nicht die 

Wahrheit, sondern eine Hypothese unseres Gehirns.“  

Für die Ethohydraulik von höchster Relevanz ist hierbei, dass der physikalisch adäquate Reiz 

die Voraussetzung für den biologisch adäquaten Reiz und damit für die Wahrnehmung darstellt. 

Löst also eine hydraulische Größe Ersteres nicht aus, ist ein kausales Verhalten bezüglich dieser 

Größe ausgeschlossen. Daher hat die physiologische Betrachtung zum grundlegenden, physika-

lischen Verständnis der Funktionsweise der Sinneszellen für die Ethohydraulik ebenso seine 

Bedeutung wie auch der biologische Versuch, bei dem untersucht wird, welche Informationen 

letztendlich auch zu einer (motorischen) Reaktion synthetisiert werden. Reize aus externen 

Faktoren, die wiederum ein klares reproduzierbares Verhalten zeigen, werden als Auslöser be-

zeichnet (Schöne 1983). 

2.3.2 Orientierung im Raum 

Für die Fischdurchgängigkeit der Gewässer ist vor allem das Orientierungsverhalten von Be-

deutung, um sich in der Strömung auszurichten, ein definiertes Ziel anzusteuern und an Quer-

bauwerken eine geeignete Passage zu finden. Oft wird behauptetet, dass Tiere mehr Zeit mit 

der Orientierung verbringen, als mit jedem anderen Verhalten (Coombs und Montgomery 

2014). Dies sei auch ein Grund dafür, dass es eine so lange Liste an Verhaltensweisen zur Ori-

entierung in einem breiten verhaltensbezogenen und ökologischen Kontext gibt. Die Orientie-

rung im Raum ist ein sehr breites und für die ethohydraulische Modellierung auch wichtiges 

                                                
23 Zur Differenzierung zwischen unter- und überschwelliger Reizung siehe bspw. Abschnitt 2.2.1 
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Themenfeld, welches sich im Laufe des zwanzigsten Jahrhunderts stark entwickelt hat und des-

sen Entwicklung noch nicht abgeschlossen scheint. Die verwendeten Begrifflichkeiten sind sehr 

umfang- und detailreich und können im Rahmen dieser Arbeit nicht in Gänze erläutert werden. 

Für weitere Informationen wird daher auf das sehr informative und anschauliche Werk von 

Schöne (1983) verwiesen.  

Zur Orientierung 

Für die weiteren Betrachtungen ist eine Definition der Orientierung sinnvoll. Kühn (1919) de-

finierte sie folgendermaßen: „Die aktive Einstellung eines Organismus in eine bestimmte Rich-

tung des Raumes […]. Es gibt keine Orientierung im Raume schlechthin, sondern nur eine 

Orientierung im Verhältnis zu bestimmten räumlich geordneten Reizen.“  Demgegenüber defi-

nierte Schöne (1983) die Orientierung einige Zeit später etwas allgemeiner: „Der Begriff Ori-

entierung im Raum beschreibt die Fähigkeit der Tiere […], Lage und Bewegungen des Körpers, 

von Körperteilen und auch von anderen Objekten, auf Größen räumlicher Art zu beziehen. Die 

Fähigkeit umfasst das Orientieren als das Herstellen der räumlichen Beziehung ebenso wie das 

Festhalten am orientierten Zustand und das „Kenntnishaben“ über diesen Zustand.“ Der Orien-

tierungsreiz wird folglich von den Sinneszellen aufgenommen und eine Orientierungsbewegung 

im Raum durchgeführt. Es bestehen sechs Freiheitsgrade, um die Bewegung vollständig be-

schreiben zu können: drei translatorische (Bewegung entlang der drei Raumrichtungen) und 

drei rotatorische (Drehung um drei Achsen). Je nach Aufbau des Sinnesorgans und dessen 

Funktionsweise liegen verschiedene Mechanismen vor, mithilfe derer die Richtung des Reizein-

falls, des Gradienten oder auch die Entfernung zur Reizquelle bestimmt werden können (Ras-

ter-, Unisensoren-, Bisensorenverfahren und Zeitdifferenzmessung; siehe Schöne 1983 für wei-

tere Informationen), um damit eine Orientierung zu ermöglichen. Die Reizgrößen, an denen 

sich ein Lebewesen orientiert, können nach Schöne (1983) weiterhin in vier Klassen unterteilt 

werden: 

(1) Felder von sich geradlinig und parallel ausbreitenden Reizen (zumeist gleichförmi-

ger Stärke) 

z.B. Erdmagnetfeld, Gravitationsfeld, Sonne (meist mit Zeitkompensation); aufgrund 

der großen Entfernung der Dimension der Reizquelle ergibt sich über die Erde hinweg 

ein klares Raster und damit die Möglichkeit einer Kompassorientierung  

(2) Felder mit abgestufter Reizstärke (Gradientenfelder)  

z.B. lokale Strömung, Temperatur, akustische und chemische Signale; diese führen 

meist mit ansteigender Stärke zur Quelle hin; bei konvektivem Strömungstransport 

(siehe Abschnitt 3) können diese Signale durch die Strömung verändert werden 

(3) Fixpunkte (Wegzeichen, Marken) und Markenmuster 

z.B. visuell oder olfaktorisch; charakteristische Anhaltspunkte, Oberflächentopografie 

(4) Spuren und Fährten 

z.B. ein Band von Marken, spezielle Fährte eines Individuums; letzteres kann bspw. 

visuell, chemisch oder hydraulisch (wake tracking, siehe Abschnitt 2.2.1) sein 

Gegenüber Precht (1942), der eine Unterteilung in Kraftfelder ohne Gefälle und mit Gefälle 

vornimmt, scheinen die obigen Definitionen nach Schöne (1983) allgemeiner gehalten zu sein. 

Denn ein Kraftfeld ist nach seiner Definition nur vom Ort eines Massenpunktes abhängig und 

nicht von seiner Geschwindigkeit (Meschede 2015). Entsprechend dieser Definition wäre ein 
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Geschwindigkeitsfeld kein Kraftfeld und ein entscheidender Aspekt würde für ethohydraulische 

Betrachtungen fehlen. Schöne (1983) inkludiert folglich sowohl Skalar- als auch Vektorfelder. 

Dusenbery (1992) bezeichnet geradlinige Felder (1) demgegenüber als stationäre Reize und 

fügt der Liste noch den taktilen Reiz hinzu. So könnte hier die Frage gestellt werden, ob feste 

Berandungen als eine Art „geometrisches Feld“ zu (1) hinzugezählt werden können. In gewis-

sen Grenzen ist zu (1) womöglich auch die Hauptströmungsrichtung der Gewässer zu zählen, 

die eine klare Richtung definiert, jedoch lokale Gradientenfelder (2) aufweist. Auch die Einglie-

derung anderer konstanter (z.B. der Golfstrom für die Aal-Wanderung) oder zyklisch wieder-

kehrender Strömungen (z.B. Tideströmungen) zu (1) ist möglich. Letztgenannter Aspekt, näm-

lich der zyklische Verlauf, sollte für eine präzisere Formulierung der Kategorien nach Schöne 

ergänzt werden, da auch die Sonne einen zyklisch wiederkehrenden Rhythmus aufweist.  

Es zeigt sich hieran bereits die Schwierigkeit und Komplexität bei der Einteilung eindeutiger 

Kategorien sowie einheitlicher Begrifflichkeiten, die im Bereich des Verhaltens und der Orien-

tierung oft vorzufinden ist.  

Aus der Kategorisierung lässt sich schlussfolgern, dass für die Herstellung der Gleichgewichts- 

oder Normallage (Bauch nach unten, Rücken nach oben) anhand der Gravitation und des Licht-

einfalls sowie für die großräumig orientierte Wanderung (Fernorientierung) eher geradlinige 

Felder nach (1) relevant sind. Für die meist kleinräumigere, ethohydraulische Betrachtung und 

die lokale Fischdurchgängigkeit an hydraulischen Anlagen spielen wiederum Gradientenfelder 

eine besondere Rolle, worauf im Laufe der Arbeit noch einmal zurückgekommen wird. Denn 

die lokale Änderung der Strömung (Gradient) gibt dem Fisch Auskunft über seine Umgebung 

und kann eine hydrodynamische Bildgebung ermöglichen (Hassan 1989; Windsor 2014; Yang 

et al. 2006, siehe Abschnitt 5.1.3). An dieser Stelle soll nicht unerwähnt bleiben, dass Reize 

neben obiger Einteilung allgemein auch in skalare Größen, bei denen dann die Reizstärke von 

Bedeutung ist, oder vektorielle Größen, bei denen zusätzlich zur Stärke eine Richtungskompo-

nente vorliegt, unterteilt werden. Für erstere können wiederum Gradienten der skalaren Größe 

richtungsweisend sein.  

Bei der Orientierung sind in der Literatur häufig weitere Untergruppierungen vorzufinden 

(siehe Altmann 2011; Kappeler 2017; Lucas und Baras 2001; Schöne 1983), wobei auch diese 

nicht ganz einheitlich strukturiert sind. In dieser Arbeit findet eine starke Anlehnung an Schöne 

(1983) statt. Er unterscheidet bezüglich der Leistung der Orientierung zunächst grob zwischen 

der Orientierung in Sonderlagen, der Zielorientierung und den Stabilisierungssystemen. Erste-

res bezieht sich beispielsweise auf die oben bereits erwähnte Einnahme der Normallage im 

Raum, die durch den Gleichgewichtssinn gesteuert wird (siehe Abschnitt 2.2.2). Andere Auto-

ren bezeichnen dies auch als primäre Orientierung (Altmann 2011). Letzteres bezeichnet eben-

falls die Einhaltung einer bestimmten Position im Raum und könnte daher aus Sicht der Autorin 

auch als Untergruppierung zu den Sonderlagen zählen. Schöne (1983) zählt hierzu beispiels-

weise den optomotorischen Mechanismus, bei dem Tiere in Abhängigkeit von visuellen Reizen 

eine bestimmte Zwangsposition einnehmen. Sonderlagen und Stabilisierungssysteme werden 

hier nicht genauer betrachtet, da in der Ethohydraulik vor allem die dritte Gruppe, die Zielori-

entierungen, von Bedeutung sind. Diese können wiederum in Fern- und Nahorientierung sowie 

Vorzugsorte und -distanzen unterteilt werden. Letzteres beinhaltet beispielsweise die Orientie-

rung im Schwarm, was hier zunächst ebenfalls nicht näher betrachtet wird.  
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Im Folgenden wird genauer auf die Fern- und Nahorientierung eingegangen sowie auf die Ori-

entierungsbewegungen, die bisher noch nicht näher erläutert wurden, jedoch eine Vorausset-

zung für die verschiedenen Leistungen der Orientierung darstellen. Grundsätzlich ist die Lite-

ratur, die sich auf die konkrete, gesamtheitliche Zusammenführung der Orientierung im Raum 

und Fischen beschäftigt, sehr begrenzt. Es wird dennoch versucht die meist sehr allgemein ge-

haltenen Beschreibungen konkret auf Fische zu beziehen.  

Aufgrund der Komplexität der Orientierung wurde versucht die wichtigsten Begriffe in Abbil-

dung 2.12 in einer Übersicht zu strukturieren.  

 

Abbildung 2.12:  Überblick über für die Ethohydraulik relevante Orientierungsbegriffe (ohne Anspruch 

auf Vollständigkeit); bei den Taxien kann dann auch eine Richtungslokalisation des Reizes oder seines 

Gradienten und/oder eine Entfernungsermittlung zur Reizquelle stattfinden (Inhalte basieren u.a. auf 

Schöne 1983) 

Fernorientierung: Pilotierung, Kompassorientierung und Navigation 

Die Fernorientierung bezieht sich auf ein Ziel, das sensorisch nicht direkt wahrgenommen wer-

den kann. Sie kann von der einfachsten zur komplexesten Form in Pilotierung, Kompassorien-

tierung und Navigation unterteilt werden. 

Die Pilotierung bezeichnet die Orientierung nach Landmarken oder der Oberflächentopografie. 

Auch Fische können sich auf ihrer Wanderung bestimmte lokale Gegebenheiten einprägen und 

gezielt nutzen. Lucas und Baras (2001) beschreiben unter anderem, dass die Elritze (Phoxinus 

phoxinus) visuelle Informationen nutzt, um ihr Heimatgebiet wiederzuerkennen. 

Die Kompassorientierung wurde in Kapitel 2 in Bezug auf den Seh- und den Magnetsinn bereits 

erwähnt. Fische können die geradlinigen Felder als eine Art Kompass nutzen, indem sie sich in 

einem bestimmten Winkel zu dem quasistationären Reiz ausrichten. Bezüglich der Sonne ist 

zusätzlich eine Zeitkompensation notwendig, durch welche die Körperausrichtung für eine ge-

radlinige Bewegung in Abhängigkeit von der Tageszeit angepasst wird. 

Die echte Navigation kann als die Fähigkeit bezeichnet werden, ein Ziel von überall (jedem 

unbekannten Ort) aus ansteuern zu können und ist bei Fischen bisher wenig bekannt (Lucas 
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und Baras 2001). Kappeler (2017) beschreibt, dass Tiere hierfür zum einen eine Karte und zum 

anderen einen Kompass benötigen. Wie sich die Karteninformation gestaltet, ist jedoch noch 

nicht bekannt. Schöne (1983) geht diesbezüglich auf die Bikoordinatennavigation ein, bei der 

ein zweidimensionales Netz aus Längen- und Breitengraden über die Erde gespannt wird, an-

hand dessen eine genaue Positionsbestimmung möglich wird. Dies wird beispielsweise auch 

bezüglich einer geomagnetischen Prägung bei Lachsen vermutet, um nach deren Aufwuchs im 

Meer die Mündung ihrer Heimatgewässer wiederzufinden (siehe Abschnitt 2.2.4, Putman et al. 

2014b). 

Diese Arten der Orientierung spielen vor allem für Tiere eine große Rolle, die zumindest einen 

Teil ihres Lebens im Meer verbringen, da sie sich dort – im Vergleich zu Binnengewässern – in 

einem großen bewegten Raum ohne sonst feste Referenz befinden. 

Noch detailliertere, aber auch leicht abweichende, Einteilungen und Beschreibungen sind des 

Weiteren in Dusenbery (1992) zu finden. 

Nahorientierung 

Im Gegensatz zur Fernorientierung ist das Ziel – oder besser die Reizquelle – bei der Nahorien-

tierung vom Tier direkt mithilfe der sensorischen Systeme detektierbar. Neben der lokalen 

räumlichen Orientierungsbewegung nach einem angestrebten Ort spielt die Nahorientierung 

vor allem auch bei der sozialen Interaktion (z.B. Kommunikation) oder bei der Nahrungssuche 

und -aufnahme eine wichtige Rolle. 

Orientierungsbewegungen: Kinesen und Taxien 

Lokale Orientierungsbewegungen sind die Voraussetzung für die Nah- und Fernorientierung, 

denn sie stellen die direkte Reaktion dar. Diese werden unterschieden in frei bewegliche, unge-

richtete Bewegungen (Kinesen24; griech. kínēsis = Bewegung) und frei bewegliche, gerichtete 

Bewegungen (Taxien; griech. táxis = Ordnung, Ausrichtung). Letzteres ist wiederum vom Tro-

pismus abzugrenzen, der die gerichtete Bewegung oder das gerichtete Wachstum festsitzender 

Organismen bezeichnet. In älteren Publikationen wurden die Begriffe teilweise synonym ver-

wendet (siehe z.B. Hofer 1908; Lyon 1904; Scheminzky und Scheminzky 1937). Einer der ers-

ten, der das Taxiensystem umfangreich prägte, war Kühn (1919). Die Bezeichnung der Kinesen 

wurde dann maßgeblich durch Fraenkel und Gunn (1961) etabliert, die zum Großteil an Kühns 

Definitionen anknüpften. Auch eine Fluchtreaktion, die bspw. infolge eines zu großen Reizgra-

dienten auftreten kann, zählt zu den ungerichteten Orientierungsbewegungen. Diese ungerich-

tete Art der Bewegung wurde in der ethohydraulischen Forschung meist im Zusammenhang 

mit Verhaltensbarrieren beobachtet, was ein Grund dafür ist, dass deren Einsatz nicht empfoh-

len wird (siehe Adam und Lehmann 2011; Schwevers und Adam 2020). 

Im Laufe des letzten Jahrhunderts fand eine sehr kontroverse Diskussion bezüglich der zu ver-

wendenden Begrifflichkeiten statt, was bereits von Precht (1942) und dann sehr detailliert auch 

von Schöne (1983) diskutiert wurde. Kühn (1919) versuchte zu Beginn noch die sinnesphysio-

logischen Vorgänge in die Taxienbegriffe mit einfließen zu lassen. Diese Betrachtung wurde 

heute weitestgehend fallengelassen, wobei man sich auf die Art der Reizaufnahme oder des 

Reizes selbst fokussiert. Nicht final geklärt scheint demgegenüber, welchen Bewegungsablauf 

der Begriff „Taxis“ einschließt (Schöne 1983): ob damit lediglich der Vorgang des Ausrichtens 

                                                
24 Abstammend von der „Kinetik“ soll der Begriff einfach für eine Bewegung stehen (Schöne 1983). 
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bezeichnet wird (nach Kühn 1919) oder auch die gerichtete Fortbewegung selbst mit einge-

schlossen ist (nach Fraenkel und Gunn 1961). 

Da bei den Taxien verschiedene Ausrichtungen möglich sind, hat sich zur genaueren Beschrei-

bung nach Kühn (1919) die „positive Taxis“ für die Ausrichtung auf den Reiz zu und die „ne-

gative Taxis“ für die Ausrichtung von ihm weg etabliert. 

Trotz der oben bereits erwähnten Diskrepanzen bezüglich der Begrifflichkeiten wird im Folgen-

den auf einige verschiedene Definitionen eingegangen, wie sie als aktuell akzeptiert angesehen 

werden. Kinesen hängen nach Dusenbery (1992) nur von der Stärke des Reizes oder dessen 

zeitlicher Änderung ab und werden zwischen Orthokinesen und Klinokinesen unterschieden. 

Orthokinesen sind meist ungerichtete, translatorische Bewegungen, die in Abhängigkeit von 

einem vorhandenen Reiz zu- oder abnehmen können. Demgegenüber werden in Abhängigkeit 

von einem Reiz veränderte rotatorische Bewegungen als Klinokinesen bezeichnet. Bei den Ta-

xien wird eine etwas feinere Unterteilung in Abhängigkeit von der Art und Weise der Wahrneh-

mung bzw. des Sinnesorgans vorgenommen (Dusenbery 1992; Fraenkel und Gunn 1961; Kühn 

1919; Schöne 1983): 

 Tropotaxis (griech. tropē = Wendung, Drehung): liegt bei paarigen, simultan mes-

senden Sinnessystemen vor (Bisensorenverfahren), wobei versucht wird durch ent-

sprechende Rotation ein Erregungsgleichgewicht zwischen beiden Sensoren zu 

schaffen. Dadurch erfolgt in der Regel eine symmetrische Ausrichtung zum Reiz. 

Ein Beispiel wäre hier die symmetrische Ausrichtung eines Fisches nach einem Strö-

mungsreiz. 

 Klinotaxis (griech. klínein = neigen, biegen): symmetrische Ausrichtung nach dem 

Reiz, wenn die paarigen Sinnesorgane zu nahe beieinanderliegen oder nur eines 

vorhanden ist. Das Tier versucht seine Umgebung durch Hin- und Her-Neigen mit 

dem Sinnesorgan „abzutasten“ (Unisensorenverfahren). Durch diese sequentielle 

Reizwahrnehmung kann die Richtung der maximalen Reizstärke identifiziert wer-

den (bspw. oft bei Riechvorgängen). 

 Telotaxis (griech. télos = Ziel): punktuelle, zielgerichtete Fixierung eines Reizes. 

Schöne (1983) beschreibt die Notwendigkeit von rasterförmigen Sinnesorganen für 

diese Art der Taxis. 

 Menotaxis (griech. menein = bleiben): hier wird ein bestimmter Winkel zum Reiz 

eingenommen, sodass bspw. eine geradlinige Fortbewegung gesichert wird. Ein Bei-

spiel hierfür ist die Kompassorientierung. 

 Mnemotaxis (griech. mneme = Gedächtnis): die Einstellung einer aus der Erinnerung 

oder Erfahrung bekannten Lage bezüglich einer Reizquelle. Ein Beispiel hierfür ist 

die Nutzung von Landmarken. 

Des Weiteren werden die Taxien auch nach ihren zugehörigen Reizarten, also mit Bezug zu 

einer physikalischen Größe, anhand passender Vorsilben unterschieden. Die für den Fisch, ge-

rade im Zusammenhang mit der Hydraulik, wichtigsten werden daher im Folgenden erläutert.  

Zunächst zu nennen ist die Gravitaxis oder Geotaxis, welche der Ausrichtung anhand der Gra-

vitation entspricht. Mithilfe ihrer paarig und symmetrisch vorliegenden Otholithen („Ohr-

steine“, hier speziell die Utriculi, siehe Abschnitt 2.2.2), die beide dauerhaft eine Drehbewegung 
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in entgegengesetzte Richtungen bewirken, findet bei Auslenkung des Körpers aufgrund der Gra-

vitation eine Verschiebung der Otholithen auf den Haarsinneszellen statt.  

Die für die Ethohydraulik wichtigste Taxis ist die Rheotaxis – die Ausrichtung nach dem Strö-

mungsreiz (Abbildung 2.13), weshalb darauf etwas genauer eingegangen wird. Auch dieses 

Thema befindet sich bereits seit über einem Jahrhundert in der Diskussion und lässt dennoch 

weiterhin viele Fragen offen. Einer der ersten, der umfangreiche Tests durchführte, war Lyon 

(1904), denn seinen Überlegungen zufolge war für die immer wieder beobachtete Ausrichtung 

der Fische nach der Strömung eine feste Referenz nötig. So schrieb er: „Wir wissen nicht, dass 

sich etwas bewegt, bis wir selbst oder andere Dinge ruhen. Wir bewegen uns mit einem Tempo 

von hunderttausenden von Meilen pro Tag durch den Raum in der Umlaufbahn der Erde um 

die Sonne.“ [übersetzt aus dem Englischen] Er belegte seine These, indem er in vielen verschie-

denen Tests die optomotorische Reaktion des Fisches zeigte. Wird bspw. ein Papier mit Strei-

fenmuster entlang eines Aquariums mit stehendem Wasser bewegt, reagiert ein Fisch mit einer 

rheotaktischen Ausrichtung und einem Schwimmen in Richtung der Bewegung des Papierstrei-

fens. Denn er versucht seine Position entsprechend seiner Umgebungsreferenz konstant zu hal-

ten und bekommt durch die Bewegung des Papiers suggeriert, er selbst würde sich mit dem 

Wasserkörper fortbewegen. Während Lyon (1904) vor allem auf die Notwendigkeit visueller 

und taktiler Reize einging, weshalb Steinmann (1913) es auch zunächst als „Schein-Rheotaxis“ 

bezeichnete, erkannte Hofer (1908)25 die Bedeutung der Seitenlinie.  

 

Abbildung 2.13:  Beispiele für die rheotaktische Ausrichtung von Fischen bei einer mittleren Strömungs-

geschwindigkeit von 0,5 m/s: (a) Schwarm von Nasen mit positiv rheotaktischer Ausrichtung mit wech-

selnder vertikaler Position; (b) Schwarm von Schneidern vor einem Schrägrechen; (c) Döbel in einem 

turbulenten Bereich mit ausgeprägter seitlicher Walzenbildung und Rückströmung, bei der die Tiere ent-

sprechend ihre Position anpassen (Fische als Indikator für die Strömungsrichtung) 

                                                
25 „Die Seitenorgane sind ihrem Bau und ihrer Anordnung nach imstande, die Fische über die Stärke und 
die Richtung von adäquaten Wasserströmen zu unterrichten. Hierdurch wird die geographische Verbrei-

tung der Fischfauna im stehenden und fließenden Wasser mit reguliert, sowie der Rheotropismus der 

Fische ermöglicht.“ 
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Auch Dykgraaf (1933) untersuchte „die Gewohnheit der Fische, sich gegen die Ströme einzu-

stellen“ umfangreich. Er ging stark auf die taktilen Reize ein und zeigte auch, dass blinde Fische 

selbst nach kurzem Bodenkontakt die Position in der Strömung für eine Weile halten können, 

so als würden sie sich daran erinnern. Des Weiteren untersuchte er Wasserströmungen in un-

terschiedlicher Ausdehnung und stellte fest, dass die Testfische sich nur bei intakter Seitenlinie 

positiv rheotaktisch nach einer Jet-Strömung (lokale mittelgroße Zuströmung) ausrichten.  

Wie Arnold (1974) und auch später andere (z.B. Kulpa et al. 2015) beschrieben, scheinen die 

Tiere auf die Geschwindigkeitsgradienten zu reagieren, die ihnen Informationen über die Strö-

mung auch ohne feste Referenz gewähren. Er bezeichnete es als tropotaktischen Mechanismus. 

In neueren Untersuchungen von Pavlov und Tjurjukov (1995) zeigte sich dann, dass auch das 

vestibuläre System einen Beitrag zur Rheotaxis leistet. Montgomery et al. (1997) und Baker 

und Montgomery (1999) hoben in ihren Veröffentlichungen hervor, dass das Seitenliniensys-

tem bei der Betrachtung der Rheotaxis bisher zu wenig Berücksichtigung gefunden hat. Sie 

wiesen nach, dass der Grenzwert für eine positiv rheotaktische Ausrichtung durch das „Aus-

schalten“ der Epidermalneuromasten höher liegt, die Tiere also weniger empfindlich auf Strö-

mungsreize reagieren. Die Untersuchungen gerieten jedoch aufgrund der verwendeten Metho-

dik zum Ausschalten verschiedener Sinnessysteme in Kritik, da die verwendeten Chemikalien 

sich später als toxisch für die betrachtete Fischart herausstellten und somit das Schwimmver-

halten der Fische möglicherweise beeinflusst haben (Janssen 2000; van Trump und McHenry 

2013). Eine erneute Überprüfung scheint bis heute nicht stattgefunden zu haben. Das Ausschal-

ten einzelner Sinnesorgane wurde in den verschiedenen Untersuchungen durch Operationen, 

Narkotika oder Chemikalien durchgeführt, um zu testen, mit welchem Sinnesorgan die Strö-

mung wahrgenommen wird.  

In neueren Studien stand auch die Turbulenz im Fokus. Während van Trump und McHenry 

(2013) keinen Unterschied in der rheotaktischen Ausrichtung feststellen konnten, beschrieben 

Elder und Coombs (2015) bei erhöhter Turbulenz eine scheinbar höhere Motivation oder eine 

gesteigerte Fähigkeit sich nach dem Strömungsreiz auszurichten. Da mit der Turbulenz auch 

eine Instationarität der Strömung einhergeht und somit auch ein zeitlicher Strömungsgradient 

auftritt, ist letztere Begründung durchaus plausibel (siehe Erläuterungen in Abschnitt 2.2.1 und 

Chagnaud et al. 2008b). Da jedoch in beiden Studien auch verschiedene Tierarten eingesetzt 

wurden sowie unterschiedliche Versuchsaufbauten vorlagen, kann es auch weitere Gründe für 

die Diskrepanz geben. Weitere Ergebnisse aus der Studie von Bak-Coleman et al. (2013) zeigten 

außerdem, dass sich das raumzeitliche Verhalten von Malabarbärblingen (Devario aequi-

pinnatus) in Abhängigkeit von den verfügbaren Sinnesorganen ändert: Blinde Fische zeigen 

beispielsweise ein stärkeres Pendeln in der Strömung, was vermutlich eine Kompensationsmaß-

nahme für die fehlenden visuellen Reize und eine Art (klinotaktisches) Abtasten mit der Sei-

tenlinie darstellt. Auch scheinen sie die notwendige Schwimmgeschwindigkeit für das Halten 

der Position in der gleichförmigen Strömung nicht mehr richtig einschätzen zu können und 

schwimmen daher tendenziell schneller (Bak-Coleman et al. 2013; Elder und Coombs 2015).  

Grundsätzlich sind das Verhalten und die verschiedenen Ausprägungen der Sinnesorgane aber 

stark von der jeweiligen Spezies abhängig. Zu berücksichtigen ist bei allen Studien, dass meist 

unterschiedliche Fischarten (aber stets kleine Tiere) verwendet wurden, die in kleinen Becken 

mit unnatürlichen Bedingungen bei niedrigen Geschwindigkeiten eingesetzt wurden – damit ist 

sowohl die Vergleichbarkeit als auch die Übertragbarkeit der Studien auf die Natur kritisch zu 
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betrachten. Nicht zuletzt sei erwähnt, dass Coombs et al. (2020) unter anderem eine Art zent-

rales Kontrollsystem entwickelten, mithilfe dessen sie versuchten das Zusammenwirken der ver-

schiedenen sensorischen Systeme, des Gehirns und der Motorik bei der Rheotaxis zu beschrei-

ben.  

Zusammenfassend lässt sich festhalten, dass nach aktuellem Stand für die rheotaktische Aus-

richtung an der Strömung vier Sinnesorgane eine wesentliche Rolle spielen (Abbildung 2.14): 

 Augen/Sehsinn: optische Wahrnehmung einer festen Referenz zur Relativbewegung 

 Haut/Tastsinn: taktile Wahrnehmung einer festen Referenz zur Relativbewegung 

 Seitenlinienorgan/Strömungssinn: mechanosensorische Wahrnehmung der relativen 

Strömungsbewegung zum Körper (in gleichförmiger Strömung und ohne feste Re-

ferenz in der Regel nicht möglich); möglicherweise können eine erhöhte Turbulenz 

und/oder Gradienten der Strömung bei der Wahrnehmung förderlich sein 

 Innenohr/Gleichgewichtssinn: Wahrnehmung der linear beschleunigten/verzögerten 

Bewegung des Körpers mit der Strömung als Trägermedium 

 

Abbildung 2.14:  Identifikation der Strömungsrichtung bei der Rheotaxis mithilfe verschiedener Sinnes-

organe: (a) Referenz wird durch das visuelle Bild der festen Umgebung hergestellt – im dargestellten Fall 

wird die Position gehalten: die Schwimmgeschwindigkeit des Fisches vF entspricht daher der Strömungs-

geschwindigkeit vi; (b) Referenz wird durch den Körperkontakt hergestellt – im dargestellten Fall bewegt 

sich der Fisch um den Wert der Relativgeschwindigkeit vrel (mit dem Bezugssystem Erde bzw. eines festen 

Beobachters) schneller als die Strömung; (c) Durch den Strömungsgradienten entlang seiner Seitenlinie 

hat der Fisch eine Referenz, an der er sich orientieren und nach dem Reiz ausrichten kann. Selbst wenn 

er mit einem mittleren Wert der Strömungsgeschwindigkeit fortbewegt wird (vF < vi), liegt entlang seiner 

Körperoberfläche ein Gradient vor; (d) Wird der Fisch durch die ungleichförmige Strömung (hier: verzö-

gert) mittransportiert, kann die Linearbeschleunigung durch die Auslenkung der Otolithen im Innenohr 

registriert und damit die Richtung der Strömung identifiziert werden. 

Weiterhin zeigen die Tiere bei höheren Geschwindigkeiten auch eine deutlichere Ausprägung 

von positiv rheotaktischem Verhalten. Dies liegt wohl auch daran, dass die Ausrichtung mit der 

Strömung die für den Fisch energetisch günstigste Position darstellt. Denn er besitzt damit die 

geringste Anströmfläche und muss somit am wenigsten Kraft aufwenden, um nicht verdriftet 

zu werden. Je höher die Geschwindigkeit ist, desto größer ist auch die auf den Körper wirkende 

Kraft und desto eher muss das Tier eine energiesparende Position – eine rheotaktische – ein-

nehmen. So beschreiben Coombs et al. (2020) die Rheotaxis folgendermaßen: „[…] Rheotaxis 
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stellt sich als eine allgemeine Verhaltensstrategie dar, die von verschiedenen Spezies und unter 

verschiedenen Strömungsbedingungen angewendet wird, um Energie zu sparen, während eine 

Verdriftung stromabwärts verhindert werden soll.“ [übersetzt aus dem Englischen] Neben ener-

getischen Gründen kann auch die Nahrungsaufnahme Fische dazu bewegen, eine rheotaktische 

Position einzunehmen (Hunger als innerer Zustand – Motivation), da Nahrung oft mit der Strö-

mung transportiert wird und sie dieses so direkt aufnehmen können.  

Unmittelbar anknüpfend an vorhergehende Erläuterungen gibt es auch die sogenannte Thig-

motaxis, eine durch den Tastreiz ausgelöste Orientierungsreaktion. Verschiedene Autoren be-

schreiben die positiv thigmotaktische Ausrichtung an Oberflächen bzw. vor allem in Ecken (Ab-

bildung 2.15) als typischen Indikator für Angst (z.B. Lucon-Xiccato et al. 2022; Maximino et 

al. 2010b; Schnörr et al. 2012). Lucon-Xiccato et al. (2022) beschreiben das Verhalten auch als 

„Meidung offener/freier Räume“ (eng. avoidance of open spaces) und Schnörr et al. (2012) als 

„Wand-Umarmen“ (eng. wall-hugging), welches typischerweise auch bei Menschen und ande-

ren Tieren anzutreffen ist. Unter den Fischen scheint es vor allem bei Aalen besonders ausge-

prägt zu sein, von denen auch bekannt ist, dass sie sich häufig entlang von Strukturen bewegen 

(Karlsson 1985; Tesch 2003). Da die Literaturquellen zur Thigmotaxis bei Fischen begrenzt sind 

und die genaue Abgrenzung des Verhaltens fehlt, sind einige Fragen offen: z.B. verhalten sich 

strukturgebundene Fischarten (siehe Zauner und Eberstaller 1999) positiv thigmotaktisch? Und 

verhalten sich Fische, die wiederum in der Strömung platzierte Strukturen meiden (z.B. 

Haefner und Bowen 2002; Piper et al. 2015), negativ thigmotaktisch? Aus hydraulischer Sicht 

liegen in oberflächennahen Bereichen auch meist die geringsten Geschwindigkeiten vor – stellt 

die thigmotaktische Reaktion daher eine Reaktion auf die Struktur oder teilweise auch auf die 

Strömungsbedingungen dar? 

 

Abbildung 2.15:  Aufsuchen von Ecken sowie Wandkontakt beim Einsetzen der Versuchstiere in eine 

Laborrinne: (a) Döbel bei einer Strömungsgeschwindigkeit von 0,5 m/s; (b) Flussbarsche schwammen 

unmittelbar nach dem Einsetzen in die Laborrinne zielstrebig auf die Unterwasserkamera zu und sam-

melten sich dort. 

Des Weiteren gibt es verschiedene Arten optischer Taxien. In der Literatur findet man hier bei-

spielsweise die Phototaxis, die Skototaxis und die Polarotaxis. Prinzipiell reagieren die Tiere 

auf Licht familien- oder gar artspezifisch (Adam und Lehmann 2011).  

Die phototaktischen Reaktionen scheinen bereits sehr vielseitig interpretierbar zu sein, was es 

schwierig macht, eine klare Definition zu finden. Zunächst ist der sogenannte Lichtrückenreflex 
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zu nennen, der vor allem von der Forschergruppe um v. Holst umfangreich untersucht wurde 

und bei der sich erneut die Mehrsinnesorientierung (multimodal) zeigt. Es handelt sich dabei 

um eine lagemäßige Ausrichtung nach dem Licht. Da das Licht in Gewässern in der Regel von 

oben eintrifft, also auf den Rücken des Tieres, können die Tiere diesen Reiz ergänzend zur 

Gravitation nutzen, um ihr Normallage einzustellen. In verschiedenen Untersuchungen stellten 

Forscher fest, dass Fische sich bei schrägem Lichteinfall bis zu einem gewissen Grad in Richtung 

der Resultierenden aus optischen und statischen Reizen einstellten (Dijkgraaf 1952; Holst 1935; 

Holst et al. 1950). Bei Lichteinfall von unten richteten sie sich jedoch nach dem Schwerefeld 

aus. Abel (1954) beobachtete den Lichtrückenreflex sogar im Freiland bei Fischarten in der 

Blauen Grotte (Capri). Somit können auch hier andere Sinnessysteme jeweils kompensatorische 

Leistungen füreinander durchführen. Neben dieser phototaktischen Lageausrichtung gibt es 

ebenfalls die bereits mehrfach erwähnte Verwendung des Sonnenkompasses für die Wanderung 

(siehe Abschnitt 2.2.7) – bei der Einstellung des festen Winkels zum Reiz sprechen Forward et 

al. (1972) auch von der Photomenotaxis. Orientiert sich der Fisch wiederum an den Polarisati-

onsmustern bzw. dem e-Vektor des Lichtes, wird dies als Polarotaxis bezeichnet (Forward et al. 

1972).  

Der Begriff der Skototaxis wurde ursprünglich von einigen Taxienforschern abgelehnt, da er 

grundsätzlich mit der negativen Phototaxis gleichgesetzt werden kann (Sušec-Michieli 1963). 

Sušec-Michieli (1963) beschreibt die Skototaxis mit Bezug auf weitere Quellen als „eine telotak-

tische Orientierung gegen die scharf umgrenzten dunklen Flächen, die sich innerhalb eines be-

leuchteten Feldes befinden“. Weiterhin geht er darauf ein, dass die Abgrenzung zur negativen 

Phototaxis vor allem in dem inneren Motiv und der aktiven, positiven Handlung in Richtung 

der Dunkelheit liegt. Der Begriff der Skototaxis scheint sich jedoch gehalten zu haben, da er 

auch in neueren Artikeln zu finden ist, jedoch bezieht er sich heute weniger auf den Lichteinfall 

selbst, sondern vorwiegend auf die Differenzierung zwischen hellen und dunklen Flächen. Na-

türlich kann es durch den Schattenwurf von Objekten ebenfalls zu Hell-Dunkel-Effekten kom-

men. Ähnlich der Thigmotaxis wird auch die Skototaxis zum Angstverhalten gezählt (Maximino 

et al. 2010b). Jedoch gibt es auch Untersuchungen bezüglich der Präferenzen des Sohlmaterials 

(hell/dunkel) bei der Wanderung von Lachssmolts, was wiederum der Optimierung von Wan-

derkorridoren und damit der Verbesserung der Fischdurchgängigkeit an Wasserkraftanlagen 

dienen soll (Veenstra 2020). Das skototaktische Verhalten konnte auch bei den im Rahmen 

dieser Arbeit durchgeführten Versuchen zum Teil beobachtet werden. Ein Schwarm Gründlinge 

hielt sich dabei besonders lange in einem farblich etwas dunkleren Bereich der Laborrinne auf 

(Abbildung 2.16).  

Die Reaktion der Fische auf Lichtreize wurden früher vor allem untersucht, um den Ertrag beim 

Fischfang zu erhöhen. Denn bei Nacht sammeln sich Insekten vielfach in Lichtkegeln und sind 

somit für Friedfische leichte Beute. Die sich am Rand des Lichteinfalls sammelnden Fische lo-

cken wiederum Räuber an. Später wurde das phototaktische Verhalten im Rahmen der Fisch-

durchgängigkeit auch bezüglich weiterer Aspekte relevant: zum einen stellte sich die Frage, ob 

Verrohrungen, Überdachungen oder ähnliche Abdunkelungen durch bauliche Eingriffe die Fi-

sche an ihrer Wanderung hindern oder diese verzögern, zum anderen wurde der Lichtreiz als 

Verhaltensbarriere untersucht.  

Zum ersten Aspekt zeigte sich in den Untersuchungen von Adam et al. (2022), dass viele der 

getesteten Fischarten (Barsch- und Karpfenartige, Lachssmolts, Welse und Aale) keine Präfe-

renzen bezüglich des Lichtes aufweisen. Lediglich der Wels verhielt sich streng photophob 
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(lichtmeidend). Somit war eine phototaktische26 Reaktion der Tiere nicht klar erkennbar – ge-

rade dann nicht, wenn die hohe Strömungsgeschwindigkeit die größere Herausforderung dar-

stellte. Umfangreiche Informationen zur Studie sowie eine Literaturrecherche bezüglich einzel-

ner Arten sind in Adam et al. (2019a) zusammengestellt. In den im Rahmen der vorliegenden 

Arbeit durchgeführten Versuchen zeigte sich dennoch vereinzelt eine leichte Sensibilität für 

Licht: Zwei Döbel stoppen ihre abwärts gerichtete Wanderung im Schlagschatten des auf der 

Laborrinne platzierten Messwagens, stellten sich direkt an der scharfen Grenze zwischen Licht 

und Schatten auf und passierten sie für 30 Minuten nicht (Versuch: F2.1-V3-S55_5, Anhang 

A.3). Erst als das Licht ausgeschaltet wurde, setzten sie ihre stromabwärts gerichtete Bewegung 

unmittelbar fort.  

Bezüglich des zweiten Aspektes – der Verhaltensbarrieren – wurde die Forschung in Deutsch-

land stark zurückgefahren, da Verhaltensbarrieren bspw. aufgrund ihrer Selektivität oder des 

Lerneffekts der Tiere grundsätzlich kritisch gesehen werden (Adam und Lehmann 2011). In 

anderen Ländern finden jedoch noch zahlreiche Studien statt, die Stroboskope (Blitzgeräte) in 

unterschiedlicher Frequenz sowie verschiedene Wellenlängen des Lichtes als eine Art Scheuch-

einrichtung testen. Jesus et al. (2021) gibt beispielsweise einen Review über die Entwicklungen 

des letzten Jahrzehntes, wobei diese noch wesentlich weiter zurückreichen (z.B. Patrick et al. 

1985). Die Meinungen bezüglich der Verhaltensbarrieren sind immer noch sehr kontrovers und 

zahlreich, weshalb das Thema hier nicht im Detail diskutiert werden kann. 

Aus den Beschreibungen zeigt sich, welch wichtige Rolle der innere Zustand (Angst, Wander-

trieb, Hunger) bei der Entscheidung über das phototaktische Handeln spielt. 

 

Abbildung 2.16:  Womöglich Skototaxis? Der Schwarm von Gründlingen hielt sich lange im dunkleren 

Feld der Laborrinne auf. Ob dies ein skototaktisches Verhalten ist, kann nicht final geklärt werden, ist 

jedoch nicht ausgeschlossen. Dabei schien das Passieren der Hell-Dunkel-Grenze in Strömungsrichtung 

(symmetrische Abbildung im Augen) dem seitlichen Passieren ((a), asymmetrische Abbildung im Auge) 

bevorzugt zu werden. 

Die Magnetotaxis stellt die Ausrichtung anhand der Feldlinien eines Magnetfeldes dar 

(Wiltschko und Wiltschko 1995). Die Ausrichtung kann parallel, antiparallel oder auch recht-

winklig zu den Feldlinien erfolgen. Da für die Wahrnehmung der entsprechende Magnetsinn 

nötig ist, ist bislang nicht bekannt, welche Fischarten auf diese Art der Taxis zurückgreifen 

können. Bei den meisten Salmoniden geht man mittlerweile davon aus, dass ein Magnetsinn 

vorliegt und sie sich daher auch an dem Magnetfeld der Erde orientieren können (Kompassori-

entierung, siehe Abschnitt 2.2.4 für eine genauere Diskussion).  

                                                
26 Auf die Skototaxis wurde in der Studie nicht eingegangen.  
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Die Galvanotaxis, welche das Schwimmen des Fisches nach einem Pol in einem elektrischen 

Feld beschreibt, sei ebenfalls bei vielen Fischarten beobachtet worden. Vielfach findet diese 

nach der Anode (positiver Pol) statt, was auch bei der Elektrofischerei zum Einsatz kommt 

(Meyer-Waarden et al. 1965). Dennoch gibt es auch Fischarten, die eine kathodische Ausrich-

tung zeigen (Biswas und Karmarkar 1976; Snyder 2003). Dass die anodische Galvanotaxis bei 

Fischen ohne Elektrorezeptoren jedoch nicht aufgrund des mechanosensorischen Seitenlinien-

organs oder gar des Labyrinths (wie ältere Veröffentlichungen behaupten) entsteht, wies 

Halsband (1954) in Tests nach der Durchtrennung entsprechender Nervenstränge nach. Er 

schreibt ebenfalls deutlich, dass diese Reaktion nicht durch ein bestimmtes Sinnesorgan ausge-

löst wird. Auch Kellogg (1958) hält einen Beitrag der Seitenlinie zur elektrischen Wahrneh-

mung für unwahrscheinlich. Der Rumpf wird durch die Kathode erregt und führt Schwimmbe-

wegungen in Richtung der Anode aus – es tritt ein Reflex auf27. Ist der Strom dabei zu stark, 

tritt Galvanonarkose auf wie sie bei der Elektrofischerei eingesetzt wird (Adam et al. 2013). 

Meyer-Waarden et al. (1965) veröffentlichten hierzu ein umfangreiches Werk und beschrieben 

in Abhängigkeit von angelegtem Gleichstrom, Wechselstrom28 und Impulsstrom jeweils drei 

charakteristische Reaktionsstufen der Fische – vom leichten Zucken über die charakteristische 

Ausrichtung im elektrischen Feld bis hin zur Galvanonarkose. Während Halsband (1954) die 

Erregung der Nerven als Auslöser der Galvanotaxis sieht, schreiben Kuhn et al. (1955) der di-

rekten elektrischen Muskelerregbarkeit der Knochenfische eine entscheidende Bedeutung bei 

der Galvanotaxis zu. Viele Wissenschaftler untersuchten auch die Ausrichtung und die Größe 

der Tiere im elektrischen Feld. Die am Fisch anliegende Spannung ist bei Ausrichtung entlang 

der Äquipotentiallinien – also senkrecht zu den Feldlinien – am geringsten, jedoch liegt dabei 

eine asymmetrische Reizeinwirkung vor (Harreveld 1938; Rommel und McCleave 1972). Da 

große Tiere außerdem aufgrund ihrer Dimensionen bereits einen größeren Potentialbereich 

(größeren Gradienten) überspannen, liegen die Grenzwerte niedriger (Meyer-Waarden et al. 

1965; Scheminzky und Scheminzky 1931). 

In Versuchen mit Menschen wies Kellogg (1958) nach, dass der elektrische Reiz vor allem von 

der Kathode (negativer Pol) ausgeht und umso stärker ist, je näher sich der Mensch an der 

Kathode befindet. Aus weiteren Untersuchungen schloss er, dass keine gerichtete Galvanotaxis 

auftritt, sondern eher eine Meidung des Stromes stattfindet. Verschiedene Fischarten zeigten in 

variierenden Versuchssetups ein Meideverhalten bezüglich beider Pole, wenn die Möglichkeit 

dazu bestand. Gerade Kopf- und Kiemenbereich sind besonders empfindlich, weshalb dieser 

Bereich oft vom negativen Pol weggewendet wird. Auch Meyer-Waarden et al. (1965) beschrei-

ben, dass eine höhere Stromdichte für die gleiche Reaktion benötigt wird, wenn das Tier in 

Richtung der Anode im Vergleich zur Kathode ausgerichtet ist. 

In Abschnitt 2.2.3 wurde bereits darauf eingegangen, dass die meisten Fischarten deutscher 

Binnengewässer nicht elektrorezeptiv sind. Wie soll also Galvanotaxis auftreten, wenn kein Sin-

nesorgan für entsprechende Reize vorliegt? Da sich in einigen beschriebenen Untersuchungen 

auch zeigte, dass die Reizschwelle bei Tieren ohne Elektrorezeptoren deutlich höher liegt als 

die von Tieren mit entsprechenden Elektrorezeptoren, wird deutlich, dass hier voraussichtlich 

                                                
27 „Steht der Fisch mit dem Schwanz zur Kathode, wird das Schwanzende heftig erregt, und die Reizung treibt 

den Fisch in Richtung Anode. Steht der Fisch mit dem Kopf zur Kathode, so löst der Strom nur ein leichtes 

Zittern des Schwanzes aus. Der Kopf macht zunächst eine Zuckung zur Anode, dann geht der erregende Reiz 

der Kathode allmählich auf die gesamte Körpermuskulatur über, veranlasst eine Drehbewegung des Fisches 

und löst gleichzeitig eine Schwimmbewegung zur Anode aus.“ (Meyer-Waarden et al. 1965). 
28 Die Nutzung von Wechselstrom ist für die Elektrofischerei in Deutschland verboten. 
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kein adäquater Reiz vorliegt. Im Rahmen des Fischschutzes werden jedoch gerade hinsichtlich 

des Europäischen Aals (Anguilla anguilla) oft sogenannte elektrifizierte Rechen eingesetzt. Der 

Aal hat aufgrund seiner Schwimmbewegung an den vor Turbineneinläufen angeordneten Fisch-

schutzrechen oft Schwierigkeiten, sich bei zu hohen Geschwindigkeiten vom Rechen zu lösen, 

wird an diesen gepresst (Impingement, siehe z.B. Lehmann et al. 2021b) und verendet dort.  

Als Lösung für dieses Problem begann man am Rechen ein elektrisches Feld zu erzeugen – als 

eine Verhaltensbarriere oder Scheucheinrichtung. Letzteres würde sogar eher für die galvano-

kinetische Betrachtungsweise sprechen – also die ungerichtete Bewegung auf den elektrischen 

Reiz. Verschiedene Untersuchungen belegen, dass durch Elektrifizierung29 ein Impingement 

von Aalen verringert werden kann (z.B. Berger 2018; Moldenhauer-Roth et al. 2022). Hier ist 

klar hervorzuheben, dass die Wahrnehmung des elektrischen Feldes nicht auf einem elektri-

schen Sinn (wie oben beschrieben) basiert, sondern anderweitig erfolgen muss.  

Aufgrund vieler im Körper ablaufender bioelektrischer Prozesse kann es durch elektrische 

Gleich- oder Wechselstromfelder einhergehend mit induzierten Magnetfeldern zu einer Beein-

flussung dieser Prozesse kommen – bezüglich des Menschen in Abhängigkeit der Reizstärke 

bspw. ein elektrisches Aufladen der Haut, unwillkürliche Muskelkontraktionen oder sogar Herz-

kammerflimmern (AKNIR 2019). Daher ist es nachvollziehbar, dass auch ein Fisch als Lebewe-

sen, wie oben bereits detailliert erläutert, ähnlichen Effekten ausgesetzt ist. Verschiedene Un-

tersuchungen zeigen deutlich die Komplexität beim Einsatz einer Elektrifizierung als Verhal-

tensbarriere.  

Die Grenzwerte für eine Reaktion und das Verhalten allgemein sind unter anderem abhängig 

von der Fischart selbst sowie dessen Körpergröße (z.B. Scheminzky 1924; Scheminzky und 

Scheminzky 1931), von der Ausrichtung des Tieres zu den Feldlinien (z.B. Harreveld 1938; 

Rommel und McCleave 1972), von der Stärke des elektrischen Feldes, von der Wellenform und 

auch wesentlich von der Strömungsgeschwindigkeit30 (z.B. Kuhn et al. 1955; Miller et al. 2021; 

Parasiewicz et al. 2016). Die Randbedingungen sind vielfältig und die Reaktionen damit nicht 

vorhersagbar. Auch Schwevers und Adam (2020) heben hervor, dass der Einsatz elektrischer 

Abschreckungssysteme als reine Verhaltensbarrieren von vielen Wissenschaftlern nicht empfoh-

len wird. Des Weiteren ist es durchaus möglich, dass auch weitere Fischarten einen (bisher 

unentdeckten) Elektrosinn besitzen und durch die elektrischen Felder der Barrieren womöglich 

desorientiert sind oder in ihrem Verhalten beeinflusst werden, so Kalmijn (1974). Sein Rück-

schluss, dass der „gezwungene Charakter“ der Schwimmbewegung sowie die Art und Weise, 

wie das elektrische Feld auf die Tiere wirkt, nicht für eine funktionierende Elektrorezeption 

spricht, knüpft an die zu Beginn des Abschnitts gestellte Frage an. Er schließt anhand der in der 

Literatur genannten Grenzwerte und die in der Natur vorkommenden elektrischen Felder aus, 

dass Galvanotaxis für die meisten Fischarten eine übliche Verhaltensweise darstellt. Auch 

                                                
29 Die Art der Elektrifizierung kann dabei sehr unterschiedlich ausgeführt werden. Berger (2018) ordnete 

das elektrische Feld (34 bis 35 V) eher unterstromig des Rechens an, sodass die Tiere es erst wahrnah-

men, wenn sie mit ihrem Hinterteil zwischen die Rechenstäbe gelangen. Moldenhauer-Roth et al. (2022) 

setzten dagegen unmittelbar die Stäbe unter Strom (Horizontalrechen: 8,5 V; Curved Bar Rack: 40 V).  
30 Getestet wurden in den Untersuchungen von Parasiewicz et al. (2016) bspw. nur Geschwindigkeiten 
bis 0,2 m/s, die an Fischschutzeinrichtungen vor Turbineneinläufen weit überschritten werden. Miller et 

al. (2021) zeigten demgegenüber eine deutliche Abnahme der Reaktionen bei Erhöhung der Geschwin-

digkeit von 0,5 m/s auf 1,0 m/s.  
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Dusenbery (1992) schließt die durch eine äußere, physikalische Kraft aufgezwungenen Bewe-

gungen von der Taxis aus. Folglich scheint die Frage nach einer galvanotaktischen oder ggf. 

galvanokinetischen Reaktion von Fischen nicht final geklärt.  

Als weitere Taxien sind die Phonotaxis, die Vibrotaxis, die Chemotaxis und die Thermotaxis 

zu nennen. Dass diese Begriffe selten mit Fischen in Bezug gebracht werden, liegt ggf. daran, 

dass die Taxienbegriffe allgemein selten in den relevanten Studien verwendet werden. Dennoch 

liest man vereinzelt von der vibrotaktischen Ausrichtung, wenn Fische sich an der ins Wasser 

gefallenen Beute orientieren, die durch ihren Flügelschlag „Vibrationen“ im Wasserkörper ver-

ursacht (Altmann 2011; Schöne 1983). Da diese Vibrationen sich ausbreitende Schallwellen 

darstellen und diese in den meisten Untersuchungen auch so bezeichnet werden, wird die 

Vibrotaxis selten erwähnt. Jedoch stellt sich hier auch die Frage der Abgrenzung zur Phonotaxis, 

bei der ebenfalls eine Ausrichtung anhand der Schallwellen geschieht. Möglich wäre eine Un-

terscheidung zwischen den empfangenden Sinnessystemen, da die Wahrnehmung von Vibrati-

onen bei anderen Tierarten oft über die Haut geschieht, während Töne und Geräusche über das 

Innenohr wahrgenommen werden. Dann wäre jedoch das obige Beispiel der Vibrotaxis beim 

Fisch zu überdenken. Diesbezüglich bedarf es folglich einer Klärung. Manche Fischweibchen 

reagieren außerdem positiv phonotaktisch auf das Brummen eines Männchens (Frings 2021). 

Weitere Studien gehen wiederum auf die negative Phonotaxis zur Schallnutzung als Verhal-

tensbarriere an Wasserkrafteinläufen ein (z.B. Jesus et al. 2021; Sonny et al. 2006). Dabei stellt 

sich grundsätzlich die Frage, wie Fische beispielsweise die Vibrationen oder auch Geräusche 

einer laufenden Turbine wahrnehmen. 

Auch eine chemotaktische Ausrichtung ist in verschiedenen Lebensphasen des Tieres möglich. 

So können Fische sich zum einen positiv chemotaktisch nach Beute orientieren, aber sie können 

diese Orientierung auch nutzen, um in ihr Heimathabitat zurückzukehren (siehe Abschnitt 

2.2.6).  

Da Fische wechselwarme Tiere sind, stellt die Temperatur einen wichtigen Faktor für ihren 

Lebenszyklus oder bspw. die optimalen Aufwuchsbedingungen für den Nachwuchs dar (siehe 

Abschnitt 2.2.5). Daher ist es durchaus möglich, dass Fische sich für die Einstellung optimaler 

Lebensbedingungen auch am Skalarfeld der Temperatur thermotaktisch orientieren (vgl. 

Brandl et al. 2022). 

Es zeigt sich aus der Literaturübersicht eine Vielzahl möglicher Taxien und auch Kinesen (alle 

stark vom inneren Zustand des Tieres abhängig), auf die in der Literatur jedoch selten detail-

lierter eingegangen wird und die auch nicht einheitlich ist, was auch Dusenbery (1992) bemän-

gelt. Nicht alle Taxien sind bisher vollumfänglich untersucht worden und es fehlt teilweise an 

einer klaren Abgrenzung und genauen Definition. Auch wird meist nur die positive Taxis ge-

nauer untersucht, während Gründe oder Motive für die negative Taxis nicht näher beschrieben 

werden (Coombs et al. 2020). Dies ist vielleicht auch der Grund, warum die Begrifflichkeiten 

in neueren Veröffentlichungen seltener zu finden sind. Zuletzt sei auch auf das Schwarmver-

halten der Fische hingewiesen, da sich die Orientierungsleistung in der Gruppe stark verbessern 

kann („many wrongs principle“, Simons 2004). 
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2.3.3 Wanderverhalten 

Oben genannte Reize und Bewegungen dienen der Orientierung in der Umwelt und dem ge-

zielten Ortswechsel. Mit ihrer zeit- und ortsabhängigen Wanderung suchen Fische ein bestge-

eignetes Habitat für einen bestimmten Zweck auf, z.B. zur Erhöhung ihrer Wachstums-, Über-

lebens- und Reproduktionschancen (DWA 2014). Gründe dafür sind vielseitig, wobei in der 

Literatur31 immer wieder die Aussage zu finden ist, dass die migrationsauslösenden Reize noch 

nicht vollends verstanden sind. Auslöser für Wanderverhalten können sehr vielseitig sein und 

in komplexer Form zusammenspielen. Als Beispiel kann die Änderung der Temperatur genannt 

werden. Während der im Rahmen dieser Arbeit durchgeführten Vorversuche lagen zu hohe 

Wassertemperaturen im wasserbaulichen Forschungslabor vor. Vereinzelt zeigte sich daher bei 

den Versuchstieren ein Laichausschlag, obwohl kein Reproduktionszeitraum für die jeweilige 

Art vorlag32. 

Dusenbery (1992) geht auf die Diskrepanz der Definitionen von Migration ein und beschreibt 

als deren wesentliche Gemeinsamkeit das Wandern vieler einzelner Individuen in Richtung ei-

nes gemeinsamen Ziels. Lucas und Baras (2001) stellen die folgende recht komplexe Definition 

bezüglich der Fischmigration auf: „Tiermigration, oder in diesem Fall Fischmigration, wird be-

zeichnet als eine Strategie von adaptivem Wert, die eine Bewegung eines Teils oder der gesam-

ten Population über die Zeit, zwischen diskreten Orten in einem n-dimensionalen Hyperraum33 

von biotischen und abiotischen Faktoren beinhaltet, die normalerweise aber nicht zwangsweise 

über die Zeit vorhersagbar und synchronisiert ist […].“ Damit gehen sie auf wichtige Punkte 

wie die Bewegung mit dem Zweck der Erschließung des bestmöglichen Lebensraums in Abhän-

gigkeit der vorliegenden Umweltfaktoren ein. Dabei sind die Tiere stets bemüht sich energieef-

fizient fortzubewegen und nutzen daher die Strömung – wenn möglich – gezielt aus, um „per 

Anhalter“ mitzufahren (Wasser wird hier zum „Agent“ bzw. Transportmittel, Dusenbery 1992). 

Nach dem DWA-Merkblatt 509 kann zwischen den folgenden Funktionen der Wanderung un-

terschieden werden: Wechsel zwischen verschiedenen Habitaten (oft tägliche horizontale und 

vertikale Wanderungen), Laichwanderung, Nahrungswanderung, Propagation (Ausbreitung), 

Drift und Kompensationswanderung. Sie dienen dem Erhalt der Spezies und spezifisch vor al-

lem dem Zweck der Nahrungsaufnahme (eng. feeding), der Flucht (eng. refuge) vor ungünstigen 

Umweltbedingungen und der Reproduktion (eng. reproduction/spawning, Northcote 1978). Die 

Art und der Umfang der Wanderung hängen entscheidend von der Fischart, dem Altersstadium 

(innere Faktoren) und den Umweltfaktoren (äußere Faktoren) ab – es können regelmäßige 

Wanderungen in einem bestimmten Zyklus sein oder auch einzelne Wanderungen zu Beginn 

oder am Ende ihres Lebens. Einige Fischarten verhalten sich eher stationär und kehren bei Ver-

driftung wieder in ihre Territorien zurück. Andere wiederum wandern über Distanzen von we-

                                                
31 z.B. Montgomery et al. (1995): “The sensory factors controlling migration are still a matter of vigorous 

debate.“ oder Dusenbery (1992): “In summary, much remains to be revealed about the information that 

salmon use for migration.” 
32 Für die Folgeversuche wurde die Wassertemperatur durch Frischwasserzugabe abgesenkt. 
33 Nach dem Konzept von Hutchinson: die Eignung des Lebensraums wird in Abhängigkeit einer Menge 
von n Variablen abiotischer und biotischer, unabhängiger Umweltfaktoren (z.B. Temperatur, Nahrungs-

angebot) dargestellt, die als Achsen definiert werden. Das Hypervolumen stellt sich folglich als Punkte in 

diesem n-dimensionalen Raum dar, der die Eignung für den Fisch charakterisiert (Blonder et al. 2014). 
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nigen Kilometern bis hin zu tausenden von Kilometern (Wiltschko und Wiltschko 1995). Unter-

schieden wird zwischen den drei Teillebensräumen Überwinterungs34-, Nahrungs- und Repro-

duktionshabitat (Abbildung 2.17 a), zwischen denen die Fische aufgrund verschiedener örtli-

cher und zeitlicher Umweltfaktoren hin und her wechseln. Manche Tiere wandern lediglich 

innerhalb des Meeres (ozeanodrom) oder nur innerhalb der Binnengewässer (potamodrom) 

oder zwischen beiden hin und her (diadrom). Diadrome Wandertypen können dann wiederum 

in anadrome (Laichen im Süßwasser/Aufwuchs im Meer), katadrome (Laichen im Meer/Auf-

wuchs im Süßwasser) und amphidrome35 (regelmäßige Wanderung zwischen Süßwasser und 

Meerwasser zum Nahrungserwerb und zur Überwinterung) unterteilt werden (McDowall 1997 

aufbauend auf Myers 1949, Abbildung 2.17 b). Für die anadromen (z.B. Lachs) und katadro-

men (z.B. Aal) Arten sind diese Wanderungen obligatorisch für den Erhalt der Spezies, weshalb 

der Schwerpunkt in der Forschung lange Zeit auf diesen Arten lag. Mittlerweile ist bekannt, 

dass auch die Potamodromen teils mehr als 100 km weit wandern (Benitez et al. 2018; 

Schwevers und Adam 2020) und deshalb auch für sie die Durchgängigkeit der Gewässer ge-

währleistet werden muss.  

 

Abbildung 2.17:  Fischwanderungen zwischen den verschiedenen Teillebensräumen: (a) Allgemeine 

Einteilung der groß- und kleinräumigen Wanderungen (verändert nach Northcote 1978); (b) Darstellung 

der verschiedenen Wandertypen (verändert nach Lehmann et al. 2021b). 

                                                
34 Northcote (1978) geht auf die Bezeichnung der „Überwinterungswanderung“ ein und schreibt, dass 

dies eher ein Aufsuchen günstiger bzw. eine Flucht vor ungünstigen Lebensbedingungen darstellt, da 

diese nicht immer ausschließlich im Winter vorliegen müssen. Während er trotzdem noch die Bezeich-

nungen „wintering migration / wintering habitat“ verwendet, sind in neuerer englischsprachiger Literatur 

(z.B. Lucas und Baras 2001) nur noch die Bezeichnungen „migration to refuge / refuge habitat“ zu finden.  
Im deutschsprachigen Raum scheint es keine adäquate Übersetzung zu geben. 
35 Der Begriff ist in älterer Literatur etwas anders definiert: McDowall (1997) beschreibt die Reproduk-

tion im Süßwasser, den anfänglichen Aufwuchs im Meer und den späteren Aufwuchs wieder im Süßwas-

ser. In neueren Quellen wird hingegen der regelmäßige Wechsel zwischen Meer und Süßwasser beschrie-
ben (z.B. Zitek et al. 2007; DWA 2014). Letzteres macht dahingehend Sinn, dass nach DWA (2014) noch 

in marine Amphidromie, bei der die Reproduktion im Meer erfolgt, und limnische Amphidromie, bei der 

die Reproduktion im Süßwasser erfolgt, unterschieden werden kann.  
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Räumlich gesehen finden die Wanderungen in horizontaler Richtung quer zur und längs der 

Strömung sowie auch vertikal über die Wassersäule verteilt statt. Gegen die Strömung schwim-

mende – also aufwandernde – Tiere müssen dabei eine deutlich größere Leistung erbringen als 

mit der Strömung abwandernde Tiere (siehe Abschnitt 2.4).  

Neben der räumlichen (Welche Ausdehnung und Richtung?) gibt es auch eine zeitliche (Welche 

Rhythmik?) Komponente der Wanderung. Da auf der Erde verschiedene periodische Abläufe 

bestehen, können Tiere diese als Anhaltspunkte nutzen. Da diese Abläufe mit Umweltverände-

rungen einhergehen, können Fische die Änderung der Umweltreize mit ihren Sinnesorganen 

wahrnehmen, z.B. den Verlauf der Sonne über den Tag, den Lichteinfall oder auch die Ände-

rung der Temperatur in Abhängigkeit von der Jahreszeit. Kappeler (2017) nennt beispielsweise 

die folgenden Periodiken: circadiane Rhythmen (24 h; Erdumdrehung), Gezeitenrhythmus 

(12,4 h; Erdumrundung durch den Mond), Lunarperiodik (29,53 d; Mondphasenzyklus von 

Neumond zu Neumond = Lunation) und circannuale Periodik (Jahresperiodik; Durchlauf aller 

Jahreszeiten). Diese dienen den Tieren als eine Art Zeitgeber und die wirkenden Reizgradienten 

entsprechend als Auslöser für die Wanderung. Viele Autoren weisen darauf hin, dass einige 

Fischart vor allem die Nacht für ihre Wanderungen nutzen (Cresci 2020; Cuchet 2014; Pavlov 

1989). Dies kann gerade den kleineren Tieren mehr Schutz vor Räubern bieten und der Mond 

kann zur Orientierung am Himmel verwendet werden. Für die Hauptwanderzeiten verschiede-

ner Fischarten in beiden Richtungen (Auf- und Abwanderung) sind in der Literatur verschie-

dene Anhaltspunkte zu finden (z.B. Böckmann 2020; DWA 2014). Für die Planung von Labor-

versuchen mit wanderwilligen – also motivierten – Fischen sollten die Hinweise für die „Zeit-

fenster für die Durchführung ethohydraulischer Tests“ nach Adam und Lehmann (2011) drin-

gend berücksichtigt werden. Für die Auswertung von Auffinde- und Passagedauern von Fisch-

aufstiegsanlagen im Freiland geben Schwevers et al. (2022) außerdem Empfehlungen zur Tren-

nung zwischen motivierten und „trödelnden“ Tieren.  

Da das Thema Migration in sich bereits ein sehr breites Forschungsgebiet darstellt, wird an 

dieser Stelle für umfangreichere Informationen auf weiterführende Literatur verwiesen: 

Dusenbery (1992), DWA (2014), Lucas und Baras (2001), McCleave et al. (1984) und speziell 

zum Aal z.B. Tesch (2003). 

Im Zusammenhang mit der Wanderung soll an dieser Stelle kurz auf die Problematik an Quer-

bauwerken eingegangen werden. Wie bereits erwähnt, ist es für diadrome Arten („Langdistan-

zwanderfische“) obligatorisch zwischen Meer und Binnengewässern zu wandern und auch für 

potamodrome Arten, bei denen eine Differenzierung in Kurz-, Mittel- und Langstreckenwande-

rer vorgenommen werden kann, ist die Durchgängigkeit nachweislich relevant (DWA 2014). 

An wasserbaulichen Anlagen, die meist eine Querschnittsverbauung der Gewässer – bspw. für 

die Schiffbarmachung oder die Wasserkraftnutzung – darstellt, wird den Fischen eine besondere 

Orientierungsleistung abverlangt, um eine sichere Passage zu finden. Als „erste Hilfe“ für die 

Wanderfische dienen dann meist verschiedene Fischauf- und -abstiegseinrichtungen als Umge-

hung sowie Strukturen zum Fischschutz vor Kraftwerkseinläufen. Eine Übersicht bietet Abbil-

dung 2.18. Während für den Fischaufstieg daher Regelwerke, Leitfäden und Richtlinien (z.B. 

Dumont et al. 2005; DWA 2014; LUBW 2007) verfügbar sind, welche fischökologisch begrün-

dete Grenz- und Richtwerte sowie Bemessungs- und Konstruktionsvorgaben liefern, fehlt dieser 

Technikstandard im Bereich des Fischabstiegs weitgehend (Böttcher et al. 2015; Calles und 

Greenberg 2009; Silva et al. 2018) – auch wenn einzelne Handreichungen mit Empfehlungen 

verfügbar sind (z.B. DWA 2005; LUBW 2016; Schwevers und Adam 2020).  
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Abbildung 2.18:  Übersicht zu Lösungsansätzen für die Verbesserung der Durchgängigkeit für die Fisch-

auf- und -abwanderung (aus Lehmann et al. 2021b) 

Die Herausforderung für den Fisch ist dann zum einen die Auffindbarkeit der „Umleitung“, 

welche im Vergleich zur Gewässerbreite eine sehr kleine Öffnung mit geringem Durchfluss be-

sitzt, und zum anderen ihrer Passage selbst. Wird keine Passage aufgefunden oder kann diese 

nicht durchschwommen werden, ist der sich auf der Laichwanderung befindliche Fisch unter 
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Umständen dazu gezwungen an einem Ort abzulaichen, der keine optimalen Bedingungen bie-

tet, wodurch der Bestand dezimiert werden kann. Auch kann die Suche nach einer Abstiegs-

möglichkeit vor einem Turbineneinlauf kräftezehrend sein und die Fitness des Tieres herabset-

zen oder sogar zu dessen Tod führen. 

2.3.4 Hydraulisch-reaktives Verhalten 

Während ihrer Wanderung zeigen Tiere lokal verschiedene Verhaltensweisen. In der Ethohyd-

raulik ist vor allem das hydraulisch-reaktive Orientierungsverhalten (Abschnitt 2.3.2) sowie die 

allgemeine Fortbewegung (Lokomotion, Abschnitt 2.4) von Bedeutung, während bspw. Nah-

rungs- und Sexualverhalten nicht analysiert wird. Meist wird das Verhalten kleinräumig in si-

tuativ ähnlichen Ausschnittsmodellen im Labor oder auch an realen Anlagen im Freiland unter-

sucht. Aus den Versuchen resultierende, charakteristische Reaktionsmechanismen auf be-

stimmte hydraulische Reize können dann adaptiert werden und „künstlich“ durch wasserbauli-

che Strukturen oder Zusatzdotationen herbeigeführt werden, um die Tiere an Querbauwerken 

gezielt zu führen.  

Zu diesem Zweck wurde die sogenannte „ethohydraulische Signatur“ von Adam und Lehmann 

(2011) eingeführt und folgendermaßen definiert: „Im Kontext mit der Ethohydraulik wird unter 

der ethohydraulischen Signatur ein Reiz oder eine Reizkombination verstanden, der bei den 

Probanden ein bestimmtes, stets in gleicher Weise reproduzierbar ablaufendes Verhalten aus-

löst. Damit ist die ethohydraulische Signatur das durch Parameter quantifizierte Ergebnis eines 

erfolgreichen ethohydraulischen Tests.“ Diese Signaturen, welche die hydraulische mit einer 

ethologischen Information über das Fischverhalten verknüpfen, können dann wiederum Ein-

gang in weiterführende Variantenstudien oder Modelle finden. Beispielsweise kann an Auslei-

tungskraftwerken konkret der Wanderkorridor entlang der Ausleitungsstrecke hin zu einer am 

Wehr positionierten Fischaufstiegsanlage auf Basis einer numerischen Modellierung untersucht 

werden (Abbildung 2.19). 

Bis auf einige Grenzwerte zur Schwimmgeschwindigkeit und Leistungsfähigkeit (siehe auch 

Abschnitt 2.4.4) sowie geometrische Grenzwerte zur Passierbarkeit in Abhängigkeit von der 

Fischgröße für verschiedene Fischarten sind in der Literatur bisher keine konkreten ethohyd-

raulischen Signaturen zu finden. Vereinzelt werden lediglich allgemeine Empfehlungen gege-

ben, die sich jedoch teilweise sogar aufgrund des zwischen den Untersuchungen stark variie-

renden Vorgehens ebenfalls mehr oder weniger stark unterscheiden.  

Es ist somit dringend notwendig eine Vereinheitlichung der Untersuchungsmethoden zu errei-

chen, um die Studien vergleichen und deren Ergebnisse kombinieren zu können. Dies beginnt 

bereits bei der rechnerischen Ermittlung hydraulischer Größen (siehe bspw. die Turbulenzin-

tensität, Abschnitt 5.3.2). Auch eine genaue Analyse darüber, was der jeweils untersuchte hyd-

raulische Reiz bei einem Fisch sinnesphysiologisch auslöst, ob dieser einen adäquaten Reiz für 

ein Sinnessystem darstellt und auf welche Weise dieser vom Fisch interpretiert werden kann, 

findet in öko- und ethohydraulischen Studien meist nicht statt. Die zuvor dargelegten, umfang-

reichen Erläuterungen zu den Sinnesorganen und der Orientierung der Fische helfen folglich 

dabei, das Verhalten besser zu verstehen und in den Kontext der untersuchten Situation besser 

einordnen zu können.  
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Abbildung 2.19:  Beispiel für die Nutzung einer ethohydraulischen Signatur bezüglich der Leistungsfä-

higkeit eines Fisches: Findung und Passage des Wanderkorridors für aufwandernde Fische an der Mün-

dung des Unterwasserkanals in den Flusslauf bei unterschiedlichen Mindestwasserabflüssen (2 und 

3 m³/s) und Kraftwerksdurchflüssen; die Grenzwerte beziehen sich auf die am Standort vorkommenden 

Fischarten unter Berücksichtigung der leistungsschwächsten Arten. Bei Variante M1.2 ist in Grün ein 

durchgehender Wanderkorridor in Richtung des Mutterbetts und hin zur Fischaufstiegsanlage zu erken-

nen. (Simulationen mit Flow-3D® von Flow Science, Inc.; Abbildung leicht verändert nach Bensing und 

Lehmann 2018) 

Neben der Schwierigkeit aus den Tierversuchen und den hydraulischen Untersuchungen die 

„richtige“ Kombination von Reiz und Reaktion zu extrahieren, ist auch die Beschreibung des 

Tierverhaltens in ethohydraulischen Untersuchungen nicht trivial. Zum einen bedarf es eines 

geschulten Auges sowie eines ausgeprägten fischökologischen und ethologischen Fachwissens. 

Zum anderen ist auch eine einheitliche und vor allem wertungsfreie, rein beschreibende Be-

zeichnung für ein Verhalten sinnvoll. In der Literatur sind mittlerweile viele verschiedene Be-

griffe zum kleinräumigen hydraulisch-reaktiven Verhalten zu finden. Einige gibt es bisher je-

doch nur in englischer Sprache, wie z.B. die verschiedenen Unterkategorien, die es zum Halten 

der Position (eng. station holding; im Deutschen meist als Verharren bezeichnet) gibt, zu denen 

z.B. Kármán gaiting, entrainment, bow riding und wall holding zählen (z.B. Kerr et al. 2016; Liao 

et al. 2003; Liao und Akanyeti 2017; Przybilla et al. 2010). Auch eine übersichtliche Zusam-

menstellung ist bisher nicht verfügbar, für zukünftige Untersuchungen und klare Verhaltensde-

finitionen jedoch essentiell. Aus diesem Grund wird in Abschnitt 5.2 daran angeknüpft und 

versucht eine Basis zu erarbeiten. Umfangreiche Informationen zum Thema Verhaltensuntersu-

chungen sind in Kappeler (2017) und Naguib und Krause (2020) sowie speziell für die Ethohyd-

raulik in Adam und Lehmann (2011) zu finden.  
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2.4 Lokomotion und Biomechanik 

Nachdem externe Umweltfaktoren über die Sensorik aufgenommen und im Gehirn des Fisches 

mit den internen Faktoren verarbeitet wurden, kann eine motorische Aktivität folgen. Handelt 

es sich dabei um eine Orientierungsreaktion oder eine Ortsänderung, wird von Lokomotion – 

der Fortbewegung – gesprochen. Sie stellt also eine essentielle Komponente des Verhaltens dar. 

Dabei spielen ebenso die Biomechanik, welche sich mit der Mechanik des Bewegungsapparats 

selbst beschäftigt, sowie die Bioenergetik, welche die Energieumwandlung im Körper in diesem 

Fall speziell bei der Fortbewegung beschreibt, eine wichtige Rolle. Gerade für Fische, deren 

Lebensraum ein sich ständig bewegendes Medium darstellt, ist eine optimierte und energieeffi-

ziente Fortbewegung während der teils sehr langen Wanderungen von größter Bedeutung. Fi-

sche haben daher verschiedene Strategien entwickelt, um sich widerstandsarm in der Strömung 

fortzubewegen und darin zu manövrieren.  

Die Fortbewegung im Wasser wird allgemein als Schwimmen bezeichnet, wobei Fische je nach 

Lebensraum verschiedene Strategien entwickelt haben (Lindsey 1978): Neben dem klassischen 

Schwimmen unter Nutzung von Flossen und Körper gibt es z.B. Graben (z.B. Plattfische, eng. 

burrowing), Kriechen (eng. creeping), Schlängeln bzw. Schlägelschwimmen (z.B. Aale auch ent-

lang des Festlandes, eng. wriggling), Gehen (eng. walking), Vortrieb durch Rückstoß (eng. jet 

propulsion), Springen (z.B. Lachse bei der Aufwanderung, eng. leaping), Fliegen (eng. flying) 

oder auch „Trampen“ (eng. hitchhiking) – entweder durch das Festsaugen an einem anderen 

Fisch (z.B. Neunaugen) oder auch durch das Verdriften lassen (eng. passive drift) mit der Strö-

mung. Die meisten Fische bewegen sich jedoch mithilfe undulierender und oszillierender Be-

wegungen des Körpers und der Flossen fort, indem sie sich nach hinten vom dichten Medium 

Wasser abdrücken oder die Sogwirkung von Bereichen mit geringem Druck nutzen und damit 

Vortrieb erzeugen (Du Clos et al. 2019; Lindsey 1978). Oder wie Lauder (2015) es formuliert: 

„Kurzum, Fische schwimmen, indem sie Impulse auf das Wasser übertragen.“ [übersetzt aus 

dem Englischen] In dieser Arbeit wird daher auf diese Art der Fortbewegung fokussiert. 

Im Folgenden wird zunächst unter Verwendung relevanter Fachbegriffe allgemein darauf ein-

gegangen, wie sich Fische in der Strömung positionieren (Abschnitt 2.4.1). Anschließend findet 

sowohl eine rein kinematische (Wie bewegt sich das Tier?; Abschnitt 2.4.2) als auch eine dyna-

mische (Welche Kräfte wirken? Welche Strategien zur Reduktion des Widerstands gibt es?; Ab-

schnitt 2.4.3) Betrachtung der Bewegungen statt. Zuletzt wird auf einige Aspekte zur Schwimm-

leistung und der Bioenergetik eingegangen (Abschnitt 2.4.4). 

Zu den genannten Fachgebieten gibt es mittlerweile zahlreiche Fachbücher und -artikel. Für 

eine tiefergehende Betrachtung sind daher unter anderem folgende Werke zu empfehlen: 

Azuma (2006), Domenici und Kapoor (2010), Hoar und Randall (1978), Shadwick und Lauder 

(2006), Taylor et al. (2010), Videler (1993), Webb (1975) und Wu et al. (1975).  

2.4.1 Schwimmverhalten 

Fische richten sich bei ihrer Wanderung und Orientierung rheotaktisch nach der Strömung aus, 

wobei zwischen positiv-rheotaktischem – dem Ausrichten auf den Strömungsreiz zu – und ne-

gativ-rheotaktischem – dem Ausrichten vom Strömungsreiz weg – Verhalten unterschieden 

wird. Es wurde hierzu bereits diskutiert, dass sich Wissenschaftler nicht ganz einig sind, ob die 

Rheotaxis rein die Orientierungsbewegung oder auch die weitere Bewegung in Richtung des 
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Reizes beinhaltet. Aus diesem Grund ist die von Pavlov (1979) (zitiert nach Pavlov et al. 2008) 

eingeführte Bezeichnung der „Rheoreaktion“ für das Verhalten eine sinnvolle Ergänzung. Wei-

terhin differenziert die Arbeitsgruppe bezogen auf die Bewegungsrichtung noch zwischen ver-

schiedenen Typen (Pavlov et al. 2010; Ponomareva et al. 2017) und verwendet bei der Abwan-

derung der Fische die Bezeichnungen „aktiv“ und „passiv“ (Pavlov 1979, zitiert nach Pavlov et 

al. 2008). Letzteres wurde auch zum Teil in deutschsprachiger Literatur übernommen (z.B. 

Schwevers und Adam 2020, Schwevers et al. 2016). Da die Begrifflichkeiten nach Ansicht der 

Autorin kritisch gesehen werden, wird an dieser Stelle nicht näher darauf eingegangen. Weitere 

Empfehlungen sind in Abschnitt 5.2.1 zu finden.  

Wichtig ist jedoch das Verhalten des Fisches in der Strömung bzw. seine allgemeine relative 

Bewegung gegenüber der Strömung bzw. dem Grund (Definition beachten; siehe Abschnitt 

5.2.1). Im Vergleich zu terrestrischen Lebewesen, die in der Regel keine Kraft ausüben müssen, 

um an einer Stelle zu verweilen, müssen Fische bei vorliegender Strömung gegen diese an-

schwimmen, um nicht zu verdriften. Ebenso müssen sie für eine Aufwanderung (gegen die 

Strömung) und damit einen Ortswechsel in stromauf gelegene Bereiche, eine größere 

Schwimmgeschwindigkeit (vF) als die Strömungsgeschwindigkeit (vi) selbst aufweisen 

(vF > vi). Hierbei ist eine positiv-rheotaktische Ausrichtung unerlässlich, um eine optimale Kör-

peranströmung zu erzielen und damit Energie zu sparen. Ist die Schwimmgeschwindigkeit ge-

nauso groß wie die Strömungsgeschwindigkeit, findet ein Halten der Position bzw. Verharren 

in der Strömung statt (vF = vi). Die Relativgeschwindigkeit vrel (= vF - vi) zwischen dem Medium 

Wasser und dem Fisch ist dann null und es findet keine Relativbewegung zur festen Umgebung 

statt. Bei der Abwanderung wird die Strömung hingegen als Transportmedium genutzt. Ge-

genüber den zuvor beschriebenen Fällen kann der Fisch bei der Abwanderung folglich auch 

verschiedene Körperausrichtungen annehmen: positiv-rheotaktisch (gegen die Strömung an-

schwimmend mit vF < vi), negativ-rheotaktisch (mit dem Kopf in Strömungsrichtung) oder auch 

ungerichtet (verdriftend). Letzteres ist typisch für frühe Lebensstadien. Zeigen Tiere keine Rhe-

oreaktion, sind sie entweder nicht stark genug, sich der Strömung zu widersetzen, oder externe 

Faktoren (z.B. Dunkelheit oder hohe Wassertrübung) beeinflussen ihre Sinneswahrnehmung 

derart, dass eine rheotaktische Ausrichtung erschwert ist (Pavlov et al. 2008).  

Anknüpfend an diesen Punkt wird die sogenannte rheoaktive Geschwindigkeit genannt 

(Adam und Lehmann 2011; DWA 2014). Diese stellt den Grenzwert dar, oberhalb dessen Fische 

sich nach der Strömung ausrichten und gegen diese anschwimmen. Die notwendige Bedingung 

ist dabei, dass die Tiere die Strömung mit den Sinnesorganen wahrnehmen können. Die rheo-

aktive Geschwindigkeit ist jedoch auch maßgeblich von internen (z.B. der Art, dem Alter oder 

ob der Fisch hungrig ist und bspw. mit der Strömung verdriftende Beute abfangen möchte) oder 

externen Faktoren (z.B. dem Sauerstoffgehalt des Wassers und der Temperatur, welche die 

Leistungsfähigkeit beeinflussen) abhängig. In der Praxis wird für die Herstellung eines durch-

gängigen, für den Fisch auffindbaren Wanderkorridors (mit ausreichender Leitströmung) meist 

eine Mindestgeschwindigkeit von 0,2 bis 0,3 m/s empfohlen. Art- und größenspezifische Werte 

sind in verschiedener Fachliteratur (z.B. DWA 2014) zu finden. 

Für die Ausrichtung nach der Strömung müssen rotatorische Körperbewegungen durchgeführt 

werden. Hierzu stehen dem Fisch drei Freiheitsgrade, also drei Rotationsachsen, zur Verfügung 

(Abbildung 2.20). Die Drehbewegungen (kippen, eng. tilting) selbst werden als Gieren (Rota-

tion um die Hochachse, eng. yaw), Nicken (Rotation um die Querachse, gerade im Bereich der 

Schifffahrt auch als Stampfen bezeichnet, eng. pitch) und Rollen (Rotation um die Längsachse, 
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eng. roll) bezeichnet und werden außerdem vom Fisch gezielt eingesetzt, um in der Strömung 

zu manövrieren (Lehmann et al. 2016, siehe Abschnitt 2.4.3). Auch für die translatorisch, 

schwingenden Bewegungen werden vor allem im englischsprachigen Raum fachspezifische Be-

zeichnungen verwendet, die im Deutschen eher im Bereich der Schifffahrt gebräuchlich sind: 

eine Auf- oder Ab-Bewegung entlang der Hochachse wird als Tauchen (eng. heave), eine Vor- 

und Zurückbewegung entlang der Längsachse als Wogen (eng. surge) und eine seitliche Bewe-

gung entlang der Querachse als Schwoien (eng. sway) bezeichnet.  

An dieser Stelle sei auch die Bedeutung der Relativbewegung zwischen dem Fisch und dem 

Medium Wasser hervorzuheben. Eine Strömung entlang der Fischkörperoberfläche kann er-

zeugt werden, wenn das Medium an dem Fisch vorbeiströmt, wenn der Fisch durch stehendes 

Wasser schwimmt oder wenn beide – Medium und Fisch – unterschiedliche Geschwindigkeiten 

und/oder Bewegungsrichtungen haben. Dies kann für den Fisch zur Informationsaufnahme o-

der zur hydrodynamischen Bildgebung (siehe auch Abschnitt 5.1.3) seiner Umgebung von Be-

deutung sein. 

 

Abbildung 2.20:  Rotatorische (oben, HA = Hochachse, LA = Längsachse, QA = Querachse) und trans-

latorisch-schwingende (unten) Bewegungen eines Fisches mit zugehörigen Bezeichnungen  

2.4.2 Schwimmkinematik 

Für das zuvor beschriebene Schwimmverhalten müssen Fische durch Aktivierung ihrer Muskeln 

Körperbewegungen durchführen. Die Analyse ihrer Bewegungsmuster beim Schwimmen 

(Schwimmkinematik) ist ein weites Feld, weshalb hier nur ein kleiner Einblick in die Thematik 

gegeben wird. Zu den Wissenschaftlern, die sich in großer Tiefe mit der Kinematik beschäftigt 

haben, zählen unter anderem Robert W. Blake, Paolo Domenici, George V. Lauder und Paul W. 

Webb. 

Die Fortbewegung kann im Wesentlichen in oszillierende (schwingend, eng. oscillatory) und 

undulierende (wellenförmig verlaufend, eng. undulatory) Bewegungen unterteilt werden 
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(Wootton 1990). Bei der oszillierenden Bewegung wird der Vortrieb durch die paarigen Flossen 

erzeugt, die dann entweder als „Ruder“ (eng. oarlike fins) oder als „Flügel“ (eng. winglike fins) 

fungieren (Webb 1984b). Demgegenüber läuft bei der undulierenden Bewegung eine Welle 

entlang des Fischkörpers oder der Schwanzflosse. Die Typen der Fortbewegung werden ent-

sprechend der Fischarten (bzw. der Ordnungen) benannt, die sie ausführen (anguilliform, sub-

carangiform usw.). Lindsey (1978) schreibt, dass die Angaben zur Nomenklatur ursprünglich 

aus der Veröffentlichung von Breder (1926) stammen und diese im Laufe der Jahre immer 

weiter ergänzt wurden (für detaillierte Informationen siehe z.B. Breder 1926; Lindsey 1978; 

Webb 1984a; Webb 1984b; Webb 1994). Die Fische werden danach kategorisiert, welche Kör-

perteile (Rumpf und Schwanzflosse/andere Flossen) bewegt werden und in welchem Umfang 

dies geschieht. Abbildung 2.21 zeigt diesen Bewegungsumfang sowie zugehörige Begrifflich-

keiten, ist jedoch nicht abschließend, da es noch weitere Unterteilungen gibt (siehe z.B. Webb 

1994). Je steifer dabei der Rumpf des Fisches ist, d.h. also je kleiner der bewegte Körperanteil, 

desto deutlicher geht die Bewegung von undulierend in oszillierend über. Für die Fischfauna 

deutscher Binnengewässer sind vor allem anguilliforme (z.B. Aale, Welsartige/Siluriformes, 

Neunaugen) und subcarangiforme (z.B. Lachsartige/Salmoniformes und Karpfenartige/Cyp-

riniformes) Lokomotionstypen von Bedeutung. Der anguilliforme Typ ist eher ineffizient, sodass 

keine hohen Schwimmgeschwindigkeiten erreicht werden (Borazjani und Sotiropoulos 2010). 

Oft schwimmen diese Fische bodennah und besitzen langgestreckte Körper. Jedoch können Aale 

sich dadurch bspw. auch auf kurzen Strecken über Land schlängelnd fortbewegen (Gillis 1998) 

oder sogar rückwärts schwimmen (D'Août und Aerts 1999). 

Webb (1984a; 1984b; 1994) ordnet den Lokomotionstypen weiterhin vier wesentliche funktio-

nelle Antriebsmechanismen bzw. Schwimmmodi (eng. swimming mode) zu und knüpft an öko-

logische Zusammenhänge an: 

 BCF periodic (eng. body, caudal fin periodic propulsion): Periodischer Körper- und 

Schwanzflossen-Antrieb; zyklisch wiederholte Muster der Wellenbewegung, wo-

bei ein Vortrieb für wenige Sekunden oder auch für mehrere Wochen aufrecht-

erhalten werden kann;  spezialisiert für lange Wanderungen (eng. cruising) 

 BCF transient (eng. body, caudal fin transient propulsion): Wellenerzeugung nur 

kurz und nicht zyklisch; meist bei einem Schnellstart (eng. fast-start), einer kraft-

vollen Drehung (eng. fast turns), einem Sprint (eng. sprint) oder einem kurzen 

nach vorne Schnellen gefolgt von einem Gleiten (eng. burst-and-coast);  spezia-

lisiert für Beschleunigungen (eng. accelerating) 

 MPF (eng. median and paired fin propulsion): Vortrieb durch mittige oder paarige 

Flossen; hier ist meist keine große Schwimmgeschwindigkeit, aber dafür eine gute 

Manövrierfähigkeit gegeben; oft einfaches Schweben und langsames Schwimmen 

(eng. hover and swim slowly);  spezialisiert für Manövrieren (eng. maneuvering) 

 Non-swimming: Fische, die nicht oder kaum schwimmen. 

Der BCF-Antrieb stellt für lange, ausdauernde Wanderungen oder schnelle Beschleunigungen 

einen effektiven Lokomotionsmechanismus dar, während der MPF-Antrieb durch die Nutzung 

der Flossen zum wendigen Manövrieren gut geeignet ist (Webb 1984b). Viele subcarangiforme 

Arten sind jedoch Fortbewegungsgeneralisten, deren Körper- und Fortbewegungsform neben 
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ausdauernden Wanderungen eine gute Beschleunigung und Manövrierfähigkeit ermöglicht. Ge-

rade Generalisten können zwischen den verschiedenen Schwimmmodi wechseln, sodass bei 

langsamen Schwimmbewegungen eher die Flossen (MPF) und bei schnellen eher Körper und 

Kaudale (BCF) eingesetzt werden (Webb 1994). Die verschiedenen Verhaltensweisen der Lo-

komotion, die bestimmte, typische Bewegungsabläufe innerhalb eines begrenzten Geschwin-

digkeitsbereichs darstellen (z.B. Sprinten, Schnellstart), werden in der englischsprachigen Lite-

ratur als „gaits“ bezeichnet (Gangarten bzw. in diesem Fall besser Schwimmarten). Spontane 

Beschleunigungen bzw. sogenannte Schnellstart-Manöver (eng. fast-start manoeuvres) werden 

meist mit Räuber-Beute-Begegnungen in Verbindung gebracht, wobei typische Bewegungsab-

läufe beschrieben werden (siehe Domenici 2010; Domenici und Blake 1997). Flucht- oder 

Schreckreaktionen (eng. startle responses) sind auch in der Ethohydraulik von Bedeutung, wenn 

es um die Reaktion auf einen ungünstigen oder unerwarteten hydraulischen Reiz geht. Jedoch 

wurden sie in diesem Kontext noch nicht in größerem Detail untersucht. 

 

Abbildung 2.21:  Fortbewegung bei Fischen: (a) Einteilung der Lokomotionstypen in Abhängigkeit da-

von, welches Körperteil und welcher Anteil davon bewegt wird; rechts wurden zu den Schwimmmodi 

zugehörige Verhaltensweisen (Schwimmarten/gaits) und die dabei verwendete Muskulatur nach Webb 

und Gerstner (2000) aufgetragen (zusammengestellt, nachgezeichnet und verändert aus Fish 2006; 

Helfman et al. 2009; Lindsey 1978; Wootton 1990); (b) Darstellung der vier klassischen Lokomotionsty-

pen als Fischumrisse (oben) und als Fischmittellinie (unten). Die Abbildung soll die ursprüngliche Dar-

stellung von Lindsey (1978) aktualisieren. Die Umrandungen zeigen die Vorwärtsbewegung des Fisches 

innerhalb eines Flossenschlags, während die ähnlich großen Tiere sich mit einer Geschwindigkeit zwi-

schen 1,6 und 1,8 Fischlängen pro Sekunde (LF/s) fortbewegen. Für die Mittellinien wurden die Bewe-

gungen in gleichen zeitlichen Abständen aufgetragen und die Linien am vordersten Punkt (Fisch-

schnauze) ausgerichtet (vereinfacht nachgezeichnet aus Lauder und Tytell 2006, mit Daten aus Tytell 

und Lauder 2004, Tytell (unveröffentlicht) sowie Donley und Dickson 2000). 

Die Fortbewegungsarten sind – wie die Körperformen – an den Lebensraum der Tiere angepasst 

(Wootton 1990). Friedman et al. (2021) belegten die laut eigenen Angaben bis dahin noch 
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ungetestete Hypothese, dass BCF-Schwimmer einen eher schlanken und langgestreckten Kör-

per, während Fische mit MPF-Antrieb eher eine höhere und breitere Körperform aufweisen. 

Dennoch sei der BCF-Antrieb mit einer großen morphologischen Diversität verknüpft.  

Die Bewegungsformen der Tiere werden meist durch Highspeed-Kameras aufgezeichnet und 

anschließend bildweise analysiert, um z.B. die zeitabhängigen Körperauslenkungen als Umrisse 

oder Mittellinien darzustellen und zu analysieren (z.B. Gillis 1998; Liao 2004; Wardle und 

Videler 1980). Die Wellenlänge oder die Amplitude, die bspw. bei BCF-Antrieb durch den Kör-

per wandert, kann dann als spezifische Größe z.B. auf die Körperlänge bezogen und zwischen 

den verschiedenen Tierarten verglichen werden. Allgemein ist festzustellen, dass die Amplitude 

zum Schwanz hin anwächst – als Maß wird dafür auch der Quotient der Amplitude zwischen 

Kopf und Schwanz verwendet. Die Bewegung des Kopfes wird als laterale Kraftkompensation 

gegenüber der Bewegung des Schwanzes angesehen (Webb 1975). Für die spezifischen Größen 

von Wellenlänge und Amplitude wurden Wertebereiche definiert, die typisch für einen be-

stimmten Lokomotionstyp seien. Da diese nicht ganz unumstritten sind, von der Schwimmge-

schwindigkeit selbst abhängen und sehr unterschiedliche Werte annehmen können, werden sie 

hier nicht aufgeführt.  

Webb (1975) nannte bereits eine größere Variabilität zwischen subcarangiformen und caran-

giformen Typen und auch Gillis (1998) beschrieb, dass der Aal bspw. unter Wasser weniger 

Bewegungen mit dem Kopf zu machen scheint als in vorhergehenden Untersuchungen beschrie-

ben. Lauder (2015) geht ebenfalls darauf ein, dass diese taxonbasierte Namensgebung zur Be-

schreibung der verschiedenen Schwimmtypen zum einen viele Ausnahmen beinhaltet und zum 

anderen eine rein zweidimensionale Betrachtung darstellt, welche die dreidimensionale Geo-

metrie des Fisches mit den komplexen Flossenbewegungen vernachlässigt.  

Wie oben beschrieben, können einige Arten bei Bedarf zwischen den verschiedenen Antriebs-

formen wechseln und setzen gerade ihre Mittelflossen (Dorsale und Anale) gezielt ein. Auch 

aktuelle Ergebnisse von Di Santo et al. (2021), die 44 verschiedene Fischarten untersuchten, 

zeigen keine deutlichen Unterschiede im Quotienten aus Amplitude-Kopf zu Amplitude-

Schwanz zwischen den verschiedenen Lokomotionstypen. Man könne eher von einem verein-

heitlichten Mechanismus für die Generierung eines effizienten aquatischen Vortriebs ausgehen. 

Von der „bemerkenswerten Ähnlichkeit“ zwischen den vier grundlegenden Lokomotionstypen 

(siehe auch Abbildung 2.21), gerade bei geringen Schwimmgeschwindigkeiten von kleiner als 

eine Fischlänge pro Sekunde, sprachen bereits Lauder und Tytell (2006). Die Bewegung des 

Kopfes werde dabei mit steigender Schwimmgeschwindigkeit größer (z.B. Tack et al. 2021). 

Daher wird vermutet, dass ältere Ergebnisse, auf denen die Beschreibungen der Lokomotions-

typen basieren, in beschleunigten Schwimmphasen der Tiere aufgezeichnet wurden und daher 

nicht mit aktuelleren Ergebnissen übereinstimmen. Zur allgemeinen Beschreibung der Bewe-

gung bzw. des bewegten Körperanteils stellen die Lokomotionstypen jedoch eine gute Basis dar 

und können dahingehend zur Verhaltensanalyse in ethohydraulischen Versuchen relevant sein 

(siehe unten).  

Weiterhin kritisieren Xiong und Lauder (2014), dass bisher kaum eine Betrachtung der Ver-

schiebung des Massenschwerpunktes (COM, eng. center of mass) bei der Bewegung von Fischen 

stattgefunden hat, während dies bei terrestrischen Tieren üblich ist. Sie liefern hierzu erste 

Ergebnisse und schreiben, dass hier dringend weiterer Forschungsbedarf besteht (siehe außer-

dem Lauder 2015). 
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Es zeigt sich damit, dass die Forschung im Bereich der Schwimmkinematik im Umbruch zu sein 

scheint und es zukünftig eine Überarbeitung und/oder Spezifizierung bisheriger Lokomotions-

typen bedarf – vor allem bezüglich der Berücksichtigung hydrodynamischer Unterschiede bei 

den Bewegungsformen (Lauder 2015) sowie dem sehr vielseitigen Einsatz der verschiedenen 

Flossen bei der Fortbewegung. 

Bezüglich der Analyse der Bewegungskinematik der Fische gehen Akanyeti et al. (2016) außer-

dem darauf ein, dass die Bewegung des Kopfes auf die des Rumpfes abgestimmt zu sein scheint, 

um (1) eine optimale Effizienz bezüglich der Muskelaktivierung zu erzielen, (2) die Wahrneh-

mung mit dem Seitenlinienorgan im Kopfbereich zu optimieren36 und (3) auch die am Kopf 

vorliegenden Druckunterschiede für eine energiesparendere Atmung einzusetzen. Die in letz-

tem Punkt erwähnte Kopplung von Bewegung und Atmung (eng. respiratory-locomotor coup-

ling) ist bereits von terrestrischen Lebewesen bekannt. Weiterhin erwähnen sie in ihrer Veröf-

fentlichung einen iterativen Kontrollmechanismus der Kopfbewegung, der über die Druckreize 

der Seitenlinie gesteuert werden könne. Die Vermutung, dass die Seitenlinie womöglich bei der 

Bewegungsempfindung unterstützen kann, tätigte bereits Hoagland (1933). Die Kopplung von 

Sensorik und Bewegungsapparat spielt vor allem auch in der Biorobotik und der Bionik eine 

besondere Rolle, z.B. bei der Entwicklung autonomer Fischroboter in Kombination mit entspre-

chender bioinspirierter Sensorik (siehe Akanyeti et al. 2016; Lauder und Tangorra 2015; 

Salumäe und Kruusmaa 2013).  

In den letzten Jahrzehnten wurde dahingehend auch verstärkt die Bedeutung der Flossen (vor 

allem der Pektoralen) für die Mechanoperzeption, also die Wahrnehmung mechanischer Reize, 

untersucht. Dabei zeigte sich, dass diese zur Navigation in komplexer Umgebung verstärkt sen-

sorisch eingesetzt werden, wenn die Reize von Augen und Seitenlinie nicht verfügbar sind 

(Flammang und Lauder 2013). Neben ihrer Einordnung als taktile Sensoren wird ihnen auch 

die Funktion der Propriozeption zugeschrieben, indem durch die Auslenkung des Flossensta-

chels (eng. fin ray) Informationen über die Eigenbewegung weitergeleitet werden (Aiello et al. 

2018; Williams et al. 2013). Dies Informationen können womöglich genutzt werden, um ihre 

Bewegungsmuster in hydraulisch komplexen Wirbelstrukturen anzupassen (Li et al. 2021). 

Es zeigt sich damit, dass die Schwimmkinematik im Bereich der Ethohydraulik eine bedeutende 

Rolle bei der Interpretation von Verhalten spielt. Beispielsweise konnten Lehmann et al. (2016) 

das verschiedentliche Verhalten von Aalen gegenüber anderen Fischarten an einem Schrägre-

chen vor einem Turbineneinlauf über den Lokomotionstyp erklären – Aale lassen sich dabei mit 

einem Schrägrechen nicht leiten. Da sie für ihre eher ineffiziente Fortbewegung zumindest bei 

hohen Geschwindigkeiten den gesamten Körper benötigen, fällt es ihnen schwer sich nach der 

Kollision von einem angeströmten, halbdurchlässigen Rechen zu lösen und gegen die Strömung 

anzuschwimmen. Um mit kraftvollen, undulierenden Bewegungen entgegen der hohen Ge-

schwindigkeit stromauf fliehen zu können, müssten sie zunächst einen Großteil ihres Körpers 

gegen die wirkende Strömungskraft von der Rechenfläche abheben. Da dies gerade aufgrund 

der langgestreckten Körperform oft nicht gelingt, ist Impingement (Anpressen an die Rechen-

oberfläche37, Abbildung 2.22) von Aalen an Rechen vielfach zu beobachten. Dies führt an rea-

len Anlagen in der Regel zum Tod der Tiere (für eine detaillierte Diskussion zur maximalen 

                                                
36 Kommentar: bisher scheinen auch noch keine möglichen klinotaktischen Mechanismen bei der Wahrneh-

mung des Tieres in Erwägung gezogen worden zu sein. 
37 Kommentar: Bei dem Verhalten spielt womöglich auch die oft erwähnte Thigmotaxis der Aale eine Rolle. 
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Anströmgeschwindigkeit siehe Lehmann 2019). Es zeigt sich deutlich, wie wichtig ein ganzheit-

liches Verständnis des Tieres ist, um dessen Verhalten erklären zu können. 

 

Abbildung 2.22:  Fischverhalten vor einem Rechen bei einer Anströmgeschwindigkeit von 0,8 m/s (aus 

Lehmann et al. 2021b mit veränderten Bildern aus Adam et al. 1999 und Schwevers und Adam 2020): 

(a) Impingement eines Aals; (b) Subcarangiforme Fische in gleicher Situation 

2.4.3 Schwimmdynamik 

Während die Schwimmkinematik beschreibt, auf welche Art und Weise sich ein Fisch bewegt, 

findet in der Schwimmdynamik eine Betrachtung der wirkenden Kräfte statt. Die kinematischen 

Bewegungen der Tiere resultieren prinzipiell aus einer komplexen Interaktion zwischen den 

internen Kräften der Muskulatur und den externen Kräften des Fluids (Lauder und Tytell 2006) 

– Schwimmkinematik und -dynamik stehen folglich untrennbar miteinander in Verbindung. 

Wichtig ist folglich die Wechselwirkung zwischen Fisch und Strömung, weshalb neben der Ana-

lyse der Fischbewegungen meist auch eine Gegenüberstellung dieser mit der hydraulischen Si-

tuation stattfindet. Zu diesem Zweck wird in einigen Studien die Particle Image Velocimetry 

(PIV) genutzt (z.B. Gemmell et al. 2015; Guo et al. 2022; Lauder und Tytell 2006). PIV-Mes-

sungen haben den Vorteil, dass die Bewegungen des Tieres sowie auch hydrodynamische Struk-

turen (z.B. Wirbel) zeitlich und räumlich hochaufgelöst analysiert werden können (siehe Ab-

schnitt 3.4). Dadurch kann die Interaktion zwischen Fisch und Strömung genau untersucht 

werden. Jedoch findet dies in der Regel in Ebenen, also zweidimensional, statt, auch wenn es 

mittlerweile Ansätze für dreidimensionale Verfahren gibt (tomografisches/volumetrisches PIV, 

z.B. Adhikari und Longmire 2013). An dieser Stelle soll jedoch hervorgehoben werden, dass 

dabei Laser-Impulse zum Einsatz kommen, welche von in der Strömung transportiertem Mate-

rial (eng. seeding) reflektiert werden und diese damit visualisieren. Je nach verwendeter Laser-

klasse können diese beim Menschen zur Netzhautablösung führen, weshalb die Messtechnik 

unter strengsten Sicherheitsvorschriften in einem geschützten Bereich eingesetzt wird. Da die 

Fische dem Laserlicht bei den Messungen unmittelbar ausgesetzt sind und Fische im Gegensatz 

zum Menschen nicht einmal Augenlieder besitzen, kann davon ausgegangen werden, dass auch 

sie Augenschäden davontragen oder ganz erblinden. Daher sollte vor der Anwedung stets ge-

prüft werden, inwieweit das Licht schädlich für die Tiere sein kann. 
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Wirkende Kräfte 

Aufgrund ihrer Bewegung im Medium Wasser haben Fische einige Vor- und Nachteile. Durch 

die höhere Dichte von Wasser gegenüber Luft liegt beispielsweise ein erhöhter Auftrieb der 

Tiere vor, sodass sie kein starkes Skelett benötigen, um den Kräften der Gravitation entgegen-

zuwirken (Wootton 1990). Aufgrund ihrer Dichte, die annähernd der Dichte von Wasser ent-

spricht, können die meisten Fische mit wenig Energieaufwand innerhalb der Wassersäule in 

vertikaler Richtung manövrieren, indem sie das Volumen ihrer Schwimmblase steuern (siehe 

z.B. Jobling 1995). Der hydrostatische Auftrieb (eng. buoyancy) entspricht damit der Gewichts-

kraft der Fische, weshalb sie im Wasser schweben (eng. neutrally buoyant). Fische ohne 

Schwimmblase müssen hingegen aktiv gegen die Strömung anschwimmen (eng. negatively buo-

yant) und mithilfe ihres Körpers und/oder ihrer Flossen einen hydrodynamischen Auftrieb (eng. 

(hydrodynamic) lift) erzeugen, um nicht auf den Grund zu sinken (Magnuson 1970; Wilga und 

Lauder 2000). Durch die Relativgeschwindigkeit zwischen Wasser und Fischkörper wirkt eine 

Kraft auf die angeströmte Fläche des Fisches – die Widerstandskraft (eng. drag force). Bei schrä-

ger Körper- bzw. Flossenstellung wird eine vertikale Kraftkomponente, der hydrodynamische 

Auftrieb, erzeugt (Abbildung 2.23). Die (meist pektoralen) Flossen fungieren dabei als eine 

Art Tragflügel (eng. hydrofoil), können aber auch vorrangig zum Manövrieren, Stabilisieren 

oder auch Bremsen genutzt werden, während die Schrägstellung des Körpers den Auftrieb er-

zeugt (Jobling 1995; Wilga und Lauder 2000). In jedem Fall wirkt jedoch eine Kraft, die vom 

Fisch gezielt genutzt wird. Die Widerstandskraft besteht weiterhin aus zwei Anteilen: aus dem 

Form-/Druckwiderstand (eng. form/pressure drag) durch die senkrecht angeströmte Fläche, der 

abhängig von der Größe und Form des Fischkörpers ist, und dem Reibungswiderstand (eng. 

(skin) friction drag) durch die Strömung parallel zur schuppigen Fischhaut, der wiederum von 

der Rauheit der Oberfläche abhängig ist (siehe Abschnitt 3.2.6).  

Bei der undulierenden Bewegung beschreibt Webb (1984b) die Einteilung des Körpers in viele 

kleine Antriebselemente (eng. propulsive elements), an denen die antreibenden Kräfte angreifen 

(Abbildung 2.23 b). Die Reaktionskraft, die aus der durch Muskelkraft erzeugten Bewegung 

des Fischkörpers gegen den Wasserkörper (Aktion) entsteht, kann in einen in Fortbewegungs-

richtung wirkenden Schub (eng. thrust) und eine seitlich wirkende Kraftkomponente (Seiten-

kraft) zerlegt werden. Die seitlich wirkende Kraftkomponente wird zum Teil durch das größere 

Volumen des vorderen Körperbereiches kompensiert und führt gerade bei schnellen Bewegun-

gen zu einer größeren Bewegungsamplitude des Kopfes.  

 

Abbildung 2.23:  Stark vereinfachte Kräftebetrachtung am Fischkörper: (a) Seitenansicht; (b) Draufsicht 

einer undulierenden Bewegung – Zerlegung des Körpers in Antriebselemente zur Veranschaulichung des 

Schubes als Teil der Reaktionskraft aus der Beschleunigung einer virtuellen Wassermasse basierend auf 

der Theorie von Lighthill (verändert nach Webb 1984b) 
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Aufgrund der komplexen Bewegungsformen sowie der hydrodynamischen Strukturen ist auch 

eine ganzheitliche Kräftebetrachtung nicht trivial. Oft werden daher auch mehr oder weniger 

starke Vereinfachungen getroffen wie die angenäherte Betrachtung eines starren Tragflügels, 

wobei ein starrer Körper einen geringeren Widerstand aufweist als ein bewegter (Webb 1975). 

Zunächst wurden verschiedene theoretische Modelle aufgestellt, welche den resultierenden 

Schub eines Fisches bestimmen sollten. Zu den meist zitierten Modellen zählen dabei das Wi-

derstandsmodell nach Taylor (1952) und das Reaktionsmodell nach Lighthill (1960; 1970; 

1971; „large-amplitude elongated-body theory“). Bei ersterem wird die aus der Strömungsme-

chanik bekannte, klassische Formel zur Widerstandsberechnung auf Einzelelemente des Fisch-

körpers angewendet und bilanziert (Lauder und Tytell 2006). Das Reaktionsmodell nach Light-

hill betrachtet hingegen das Wasservolumen, welches durch die Fischbewegung beschleunigt 

wird, als virtuelle Masse und beschreibt die wiederum auf den Fischkörper wirkende Reakti-

onskraft als entgegengesetzt gleich groß. 

Mittlerweile werden jedoch vermehrt die bereits erwähnten messtechnischen Untersuchungen 

durchgeführt, bei denen die Fischbewegungen und die Strömungssignaturen simultan aufge-

zeichnet werden. Diese Messungen finden in kleinen, räumlich nur sehr begrenzten Schwimm-

kammern bzw. -tunneln statt, wobei zusätzlich der Sauerstoffgehalt aufgezeichnet wird, um 

gleichzeitig den Stoffwechsel (eng. metabolism) der Tiere untersuchen zu können. Daher wer-

den diese Versuchseinrichtungen auch als Schwimm- oder Tunnel-Respirometer bezeichnet. 

Enders und Scruton (2006) beschreiben zwei Ausführungen, die mittlerweile weitverbreitet 

sind: eines nach Blažka et al. (1960) und eines nach Brett (1964), die in Abbildung 2.24 sche-

matisch dargestellt sind.  

 

Abbildung 2.24:  Schwimmtunnel-Respirometer: (a) „Brett type“ Schwimmtunnel; (b) „Blažka type“ 

Schwimmtunnel (in Anlehnung an Beamish 1978; Enders und Scruton 2006) ; (c) Foto eines neueren 

Schwimmtunnel-Modells im Einsatz (mit Genehmigung von Höntzsch GmbH & Co. KG 2023) 

In den Respirometern wird folglich eine auf einen kleinen Bereich begrenzte Strömung erzeugt. 

Durch Einsetzen von Tieren in das System können dann verschiedene Schwimmgeschwindig-
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keiten (siehe Abschnitt 2.4.4), die Stoffwechselrate und mithilfe zusätzlicher Strömungsmess-

technik die Strömungssignaturen genau untersucht werden (siehe z.B. Tack et al. 2021). Du 

Clos et al. (2019) berechnen in ihren Studien den Druck und die daraus resultierenden Druck- 

und Zug-Kräfte auf den Fischkörper und tragen diese über die Körperoberfläche auf, um den 

resultierenden Schub des Tieres zu bestimmen. Sie differenzieren dabei in „Zug-Schub“, „Druck-

Schub“, „Zug-Widerstand“ und „Druck-Widerstand“ (eng. pull-thrust, push-thrust, pull-drag, 

push-drag), um zwischen bremsenden (Widerstand) und beschleunigenden (Schub) Kräften zu 

unterscheiden. Auch andere Untersuchungen gehen auf die sogbasierte Fortbewegung unter 

Nutzung lokaler Druckminima ein (eng. suction-based propulsion; Gemmell et al. 2015; Lucas 

et al. 2020; Tack et al. 2021). Relevant ist schlussendlich jedoch vor allem die Bilanz aus den 

außen angreifenden Druckkräften. 

Neben den theoretischen Berechnungen und praktischen Messungen finden außerdem numeri-

sche Simulationen der Interaktion zwischen Fisch und Fluid am Computer statt (Fluid-Struktur 

Kopplung, eng. fluid-structure interaction), wobei es hier grundsätzlich einer Kalibrierung und 

Validierung des Modells bedarf (siehe z.B. Borazjani und Sotiropoulos 2010; Han et al. 2020; 

Li et al. 2019; Maertens et al. 2017). Auf Basis der Modelle werden dann die auf Flossen und 

Körper wirkenden Kräfte oder auch die aus den Bewegungen resultierenden hydrodynamischen 

Wirbelstrukturen genauer analysiert und die Effizienz der Schwimmkinematik verschiedener 

Lokomotionstypen untersucht. Ergänzend wird oft auch die mögliche Sinneswahrnehmung der 

Strömung durch den Fisch betrachtet.  

Im Wesentlichen wird folglich zum einen untersucht, welchen Widerstand Fische beim Schwim-

men durch das dichte Medium Wasser erfahren, und zum anderen, welchen Schub sie durch 

ihren Antrieb aufgrund ihrer schwimmkinematischen Fortbewegung erzeugen. In Abschnitt 3.2 

wird noch einmal auf wesentliche hydrodynamische Grundlagen eingegangen. Da der Antrieb 

durch die eigene Muskelkraft erfolgt, spielt der Stoffwechsel und die Bioenergetik eine wichtige 

Rolle. Der Fisch wird folglich versuchen bei seiner Fortbewegung so viel Energie wie möglich 

einzusparen, um seine Überlebenschancen zu verbessern und damit den Fortbestand seiner Art 

zu sichern. Hierzu haben die Tiere verschiedene Strategien entwickelt. 

Effizienz 

Anknüpfend an die wirkenden Kräfte kann außerdem eine Betrachtung der mechanischen An-

triebseffizienz (eng. propulsion efficiency) der Bewegung stattfinden. Dabei wird die resultie-

rende Fortbewegung auf die grundsätzlich durch die mechanische Bewegung zugeführte Ener-

gie bezogen: 

Effizienz 𝜂𝑝 =
Output

Input
=
Schub ∙ Schwimmgeschwindigkeit des Fisches

mittlere erbrachte mechanische Leistung
 

Zur Bestimmung der Gesamteffizienz muss zusätzlich die Umwandlung von chemischer in me-

chanische Energie der Muskeln berücksichtigt werden (Bone 1975). Umfangreiche Informatio-

nen zur Bestimmung der Antriebseffizienz sind auch in Webb (1975) zu finden. Des Weiteren 

wurde in verschiedenen Arbeiten die dimensionslose Fisch-Strouhalzahl (Gleichung 2.1) be-

trachtet, welche die Schwimmbewegung mit der Schwimmgeschwindigkeit des Fisches in Be-

ziehung setzt – nimmt man es genau, wird eher die sich hinter dem Fisch entwickelnde Wirbel-

straße beschrieben und nicht die Bewegung selbst (Lauder und Tytell 2006). Triantafyllou et 

al. (1991) schlossen daraus, dass die Wellendynamik hinter dem Fisch eine dominante Rolle 

bei der Schubproduktion spielt. 
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𝑆𝑡𝐹 =

𝑓𝐹 𝑎𝐹
𝑣𝐹

 2.1 

mit 𝑆𝑡𝐹 = Fisch-Strouhalzahl [-] 

 𝑓𝐹 = Schwanzschlagfrequenz (bzw. Wirbelfrequenz) [1/s] 

 𝑎𝐹 = Amplitude der Schwanzspitze [m] 

 𝑣𝐹 = Schwimmgeschwindigkeit des Fisches [m/s] 

Ashraf et al. (2017) beschreiben die Strouhalzahl ebenfalls als eine Art Maßzahl für die 

Schwimmeffizienz, da die Leistung des Fisches durch die Frequenz und die Amplitude des Flos-

senschlages mit der Schwimmgeschwindigkeit als Größe für den Vortrieb gegenübergestellt 

wird. Verschiedene Studien zeigen dabei, dass die Strouhalzahl bei einem Wert im Bereich von 

0,25 bis 0,35 ihre höchste Effizienz erreicht, wobei der Wertebereich je nach Autor leicht vari-

iert (Abbildung 2.25, z.B. Eloy 2012; Floryan et al. 2018; Nudds et al. 2014; Rohr und Fish 

2004; Taylor et al. 2003; Triantafyllou et al. 1991).  

Es zeigte sich, dass sich über längere Strecken fortbewegende Fische im genannten, optimalen 

Strouhalzahl-Bereich schwimmen, um eine hohe Effizienz (Kosten/Nutzen) und damit einen 

optimalen Schub zu erzielen, während sich bei kurzzeitigen, schnellen Manövern auch höhere 

Werte ergeben können (Lauder und Tytell 2006). Floryan et al. (2018) beschreiben, dass der 

Grund für die Nutzung dieses optimalen Bereiches bei der Fortbewegung, der sich im Laufe der 

Evolution in verschiedenen Spezies ausgebildet hat, noch unbekannt ist und argumentieren, 

dass das Optimum durch die Eigenschaften der Strömung aufgeprägt wird.  

Zusammenfassend lässt sich daraus auch schließen, dass Schwanzschlagfrequenz sowie die 

Amplitude der Bewegung maßgeblich zur Fortbewegung beitragen und während der Beobach-

tung des Fischverhaltens somit auch Aussagen über die aktuelle Schwimmleistung des Fisches 

getätigt werden können.  

 

Abbildung 2.25:  Zum Zusammenhang zwischen Antriebseffizienz ηp und der Strouhalzahl StF: (a) Wir-

belerzeugung im Nachlauf durch Schwanzflossenschlag und Darstellung relevanter Parameter zur Be-

stimmung von StF (in Anlehnung an Eloy 2012); (b) Grafische Darstellung (nachgezeichnet aus 

Triantafyllou et al. 1991 und Floryan et al. 2018) 

Strategien zur energiesparenden Fortbewegung 

Die entwickelten Strategien können unterteilt werden in morphologische Aspekte, die den 

Fischkörper selbst betreffen, und Verhaltensweisen, welche die Tiere gezielt ausführen, um ei-

nen verbesserten Vortrieb zu erzeugen oder den Strömungswiderstand zu reduzieren. Fish 

(2010) teilt die Mechanismen zum Energiesparen dabei „internen“, also auf den Fischkörper 

selbst bezogen, und „externen“, also unter Nutzung externer Strukturen, Energiequellen zu.  
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Wie bereits erwähnt, ist der tropfenförmige Körper eines Fisches selbst strömungsgünstig, 

wodurch sich dessen Widerstand verringert. Hinzu kommt eine Anpassung der Körperform an 

den jeweiligen Lebensraum (z.B. Blake und Chan 2010; Jobling 1995). Aber nicht nur die Form, 

die den Druckwiderstand (siehe Abschnitt 3.2.7) verringert, sondern auch die Fischhaut besitzt 

spezielle Anpassungen, um ebenso den Reibungswiderstand zu reduzieren. 

Fische können über die Poren ihrer Haut einen reibungsmindernden Fisch-Schleim absondern 

(Daniel 1981; Hoyt 1975). Dieser soll vor allem bei schnellen Manövern und Sprints dazu bei-

tragen, die Schwimmgeschwindigkeit zu maximieren (Bernadsky et al. 1993; Nachtigall 1982). 

Weiterhin beschreibt Bone (1975) verschiedene Mechanismen oder Strukturen auf der Haut, 

welche die hydrodynamischen Eigenschaften bei der Körperumströmung beeinflussen: 

 Mechanismen zur Erhaltung der laminaren Grenzschicht durch Körperform und Be-

wegung, Wasserausstoß durch Kiemenöffnungen, Ausformung der Schuppen als 

Gleichrichter usw.; 

 Mechanismen zur Erzeugung, Begrenzung und Erhaltung der turbulenten Grenz-

schicht, um die Ablösung der Strömung vom Fischkörper zu verzögern, z.B. durch 

Turbulatoren/Vortexgeneratoren oder Riblets (eng. vortex generator, riblets; Azuma 

2006); 

 Mechanismen zur Nutzung selbstgenerierter Vortizität, um den Widerstand auf die 

Kaudale zu minimieren oder die Wirbel direkt zu nutzen (siehe auch „vorticity con-

trol“ in Fish 2010). 

Die ersten beiden Punkte mögen zunächst widersprüchlich klingen. Eine laminare Grenzschicht 

besitzt gegenüber einer turbulenten Grenzschicht einen geringeren Reibungswiderstand. 

Kommt es jedoch zu einer frühen Grenzschichtablösung vom Körper, erhöht sich der Druckwi-

derstand aufgrund der Verwirbelung hinter dem Körper deutlich. Eine turbulente Grenzschicht 

kann hingegen länger am Körper anliegen und hat damit einen geringeren Druckwiderstand als 

eine laminare Grenzschicht zur Folge (siehe Abschnitt 3.2.5). Folglich kann für den Fisch je 

nach Lebensraum eine laminare Grenzschicht oder eine turbulente Grenzschicht mit nach hin-

ten verschobenem Ablösepunkt der gewinnbringendere Mechanismus sein. Webb (1971) 

nannte die frühere Ablösung der Grenzschicht bei der Bewegung auch als Grund für den Unter-

schied zwischen dem Widerstand eines starren Körpers (eng. dead drag) und dem eines schwim-

menden Körpers (eng. swimming drag). Anderson et al. (2001) führten detaillierte Untersu-

chungen zur Grenzschicht carangiformer und anguilliformer Fische durch und beschrieben un-

ter anderem eine Biegung der anliegenden Grenzschicht.  

Neben den Anpassungen des Körpers selbst zeigen Fische weiterhin verschiedene energieeffizi-

ente Verhaltensweisen zur Fortbewegung und zum Verharren. Zunächst nutzen Fische, die 

schwerer sind als Wasser und daher sinken, eine zweistufige Schwimmstrategie. Sie schwim-

men in der Wassersäule schräg nach oben und lassen sich dann wiederum nach unten gleiten, 

bis die ursprüngliche Wassertiefe wieder erreicht ist (Weihs 1973b). Nach Weihs (1973b) kann 

dadurch über 50 % der Energie eingespart werden, um eine gewisse horizontale Distanz zu-

rückzulegen. Auch das Springen aus dem Wasser, wobei sich der Widerstand aufgrund des Me-

diums Luft verringert, sowie das Festsaugen an anderen Lebewesen oder das Verdriftenlassen 

mit der Strömung kann zu den Energiesparmaßnahmen gezählt werden. Weitere klassische 

Strategien bestehen darin sich mit einer optimierten Geschwindigkeit und Schwimmart fortzu-

bewegen oder unmittelbar vorteilhafte Strömungssignaturen zu nutzen (Fish 2010).  
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Ein klassisches Beispiel ist das Schwarmverhalten (eng. schooling38) von Fischen, bei dem be-

stimmte Formationen eingenommen werden. Weihs (1973a; 1975) ging bereits umfangreich 

auf die Vorteile des Schwimmens im Diamant-Muster ein. Die versetzt zueinander schwimmen-

den Fische nutzen dabei die Wirbelschleppe der vorausschwimmenden Fische, um ihren eige-

nen Vortrieb zu steigern (Abbildung 2.26). Weiterhin findet nach Ashraf et al. (2017) bei er-

höhten Schwimmgeschwindigkeiten das Phalanx-Muster Anwendung, bei dem die Fische in ei-

ner Formation parallel zueinander schwimmen und ihre Schwimmbewegungen miteinander 

synchronisieren. Grundsätzlich sei jedoch festzustellen, dass Fische in einem Schwarm, im Ver-

gleich zum solitären Schwimmen, unabhängig von ihrer Position stets Energie einsparen 

(Hemelrijk et al. 2015; Marras et al. 2015). Dennoch zeigen Fische, die sich im stromabwärts 

gelegenen Bereich des Schwarms aufhalten, eine geringere Schwanzschlagfrequenz, was auf 

einen geringeren Energieverbrauch hindeutet (Ashraf et al. 2017; Svendsen et al. 2003). Durch 

das Schwimmen im Schwarm liegen folglich stets verbesserte hydrodynamische Eigenschaften 

vor. Wie oben bereits erwähnt, spielt das Seitenlinienorgan beim Schwarmverhalten zur Detek-

tion der Strömungsmuster eine wichtige Rolle (z.B. Pitcher et al. 1976). Eine sehr umfangreiche 

Zusammenfassung zum Thema Fischschwarm liefern auch Pavlov und Kasumyan (2000) und 

Pitcher und Parrish (1993). 

Auf ähnliche Weise nutzen Fische außerdem Strukturen, um ihre Position in der Strömung zu 

halten. Hinter Zylindern bildet sich in Abhängigkeit von der Strömungsgeschwindigkeit die 

Kármán‘sche Wirbelstraße aus, deren wechselseitige Wirbel im Gegensatz zu den von einem 

schwimmenden Fisch erzeugten Wirbeln in entgegengesetzter Richtung rotieren (Abbildung 

2.26). Dass diese Strömungssignatur einen vorteilhaften Effekt auf die Schwimmbewegung des 

Tieres haben kann, zeigten Liao et al. (2003) und Beal et al. (2006) unter Nutzung einer toten 

und hinter einem Zylinder befestigten Forelle, die durch die Wirbel entgegen der Hauptströ-

mung in Richtung des Zylinders transportiert wurde. Lebende Forellen passen ihre Körperbe-

wegung entsprechend den Wirbelablösungen an, um mit diesen zu synchronisieren, was als 

tuning bezeichnet wird (Mogdans und Bleckmann 2012). Die Verhaltensweise selbst wird als 

Kármán gaiting bezeichnet, wobei sich ein signifikant verringertes, aber dennoch rhythmisches 

Muster der Muskelaktivität zeigt (Liao 2004). Weitere Verhaltensweisen, welche hydrodynami-

sche Effekte ausnutzen, sind bow riding und entrainment39. Bei beiden Verhaltensweisen wird 

ein in Strömungsrichtung auftretendes, positives Druckgefälle genutzt, um die Position zu hal-

ten. Bow-riding findet im Staubereich oberstromig fester Körper statt, in dem die Geschwindig-

keitsenergie in Lageenergie (Druck) umgewandelt wird. Bildlich kann man sich dies gut als das 

„Reiten auf der Bugwelle“ vor einem Schiff vorstellen, bei dem die Lageenergie durch die Erhö-

hung des Wasserspiegels klar sichtbar ist. Die Geschwindigkeit ist dort reduziert und der Druck 

erhöht, weshalb Fische diese Bereiche zum Verharren nutzen, was in verschiedenen Publikati-

onen bereits beschrieben wurde (z.B. Fish 2010; Kerr et al. 2016; Liao 2007; Newman und Wu 

1975). Entrainment oder auch Entraining tritt demgegenüber seitlich von Objekten (vertikal 

und horizontal) auf und bezeichnet die „Mitnahme“ des Fisches durch eine Art Region mit Sog-

wirkung, die aufgrund von Grenzschichtablösungen auftreten kann (z.B. Fish 2010; Kerr et al. 

                                                
38 In der englischsprachigen Literatur wird in Abhängigkeit von der Zusammensetzung des Schwarms 

bzw. Zweckverbands zwischen „schooling“ und „shoaling“ unterschieden (siehe Pitcher und Parrish 

1993). 
39 Da es für all diese Begriffe im Deutschen bisher keine adäquate Übersetzung gibt, werden die Begriffe 

hier (ähnlich wie bei dem im ethohydraulischen Kontext verwendeten Begriff „Impingement“) einge-

deutscht. 
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2016; Liao 2007; Webb 1998, siehe Abschnitt 3.2.5). Je nach Verhaltensweise zeigen die Tiere 

auch unterschiedliche Schwimmarten mit mehr oder weniger stark ausgeprägten Ganzkörper- 

oder Flossenbewegungen (vgl. Liao 2007 ). 

 

Abbildung 2.26:  Strategien zum Verharren (oben links) oder zur energieeffizienten Fortbewegung 

(oben rechts); es sollte dabei stets berücksichtigt werden, dass Wirbel dreidimensionale Strukturen dar-

stellen (unten), sodass manche Strukturen zwar in einer Ebene Ähnlichkeiten zeigen, jedoch in anderen 

Ebenen völlig andere Ausprägungen aufweisen können. Des Weiteren ist das Geschwindigkeitsprofil der 

Wirbelbewegungen (ohne mittlere Strömungskomponente) für die Hauptströmungsrichtung für die Wir-

belstraße hinter einem Halbzylinder und einem schwimmenden Fisch dargestellt. Hierbei wird deutlich, 

warum Fische hinter Zylindern mittig und im Diamantmuster seitlich versetzt schwimmen: um die Rota-

tionsrichtung der Wirbel zum Vortrieb zu nutzen. (Zusammenstellung in Anlehnung an Abbildungen aus 

Eloy 2012; Lehmann et al. 2021b; Liao 2007; Weihs 1973a; Weihs 1973b) 

Was bisher selten in diesem Zusammenhang erwähnt wurde, ist das Manövrieren oder Steuern 

der Bewegung durch gezieltes Kippen des Körpers, wodurch eine energiesparende, seitliche 

oder vertikale Bewegung hervorgerufen wird. Diese Verhaltensweisen werden entsprechend ih-

rer Rotationsbewegungen als Gieren und Nicken (teilweise auch als Stampfen) bezeichnet (z.B. 

Bensing et al. 2022c; Lehmann et al. 2016). Das Funktionsprinzip ist dabei dasselbe wie bei der 
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oben bereits beschriebenen Nutzung des dynamischen Auftriebs und kann durch Kräftezerle-

gung am Fischkörper (tangentiale und senkrechte Komponente) verdeutlicht werden. All diese 

Verhaltensweisen sowie die Stärke der Ausprägung hängen jedoch entscheidend von der Strö-

mungsgeschwindigkeit ab. 

Das Verständnis zur Dynamik des Fisches in der Ethohydraulik ist folglich wichtig, um zu ver-

stehen, wie ein Fisch die durch die Strömung induzierte Kraft nutzt, um sich energiesparsam 

fortzubewegen. Aus den obigen Analysen wird bereits deutlich, dass in der schwimmdynami-

schen Betrachtung, welche Widerstand und Schub bilanziert, die auf den Fischkörper wirkende 

Druckkraft bestimmt wird, worauf im Laufe der Arbeit noch einmal näher eingegangen wird. 

In der Ethohydraulik scheint sich hingegen ein Ansatz etabliert zu haben, der schnell zu falschen 

Annahmen und Interpretationen führt. Dies betrifft die Zerlegung des Geschwindigkeitsvektors 

am Schrägrechen in eine tangentiale und eine senkrechte Komponente, wobei interpretiert 

wird, der Fisch nehme eine tangentiale Geschwindigkeit wahr. Lehmann (2019) versuchte be-

reits dieses Missverständnis aufzuklären, indem er die Relevanz der unmittelbar auf den Fisch 

wirkenden Kraft und deren Zerlegung unmittelbar am Fischkörper hervorhob. 

2.4.4 Schwimmleistung und -geschwindigkeiten 

In Abhängigkeit von der Fischart sowie des Alters oder der Größe besitzen Fische ein unter-

schiedliches Leistungsvermögen. Da gerade die Fischlänge eine besondere Rolle spielt, werden 

die Schwimmgeschwindigkeiten meist in Fischlängen LF pro Sekunde s angegeben (DWA 2014). 

Die für den Fisch verfügbare Energie (in Abhängigkeit von internen und externen Faktoren) 

wird mithilfe der Muskelkontraktion in eine Vorwärtsbewegung umgesetzt (Lucas und Baras 

2001).  

Die Schwimmgeschwindigkeiten werden in verschiedene Klassen eingeteilt, die nicht nur das 

Verhalten der Tiere widerspiegeln, sondern auch deren biochemische Stoffwechselprozesse 

(z.B. Enders und Scruton 2006; Jobling 1995). Diese sind in Tabelle 2.1 und Abbildung 2.27 

aufgeführt, wobei Webb (1975) in seinem umfangreichen Werk beschreibt, dass auch Über-

gangslevel zwischen den einzelnen Klassen gebildet werden können, innerhalb derer Fische ein 

sehr vielseitiges Verhalten zeigen können. Grundsätzlich spielen bei der Schwimmleistung al-

lerdings verschiedenste Faktoren eine wichtige Rolle und beeinflussen somit die Leistung des 

Tieres. Der Stoffwechsel ist abhängig von der Körpertemperatur, die wiederum bei den wech-

selwarmen Fischen von der Außentemperatur, dem verfügbaren Sauerstoff sowie anderen che-

misch-physikalischen Umwelteinflüssen und dem Nährstoff-/Nahrungsangebot bestimmt wird 

(u.a. umfangreich diskutiert in Beamish 1978; Cano-Barbacil et al. 2020; Castro-Santos et al. 

2022; MacNutt et al. 2006; Schmidt-Nielsen 1977; Wootton 1990). Auch der Lokomotionstyp, 

also die Art und Effizienz des Antriebs, beeinflusst die verschiedenen Geschwindigkeiten. 
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Tabelle 2.1:  Einteilung der Schwimmgeschwindigkeiten (Informationen aus Bainbridge 1960; Beamish 

1978; DWA 2014; Enders und Scruton 2006; Videler 1993; Webb 1975; Webb 1994) 

 Dauerschwimmge-

schwindigkeit 

(eng. sustained oder 

cruising speed) 

gesteigerte Schwimmge-

schwindigkeit 

(eng. prolonged speed) 

Sprintgeschwindigkeit 

(eng. burst speed) 

Zeit, innerhalb der die 
Geschwindigkeit auf-

rechterhalten werden 

kann, bevor muskuläre 

Ermüdung (Fatigue) 

eintritt 

mindestens 200 min 

1 min bis 200 min 
(Enders und Scruton 2006) 

15 s bis 200 min 
(Webb 1975) 

20 s bis 200 min 
(Beamish 1978; Tudorache 

et al. 2013) 

< 15 s bis 30 s 
(Enders und Scruton 2006) 

< 15 s  
(Webb 1975) 

< 20 s  
(Beamish 1978; Tudorache et al. 

2013) 

Stoffwechsel aerob vorrangig aerob anaerob 

zur Bewegung einge-

setzte Muskulatur 

langsam kontrahie-

rende, rote Muskulatur 

(gut durchblutet und 

kann Sauerstoff aufneh-

men) 

vorrangig rote Muskula-

tur, aber auch weiße und 

rosa Muskulatur 

schnell kontrahierende, 

weiße (und rosa) Muskulatur 

angenäherte Werte der 

Schwimmgeschwindig-

keiten in Fischlängen 

pro Zeit 

(für subcarangiforme und 

carangiforme Schwimmer*) 

<2 LF/s 
(Jens et al. 1997 zitiert 

nach DWA 2014) 

< 3 LF/s 
(Videler 1993) 

< 3-4 LF/s 
(Bainbridge 1960) 

4 bis 5 LF/s 
(Jens et al. 1997 zitiert nach 

DWA 2014) 

6 LF/s 
(Videler 1993) 

10 LF/s sowie 
(Bainbridge 1960; Jens et al. 

1997 zitiert nach DWA 2014) 

15 bis 20 LF/s  

für kleinere Fische  
(Jens et al. 1997 zitiert nach 

DWA 2014) 

9 bis 12 LF/s für kleine Sal-

moniden, Cypriniden und Per-

ciden sowie  

4 bis 9 LF/s für die meisten 

anderen Fische 
 (Blaxter 1969 zitiert nach Webb 

1975) 

> 7 LF/s  
(Videler 1993) 

20 LF/s 
(Beamish 1978) 

Verhaltensweisen, wel-

che in den verschiede-

nen Geschwindigkeiten 

ausgeführt werden 

Routine-Verhalten 

(Nahrungssuche, Ver-

harren, Erkundung), 

Langstreckenwande-

rung, Schwarmverhal-

ten 

Periodisches Schwimmen 

mit Einheiten aus Dauer-

schwimmen und kurzen 

Sprints 

Sprint (hohe stationäre 

Schwimmgeschwindigkeit),  

Beschleunigungen (hohe in-

stationäre Schwimmge-

schwindigkeit), 

z.B. für die Flucht vor Räu-

bern oder vor ungünstigen 

Strömungssituationen oder 

beim Beutefang 

* nach Webb 1975 weichen die Werte anguilliformer Schwimmer stark von den obigen Werten ab und sind stark 

größenabhängig. Er zitiert Blaxter (1969) für die Sprintgeschwindigkeit eines 60 cm langen Aals von 3 LF/s. 

rheoaktive Geschwindigkeit (eng. rheoactive speed) … 

…als unterer Grenzwert, ab dem Fische sich positiv rheotaktisch nach dem Strömungsreiz ausrichten (Grenzwerte 

für verschiedene Fischarten sind z.B. in Adam und Lehmann (2011) zu finden); 

kritische Geschwindigkeit (eng. critical speed): 

Beamish (1978) beschreibt dies als eine Spezialkategorie der gesteigerten Schwimmgeschwindigkeit, die erstma-

lig von Brett (1964) definiert wurde und als maximale Geschwindigkeit definiert wurde, die ein Fische für eine 
bestimmte Zeit aufrechterhalten kann. Die Ermittlung findet im Labor statt und unterliegt vorgegebenen Berech-

nungsgrundlagen (siehe z.B. Beamish 1978; Videler 1993; Webb 1975). 
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Abbildung 2.27:  Geschwindigkeits-Fatigue-Kurven: (a) Ursprünglich für den Lachs und die Forelle auf-

gestellte Kurve von Brett (1964) mit Daten aus Bainbridge (1960; 1962), die u.a. von Beamish (1978), 

Webb (1975) und Wu et al. (1975) übernommen wurde; (b) „universale Kurve“ mit nicht maßstäblicher 

Ordinate in Anlehnung an Dumont et al. (2005); (c) oft bei der Auswertung von Messdaten oder nume-

rischen Simulationen verwendete ethohydraulische Farbskala nach Adam und Lehmann (2011) – vgl. 

Abbildung 2.19 

Die Bestimmung von Grenzwerten zwischen den einzelnen Geschwindigkeitsklassen wird im-

mer wieder als sehr schwierig und komplex beschrieben und die angewendeten Methoden ste-

hen oft in der Kritik. Die meisten Werte wurden bisher für subcarangiforme Arten aufgestellt. 

Bei den Untersuchungen finden unter anderem die bereits erwähnten Respirometer (Abbildung 

2.24) Anwendung, wobei es noch weitere Ausführungen gibt, die z.B. in Beamish (1978) und 

Ellerby (2013) beschrieben wurden. Die Versuche werden als „gezwungene Aktivität“ einge-

ordnet, da der Fisch gegen die induzierte Strömung anschwimmen muss, während in anderen 

Studien die „spontane Aktivität“ in einer vordefinierten Situation beobachtet wird (Beamish 

1978; Kotrschal und Essler 1995). Bei der Analyse kritischer Geschwindigkeiten wird die Strö-

mungsgeschwindigkeit in den Versuchseinrichtungen schrittweise erhöht und der Fisch muss 

gegen diese anschwimmen, bis muskuläre Ermüdung (Fatigue, eng. fatigue) eintritt. Als Ermü-

dung definiert Jobling (1995), wenn ein Fisch „zusammenbricht“ und nicht länger gegen die 

Strömung anschwimmen kann. Näheres zum Versuchsablauf und der genauen Bestimmung des 

Grenzwertes der kritischen Geschwindigkeit ist unter anderem in den umfangreichen und emp-

fehlenswerten Literaturanalysen sowie Untersuchungen von Beamish (1978), Videler (1993) 

und Webb (1975) zu finden.  

Verschiedene Autoren kritisieren die Methoden zur Bestimmung der kritischen Geschwindigkeit 

(z.B. Peake und Farrell 2006; Remen et al. 2016; Tudorache et al. 2013). Genannt wird dabei 

oft, dass Fische aufgrund der geringen Größe der Versuchseinrichtung nicht ihre volle Band-

breite möglicher Schwimmarten ausüben können und daher nicht ihre maximalen Schwimm-

geschwindigkeiten erreichen. Dies wurde im direkten Vergleich zwischen Messungen in großen 

und kleinen Laborrinnen bereits belegt, da sich bei großen Laborrinnen höhere Grenzwerte 

ergaben. Im Vergleich zu den Diagrammen in Abbildung 2.27 ergeben sich bei der Darstellung 
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verschiedener eigener Messdaten von Castro-Santos et al. (2022) wesentlich höhere Werte. Da-

her ist es strittig, inwieweit die bisher oft verwendeten Werte in Frage zu stellen sind. Hier ist 

eine detaillierte Diskussion nötig. Auch die Blockade eines großen Anteils des durchströmten 

Querschnitts durch den Fisch, was meist durch einen zusätzlichen Faktor berücksichtigt wird, 

spielt eine Rolle, da die Strömungsverhältnisse dadurch stark beeinflusst werden. Die meist 

recht engen Versuchseinrichtungen weisen folglich auch sehr unnatürliche Bedingungen auf. 

Es entstehen durch die Gleichrichtung der Strömung meist nur kleine Mikrowirbel und entspre-

chend ist keine Ähnlichkeit mit Situationen, denen die Fische in der Natur ausgesetzt sind, 

gegeben. Neuere Untersuchungen haben daher einen weiteren Ansatz entwickelt, bei dem die 

Geschwindigkeit betrachtet wird, für die der Fisch seine Schwimmart ändert (eng. gait transi-

tion). Bei hohen Geschwindigkeiten ist nämlich oft ein alternierendes Schwimmen zwischen 

kurzen Sprints gefolgt von einer Gleitphase zu beobachten, was einen energiesparenden Me-

chanismus darstellt (Peake und Farrell 2006; Tudorache et al. 2013). Gerade zur Wanderung 

über lange Strecken und den zugehörigen Geschwindigkeiten finden aber auch Freilandunter-

suchungen bspw. unter Nutzung von Telemetrie (siehe Abschnitt 2.5) Anwendung (Beamish 

1978; Lucas und Baras 2001). Der Vorteil der Laboruntersuchungen unter Nutzung der Respi-

rometer-Schwimmtunnel liegt jedoch in der Möglichkeit der ergänzenden Betrachtung der 

Stoffwechselprozesse im abgeschlossenen System, wobei auch mithilfe von Implantaten (tele-

metrische Elektromyographie oder Biologger) detaillierte Einblicke in die inneren Prozesse, wie 

z.B. die Muskelaktivität der Fische, getätigt werden können (siehe Cooke et al. 2004 und 2013; 

Williams et al. 2020). Bei der Leistungsanalyse von Fischen spielt die Bioenergetik, die sich mit 

der Energieumwandlung im Körper beschäftigt, eine große Rolle. Im Rahmen dieser Arbeit kann 

jedoch nicht näher darauf eingegangen werden. 

Einige Wissenschaftler haben außerdem einen Zusammenhang zwischen der Schwimmkinema-

tik und der Schwimmgeschwindigkeit aufgestellt, wobei gerade die Schwanzschlagfrequenz 

eine gute Übereinstimmung zwischen Messung und Theorie zeigt (Bainbridge 1958; Videler 

1993; Wardle und Videler 1980). Die Strecke, die innerhalb eines Schwanzflossenschlages zu-

rückgelegt wird, wird im Englischen als stride length bezeichnet, was im Deutschen mit Schritt-

länge übersetzt werden kann und von Videler (1993) mit circa 0,71 Fischlängen LF angegeben 

wird. Daraus ergibt sich umgerechnet eine Schwimmgeschwindigkeit des Fisches von: 

 𝑣𝐹 = 0,71 ∙ 𝑓𝐹 ∙ 𝐿𝐹 2.2 

mit 𝑣𝐹 = Schwimmgeschwindigkeit des Fisches [m/s] 

 𝑓𝐹 = Schwanzschlagfrequenz (bzw. Wirbelfrequenz) [1/s] 

 𝐿𝐹 = Fischlänge [m] 

Neben den bereits beschriebenen Geschwindigkeitsklassen wird die rheoaktive Geschwindigkeit 

oft als untere Grenze angesehen – gerade dann, wenn es darum geht, bestimmten Geschwin-

digkeitsbereichen Verhaltensweisen von Fischen zuzuordnen. Diese reproduzierbare Verknüp-

fung von externem Reiz und Fischreaktion wird als ethohydraulische Signatur bezeichnet 

(Adam und Lehmann 2011, siehe Abbildung 2.19). Erst ab der rheoaktiven Geschwindigkeit 

richtet sich das Tier aktiv nach der Strömung aus und orientiert sich danach. Wie oben bereits 

erwähnt, sind die Grenzwerte artspezifisch und hängen sowohl von sinnesphysiologischen As-

pekten (Wahrnehmungsgrenze) als auch von der inneren Disposition des Tieres ab. Arnold 

(1974) spricht von rheotaktischen Grenzwerten im Bereich von 0,03 bis 10 cm/s für verschie-

dene Fischarten, wobei die Untergrenze nach seinen Erkenntnissen stark von dem als Referenz 

eingesetzten Sinnessystem abhängt (vgl. Abbildung 2.14). Bei optischer Referenz lag der 
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Grenzwert im Vergleich zur taktilen Referenz niedriger. In Versuchen mit unterschiedlich star-

ken Strömen bei Elritzen konnte Dykgraaf (1933) eine positive Ausrichtung bei Geschwindig-

keiten von 0,1 bis 0,15 m/s verzeichnen, was gut mit anderen Literaturangaben übereinstimmt 

(siehe z.B. Adam und Lehmann 2011).  

Das Verständnis von der Schwimmleistung und die Kenntnis definierter Grenzwerte der 

Schwimmgeschwindigkeit ist für den Bau funktionstüchtiger Wanderhilfen für Fische unerläss-

lich. Nur so kann die Auffindbarkeit und auch Passierbarkeit der Anlagen und damit die Durch-

gängigkeit gewährleistet werden. Gerade die Turbulenz bzw. deren Einfluss auf die Leistungs-

fähigkeit der Tiere findet immer häufiger Beachtung und ist bis heute noch nicht verstanden. 

2.5 Beobachtungstechnik und Analyse  

„Die Datenerhebung durch direktes Beobachten und Experimentieren und die damit verbun-

dene gut geplante Datenaufnahme mit Tieren im Freiland oder im Labor bleibt ein zentraler 

Kern der Verhaltensforschung.“ (Naguib und Krause 2020) Folglich ist dies auch ein zentraler 

Aspekt bei ethohydraulischen Untersuchungen. Mittlerweile hat sich eine Vielzahl verschiede-

ner Untersuchungs- und Auswertemethoden etabliert. Da sich die Methoden je nach Einsatzbe-

reich, Genauigkeit und Zielsetzung sehr stark unterscheiden können, wird hier zunächst eine 

allgemeine Beschreibung der Rahmenbedingungen gegeben. Tabelle 2.2 gibt eine Übersicht 

über aktuell vorhandene Verfahren und Methoden sowie deren mögliche Zielgrößen. 

Es kann zwischen wesentlichen Untersuchungszielen unterschieden werden, die gerade auch in 

ihrer Genauigkeit und der räumlichen und zeitlichen Auflösung sehr stark differieren. Im Be-

reich der Grundlagenforschung werden klein- und großräumige Verhaltensanalysen zu hydrau-

lisch-reaktiven Zusammenhängen im Labor und Freiland durchgeführt. Im anwendungsbezo-

genen Bereich der Ethohydraulik stehen die Untersuchungen direkt im Zusammenhang mit 

wasserbaulichen Planungen, die als Ausschnittsmodelle im Labor nachgebildet werden. Hier 

kommt es eher auf eine zeitlich und räumlich hoch aufgelöste Analyse an, in der ethologische 

und hydraulische Komponenten gegenübergestellt werden. Während im Labor dafür eher Sicht-

beobachtungen und kameragestützte Methoden mit anschließender Bildverarbeitung in Frage 

kommen, wird im Freiland auf Transponder- und Sonartechnologie gesetzt, um die Bewegun-

gen der Tiere aufzuzeichnen.  

Des Weiteren können Qualitätssicherungen und Funktionsprüfungen von Anlagen zu Verbesse-

rung der Durchgängigkeit durchgeführt werden, wenn diese technisch im Freiland umgesetzt 

wurden. Dieses Monitoring wird in der Regel in etwas gröberer Auflösung durch Zählanlagen 

und Markierungen durchgeführt. Geht es allgemein um Fischbestandsanalysen, was die 

Ethohydraulik eher dahingehend betrifft, dass nicht durchgängige wasserbauliche Anlagen der 

Grund für eine Bestandsminimierung sein kann, werden verschiedene Fangmethoden genutzt 

oder zum Teil auch eDNA-Untersuchungen durchgeführt. Die genannten Punkte fließen dabei 

auf unterschiedliche Weise in die drei Phasen ethohydraulischer Untersuchungen ein. Bei den 

verschiedenen Verfahren wird in der Literatur oft zwischen invasiven und nicht invasiven sowie 

fangabhängigen und fangunabhängigen Methoden unterschieden, wobei die Untersuchung ei-

nes möglichst unbeeinflussten, natürlichen Verhaltens der Tiere angestrebt wird. Da die Metho-

den zur Qualitätssicherung und Funktionskontrolle im Freiland im Rahmen dieser Arbeit nur 
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eine untergeordnete Rolle spielen, wird hier nicht weiter darauf eingegangen und auf weiter-

führende Literatur wie z.B. Lucas und Baras (2000; 2001), Schmalz et al. (2015) sowie DWA 

(2005; 2014; 2021) verwiesen.  

Eine umfangreiche Darlegung zu elektronischen Tags, die unter anderem auch im Labor einge-

setzt werden können, liefern Thorstad et al. (2014) und Cooke et al. (2013). Hier kann zwi-

schen Methoden unterschieden werden, die Daten fernübertragen können (Telemetrie) oder 

bei denen die Tiere eingefangen werden und die Datenträger dann ausgelesen werden müssen 

(Logging). PSAT ist eine Mischung aus Telemetrie und Logging, da die Daten zunächst gespei-

chert werden und sich der Tag zu einem gewissen Zeitpunkt vom Tier löst und an die Oberfläche 

schwimmt. Dann können die gespeicherten Daten über einen Satelliten übertragen werden. Je 

nach Verfahren können neben reinen Positionsdaten auch Umweltparameter aufgezeichnet 

werden. Da die Tags an Tieren entweder äußerlich befestigt oder implantiert werden, wird in 

der Regel die Vorsilbe „Bio“ (Biologging, Biotelemetrie) verwendet. Bei entsprechender Senso-

rik können außerdem physiologische Daten des Tieres, wie z.B. Herzfrequenz, Muskelaktivität 

oder Temperatur, geloggt bzw. übertragen werden (Biologger: z.B. Brijs et al. 2019; Muller et 

al. 2020; Ren et al. 2022; Biotelemetrie: z.B. Cooke et al. 2004; Alexandre et al. 2013 – letzt-

genannte korrelierten die Muskelaktivität und die Schwimmgeschwindigkeit). Dies kann dazu 

dienen das Tierverhalten besser zu interpretieren und neben einer reinen Datenkorrelation wo-

möglich auch eine Kausalität ableiten zu können. Neben der stetigen Sensorentwicklung, die 

wiederum in immer größeren zu verarbeitenden Datenmengen resultieren, ist die Weiterent-

wicklung der anschließenden Datenverarbeitung ggf. unter Nutzung von Machine-Learning-Al-

gorithmen unumgänglich (Williams et al. 2020). 

Im Freiland werden für die kleinräumige Beobachtung von Fischverhalten aufgrund von Trü-

bung und Dunkelheit oft Sonare eingesetzt, die mit akustischen Signalen arbeiten. Vor allem 

bildgebende (eng. imaging) Sonare, die auch als akustische Kameras bezeichnet werden, besit-

zen einen hohen Detaillierungsgrad – wenn auch nur ein geringes kegelförmiges Sichtfeld. Die 

anschließende Auswertung der Daten ist jedoch komplex. Einen übersichtlichen Einstieg in die 

Grundlagen der Sonartechnologie zur Beobachtung von Wanderfischen liefern unter anderem 

Martignac et al. (2015). 

Es zeigt sich, dass die Möglichkeiten zur Auswertung extrem vielseitig sind: sowohl bezüglich 

der Ergebnisparameter als auch bezüglich der einzusetzenden Technik. Ebenso variieren die 

Methoden im zeitlichen sowie im räumlichen Maßstab, von kurzer Räuber-Beute-Interaktion 

(Adhikari und Longmire 2013) bis hin zu monatelangen Wanderungen über mehrere hundert 

Kilometer Flusslänge (Adam et al. 2019b). Lucas und Baras (2001) formulieren an dieser Stelle 

bezüglich Fischbeobachtungen im Labor und Freiland sehr passend: „Es muss immer ein Kom-

promiss gefunden werden zwischen der Genauigkeit der gesammelten Informationen, der 

Dauer der Untersuchung, der Anzahl der Fische, von denen die relevanten Informationen ge-

sammelt werden, der Störung durch die Methode und dem Budget, das zur Verfügung steht.“ 

[übersetzt aus dem Englischen] 

Im Folgenden wird kurz auf einzelne Aspekte eingegangen, die im Rahmen der Laboruntersu-

chungen für diese Arbeit von Bedeutung sind. 
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Tabelle 2.2:  Auflistung der Beobachtungstechniken zum Fischverhalten im Labor und Freiland mit 

Nennung möglicher Einsatzbereiche; x = möglich; (x) = unter bestimmten Voraussetzungen oder einge-

schränkt möglich; „leer“ = nicht möglich; kr = kleinräumig bzw. unter Laborbedingungen möglich (leicht 

verändert nach Lehmann et al. 2021b) 

Mögliche Zielgrößen bei der 

Anwendung verschiedener 
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Forschungslabor (x)       

Sichtfenster in Anlagen im Freiland (x)       
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stützte Me-

thoden + 

Bildverarbei-

tung 

Time of Flight (ToF) 
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Structured Light 

Stereo Vision 
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Zählungen 

Hand- 
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x x  
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Automatische 
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Rechengutkontrolle (tote Tiere)     x   
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Data Storage Tag (DST) 
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2.5.1 Sichtbeobachtung und Protokolle 

Tinbergen (1963) hob bereits deutlich hervor, dass das Beobachten ein wichtiger Baustein der 

Ethologie ist. Er schrieb, dass eine Zusammenarbeit von Naturforschern, Beobachtern und auch 

Experimentatoren von großer Bedeutung ist. Und so gilt auch in der Ethohydraulik, dass die 

Sichtbeobachtung selbst nicht vollständig durch Technik im Labor ersetzt werden kann. Zum 

einen hat das menschliche Gehirn eine enorme Auffassungsgabe und zum anderen kann durch, 

räumlich begrenzte Videoaufnahmen oder gar Fotos meist nicht der gesamte Zusammenhang 

wiederhergestellt werden. Genaue Informationen zur Planung der Lebendtierversuche, wie z.B. 

der Versuchsdauer, dem Versuchsablauf, dem richtigen Umgang mit den aquatischen Tieren, 

den notwendigen Laboreinrichtungen, sind u.a. in Adam und Lehmann (2011), Adam et al. 

(2013) und Böckmann (2020) zu finden. 

Bei den Sichtbeobachtungen werden weiterhin Protokolle erstellt, die das Gesehene festhalten 

sollen. Als Basis dienen hierbei in der Regel sogenannte Ethogramme, „die das Gesamtreper-

toire und die unterschiedlichen Ausdrucksformen sämtlicher Verhaltensweisen verzeichnen, 

über das ein Individuum bzw. eine Art verfügt.“ (Adam und Lehmann 2011) In der Literatur 

findet man zwar ein großes Spektrum verschiedenster Begriffe und Beschreibungen für be-

stimmte hydraulisch-reaktive Verhaltensweisen von Fischen, jedoch nach bestem Wissen nicht 

in diesem Detaillierungsgrad, dass es einem Ethogramm gleichkäme. Dies ist womöglich auch 

der Grund dafür, warum es teils für eine scheinbar gleiche Verhaltensweise mehrere Begriffe 

gibt. Daher ist der Experimentator aktuell gezwungen durch Vorversuche ein mögliches Spekt-

rum an Verhaltensweisen zu identifizieren und auszuarbeiten sowie auf das Wissen aus eigenen 

vorherigen Untersuchungen zurückzugreifen. Da die Ethohydraulik das Verhalten vorrangig im 

Zusammenhang mit Strömungsreizen und wasserbaulichen Strukturen betrachtet, spielen, wie 

oben bereits erwähnt, das (hydraulisch-reaktive) Orientierungsverhalten (siehe Abschnitt 2.3) 

sowie die Fortbewegung (siehe Abschnitt 2.4) die wichtigste Rolle. Diese können wiederum in 

verschiedene Unterkategorien untergliedert werden: für das Orientierungsverhalten z.B. das 

rheotaktische Verhalten (siehe Abbildung 2.13) und für die Fortbewegung z.B. Verhaltensmus-

ter zum Einsparen von Energie (siehe Abbildung 2.26). Wichtig ist dabei vor allem die wer-

tungsfreie Beschreibung des Verhaltens. Auch die Differenzierung zwischen strömungsbeding-

tem und angstbedingtem Verhalten (z.B. Thigmotaxis) ist für die Auswertung relevant. 

Um Versuchsleitereffekte (eng. observer bias) zu vermeiden, ist es wichtig klare Definitionen 

von Verhaltensweisen vor der Versuchsdurchführung aufzustellen. Auch das Dokumentieren 

der Beobachtungen durch mehrere Personen sowie eine statistische Auswertung können dabei 

helfen subjektive Einflüsse zu verringern (Naguib und Krause 2020). Oft werden in der 

Ethohydraulik sogenannte Ad-libitum-Protokolle erstellt, die neben zählbaren Ereignissen auch 

sonstige Geschehnisse („die Urinformation“) enthalten und damit eine präzise Rekapitulation 

des Versuchsablaufs ermöglichen (Adam und Lehmann 2011). Es gibt folglich keinerlei exakte 

Vorschriften darüber, was zu welchem Zeitpunkt aufgezeichnet wird. „Die Datenaufnahme be-

schränkt sich eher auf das, was sichtbar oder relevant ist.“ (Kappeler 2017) Bei gut ausgearbei-

teten Protokollen kann im Anschluss an die Versuche eine detaillierte Auswertung erfolgen. 

Dazu ist es sinnvoll, bereits vor dem eigentlichen Versuch genau zu überlegen, was man unter-

suchen möchte und die Protokolle entsprechend vorzubereiten (Böckmann 2020). Hierbei sind 

u.a. folgende wesentliche Punkte zu nennen (Adam und Lehmann 2011; Kappeler 2017): 
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 Aufnahme aller Randbedingungen des Versuchs und eindeutige Benennung: z.B. 

hydraulische, biologische, physikalische Größen zum Setup 

 Festlegen qualitativer sowie quantifizierbarer Informationen 

 Aufnahmeregeln: z.B. Ad-libitum-Protokoll eines Fokustieres oder einer Gruppe 

 Aufzeichnungsregeln: kontinuierliche oder zeitabhängige Aufzeichnung 

 Methoden und Hilfsmittel: z.B. Kameratechnik 

Neben der qualitativen Aufzeichnung des Verhaltens, bei der bereits Expertenwissen nötig ist, 

können folglich auch quantitative Daten als messbare Ereignisse ermittelt werden. Dabei wird 

in verschiedener Literatur immer wieder hervorgehoben, dass die quantitativ ermittelten Daten 

die qualitativen Beobachtungen nicht ersetzen können, weshalb auch eine reine Videoanalyse, 

ohne direkte Sichtbeobachtung, nicht zu empfehlen ist (z.B. Adam und Lehmann 2011; 

Böckmann 2020). Kappeler (2017) unterscheidet bei der Definition messbarer Einheiten bei 

wissenschaftlichen Untersuchungen zum Verhalten im Wesentlichen zwischen zwei Kategorien: 

 Ereignisse, die durch eine kurze Dauer charakterisiert werden, innerhalb derer eine 

bestimmte Aktion ausgeführt wird, z.B. die Passage eines Bypasses in einem 

ethohydraulischen Test im Labor; 

 Zustände als eher ausgedehnte Aktivitäten, innerhalb derer eine bestimmte Haltung 

eingenommen oder eine bestimmte gleichbleibende Bewegung ausgeführt wird – 

sie sind vor allem durch ihre Dauer charakterisiert, z.B. beim Verharren vor Struk-

turen. 

Ein messbarer Faktor ist damit die Zeit, welche die Latenz zwischen Ereignissen oder Verhal-

tensweisen sowie die Häufigkeit pro Zeiteinheit und die Dauer beschreiben kann (Kappeler 

2017). Weiterhin kann auch die Intensität eines bestimmten Verhaltens beschrieben werden. 

Ebenso können genannte Ereignisse gezählt und später statistisch ausgewertet werden.  

Zur Vereinfachung der Protokollierung werden immer häufiger auch technische Hilfsmittel ge-

nutzt, sodass bspw. die Position der Tiere im Versuch unmittelbar mithilfe geeigneter Pro-

gramme auf einem mobilen Endgerät aufgezeichnet und Besonderheiten notiert werden können 

(siehe z.B. Böckmann 2020).  

2.5.2 Videoanalyse und Tracking 

Aufgrund der schnellen und dreidimensionalen Bewegungen der Fische im Wasser ist es sinn-

voll zusätzlich Videoaufzeichnungen durchzuführen, um (1) das Gesehene und Protokollierte 

noch einmal im Detail zu betrachten, (2) es noch einmal aus einem anderen Blickwinkel zu 

sehen und (3) ggf. detaillierte Analysen der Bewegungen durchzuführen. 

Zur detaillierten Analyse der Videos werden verschiedene Hilfsmittel eingesetzt, wobei ein 

Standard aufgrund der enormen Vielfalt an Methoden noch in weiter Ferne scheint. Die Metho-

den können dabei in der räumlichen Auflösung, der Dimensionalität und dem Grad der Detail-

lierung stark voneinander abweichen und sind maßgeblich vom Untersuchungszweck abhängig. 

Mit steigendem Detaillierungsgrad kann dabei genannt werden: 

 einfache Sichtung der Videos zur Rekapitulation, 
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 manuelles Auswerten der Videos, z.B. hinsichtlich der zeitabhängigen Positionen 

oder sogar Ausrichtung der Tiere (meist zweidimensional), 

 automatisches Auswerten der Videos, z.B. zur Extraktion der Fischtrajektorien für 

die weitere Analyse ggf. mit Aufnahme der Körperausrichtung der Tiere (meist 

zweidimensional, teils auch dreidimensional), 

 detaillierte, automatisierte Analyse der Schwimmkinematik in unterschiedlichem 

Detaillierungsgrad, ggf. mit direkter Analyse hydraulischer Signaturen (meist nur 

sehr kleinräumig möglich). 

Aus diesen Größen können wiederum auch andere Werte wie z.B. die Geschwindigkeit eines 

Tieres relativ zum Grund ermittelt werden. Bei ethohydraulischen Untersuchungen wurde in 

den meisten Fällen die Extraktion von Trajektorien, also der Bewegungspfad eines einzelnen 

Tieres, angestrebt. Daher wird meist von Tracking gesprochen, auch wenn grundsätzlich zwi-

schen der simultanen Auswertung (dem Tracking) und dem späteren Nachverfolgen/der Rück-

verfolgung (dem Tracing) unterschieden werden müsste. Da Tracking als Begriff jedoch im 

ethohydraulischen Kontext meist für beides verwendet wird, wird im Folgenden von Tracking 

gesprochen, wenn es allgemein um das Nachverfolgen der Tierbewegungen geht. Um auf die 

Vielzahl eingesetzter Methoden, Kameratechniken sowie Analyseverfahren aufmerksam zu ma-

chen (siehe auch Degenhardt 2022), wird im Folgenden ein kleiner Überblick gegeben. 

Ein Hilfsmittel, welches ein zeitgleiches oder -versetztes, detailliertes Kommentieren der Be-

obachtungsvideos sowie eine anschließende Analyse der Daten ermöglicht, ist die kostenfreie 

und quelloffene Software BORIS (Behavioral Observation Research Interactive Software, Friard 

und Gamba 2016). Während mit dieser eher ein Beschreiben und statistisches Analysieren von 

Verhaltensweisen möglich ist, gibt es zahlreiche Ansätze, bei denen ein direktes Tracking durch-

geführt wird. Zu oft zitierter, frei verfügbarer Software gehören bspw. ToxTrac (Rodriguez et 

al. 2018), idTracker (Pérez-Escudero et al. 2014) und AnimalTracker (Gulyás et al. 2016). Mitt-

lerweile scheint es eine Fülle an Tracking-Software zu geben, wie Panadeiro et al. (2021) in 

deren Review-Artikel über 28 frei verfügbare Anwendungen zeigen. Diese müssen jedoch nicht 

zwingend für den Einsatz mit Fischen geeignet sein. Für die Anwendung der beschriebenen 

Software sind aufgezeichnete Videos und ist teilweise eine vorherige Kalibrierung des Kame-

rasystems notwendig. Jedoch sind die Analysen meist nur zweidimensional, eher kleinräumig 

oder sie basieren auf einer Erkennung der Tiere auf Basis des Kontrastes zum Hintergrund. Für 

ethohydraulische Untersuchungen sind sie daher oft nur bedingt geeignet. 

Gerade mit dem Ziel der dreidimensionalen Analyse wurde vielfach versucht den Analysepro-

zess durch verschiedene Kameratechnologien zu verbessern und die Daten mithilfe von eigens 

entwickeltem oder frei verfügbarem Code durchzuführen. Zu verwendeten Kameratechnolo-

gien können hierbei genannt werden (in Klammern sind jeweils weiterführende Literaturquel-

len bzw. verschiedene Anwendungsbeispiele genannt; Abbildung 2.28): 

 (tomographische) PIV und PTV (z.B. Adhikari und Longmire 2013; Du Clos et al. 2019; 

Guo et al. 2022; Klein und Bleckmann 2017; Tu et al. 2022; Zha et al. 2019),  

 Stereo Vision (z.B. Ashraf et al. 2017; Audira et al. 2018; Cheng et al. 2019; Delcourt 

et al. 2013; Detert et al. 2018) sowie  
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 Tiefenkameras mit der Structured Light-Technologie (z.B. Johnson et al. 2020; 

Saberioon und Cisar 2016) oder der Time-of-Flight-Technologie (z.B. Digumarti et al. 

2016; Dubrovinskaya et al. 2018). 

 

Abbildung 2.28:  Vereinfachte Übersicht zum Ablauf des kameragestützten Trackingprozesses und den 

verschiedenen Kameratechnologien (leicht verändert aus Lehmann et al. 2021b) 

Der bereits erwähnte Vorteil der PIV-Technologie liegt darin, dass gleichzeitig auch die hydrau-

lischen Parameter mit analysiert werden können, wobei Vorsicht bezüglich des verwendeten 

Lasers geboten ist, die räumliche Ausdehnung begrenzt ist und der Fokus dann auf einzelnen 

Körperregionen des Tieres liegen kann. Auch wenn die Wahl auf eine bestimmte Kameratech-

nologie gefallen ist, gibt es weiterhin eine Vielzahl veränderbarer Variablen, die eine Auswer-

tung nicht trivial gestalten. Denn anschließend an die oder auch simultan während der Auf-

zeichnung bedarf es einer umfangreichen (photogrammetrischen) Bildanalyse mit einer ersten 

Datenaufbereitung, der Erkennung und Segmentierung des Fischkörpers sowie der Nachverfol-

gung eines bzw. mehrerer Tiere über die einzelnen Bildframes hinweg. Zwar gibt es auch kom-

merzielle Gesamtsysteme wie die des Unternehmens Noldus, diese sind jedoch meist sehr kos-

tenintensiv und bieten gerade in großen Laborrinnen gegenüber freien Systemen nicht aus-

schließlich Vorteile. Die am häufigsten auftretenden Schwierigkeiten – jeweils in Abhängigkeit 
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von der Analysemethode – betreffen die Überlagerung der Fischkörper im Schwarm, die einge-

schränkte Sichtweite bei trübem oder in tiefem Wasser, nicht ausreichend Kontrast zwischen 

Hintergrund und Fisch bzw. erschwerte Bedingungen bei der Erkennung sowie die unterschied-

liche Lichtbrechung an Grenzflächen. Bei der Erkennung wird der Fisch teilweise durch Seg-

mentierung in seiner gesamten Form, als Punkt, meist bezogen auf den Kopf oder den Körper-

mittelpunkt, oder auch als Körpermittellinie bzw. Verbindung zwischen Kopf und Schwanzflos-

senspitze abgebildet. Dadurch ergibt sich wiederum eine sehr unterschiedliche Nutzbarkeit der 

Daten in der Auswertung.   

Da bei den genannten Methoden – bis auf Stereo Vision – meist die räumliche Ausdehnung eine 

begrenzende Komponente darstellt, finden in ethohydraulischen Analysen sehr häufig manuelle 

Auswertungen entweder während der oder im Anschluss an die Versuche statt. Dazu wird der 

Untersuchungsbereich in ein Raster eingeteilt und die Felder eindeutig nummeriert. Der Auf-

enthalt eines Tieres kann dadurch zeitabhängig einzelnen Feldern zugeordnet werden. Dies 

kann handschriftlich auf vorgefertigten Protokollen oder auch als vorprogrammierte App über 

ein mobiles Endgerät umgesetzt werden (z.B. Böckmann 2020). In einigen Studien werden 

auch verfügbare MATLAB-Algorithmen zur Erkennung der Tiere verwendet und dann beim 

Durchschwimmen bestimmter Felder diesen zugeordnet (z.B. Klopries 2018). Anschließend 

werden Aufenthaltswahrscheinlichkeiten in bestimmten Versuchsbereichen ermittelt, die wie-

derum oft zweidimensional sind. 

Zusätzlich können aber auch Systeme, die eher auf den Freilandeinsatz ausgerichtet sind, im 

Labor eingesetzt werden. So können Fische beispielsweise mit GPS-Trackern oder auch Trans-

pondern zur telemetrischen Analyse ausgestattet werden.  

Auch kann es hilfreich sein, weitere nützliche Tools in die Datenaufnahme mit einzubeziehen, 

wie frei verfügbare Bildanalysesoftware (z.B. Kinovea) zur Nachbearbeitung oder sogar Geoin-

formationssysteme (GIS), um die Fischpositionen während der Versuche räumlich in einem vor-

bereiteten Plan notieren zu können. 

Je nach verwendetem System sowie der Auswertemethodik können mittlerweile folglich eine 

Vielzahl an Parametern bezüglich der Umwelt, der Lokomotion sowie des inneren Zustandes 

des Tieres aufgezeichnet werden. Oder anders herum betrachtet: je nach Untersuchungsziel 

sollte eine geeignete Untersuchungsmethode für den Labor- oder Freilandversuch gewählt wer-

den. Von der Analyse reiner zeitabhängiger Koordinaten (Detert et al. 2018) über Ansätze zur 

Klassifikation der Fischart mithilfe von KI (Petrellis 2021) oder Körperrekonstruktionen (Butail 

und Paley 2012; Voesenek et al. 2016) bis hin zur simultanen hydraulischen Analyse erzeugter 

Wirbelstrukturen (Tu et al. 2022) oder der auf den Fischkörper wirkenden Kräfte (Du Clos et 

al. 2019) ist mittlerweile vieles möglich. Dennoch werden automatisierte Kamera- und Tra-

ckingsysteme im Rahmen ethohydraulischer Forschung selten eingesetzt. Ein Grund dafür mag 

sein, dass meist eine umfangreiche Einarbeitungszeit nötig ist, da es keine „fertigen“ und uni-

versellen Technologien gibt. Da weiterhin in jeder Untersuchung ein anderes, teils selbst entwi-

ckeltes System verwendet wird, ist es umso schwerer, sich im Rahmen eines zeitlich begrenzten 

Projektes in dieses komplexe Thema einzuarbeiten und eine funktionstüchtige Lösung zu fin-

den. Da jedoch Trajektorien, also genaue Schwimmpfade, einen großen Beitrag zur genauen 

Gegenüberstellung mit hydraulischen Signaturen und damit der ethohydraulischen Analyse 

leisten können, ist die Entwicklung eines frei verfügbaren, einfachen und verlässlichen Systems 

dringend notwendig. 
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2.5.3 Analyse und Post-Processing 

Die ausgearbeiteten Protokolle sowie auch die Ergebnisse der Videoauswertungen können an-

schließend weiterverarbeitet werden, um konkret auf die Fragestellungen einer Untersuchung 

einzugehen. Dabei geht es neben der qualitativen Beschreibung von Verhaltensmustern sowie 

deren Interpretation vor allem um die quantitative Analyse. Zu diesem Zweck können Pro-

gramme zur Tabellenkalkulation, eine Programmiersprache oder separate Statistikprogramme 

eingesetzt werden.  

Die meistverwendeten quantitativen Ansätze bei ethohydraulischen Versuchen im Labor beste-

hen aus dem Zählen bestimmter Ereignisse und dem Gegenüberstellen der Ergebnisse verschie-

dener Setups, bei denen jeweils nur ein relevanter Parameter (z.B. die Strömungsgeschwindig-

keit) variiert wurde. Durch eine Vielzahl an Wiederholungsversuchen kann anschließend eine 

statistische Auswertung der Daten erfolgen. Zählbare Ereignisse können das Passieren einer 

Öffnung, der Kontakt mit einer Struktur, die Anzahl an Versuchen eines Fisches eine bestimmte 

Aktion durchzuführen usw. darstellen. Ebenso kann auch die Zeit als statistisch analysierbare 

Größe genutzt werden: z.B. die Zeit bis zu einer ersten Annäherung an eine Struktur oder eine 

bestimmte hydraulische Situation oder auch das Verharren an einer bestimmten Position. Die 

Ergebnisse können weiterhin art- und größenspezifisch ausgewertet werden. Wichtig ist vor 

allem die Reproduzierbarkeit der Ergebnisse, d.h. dass andere Probanden in Wiederholungs-

versuchen dieselben Verhaltensweisen zeigen (Adam und Lehmann 2011).  

Ein vielfach erwähnter Aspekt ist bei der Auswertung der Daten stets zu beachten: die zentrale 

Disposition oder, wie in ethohydraulischer Literatur meist bezeichnet, die Motivation des Tieres. 

Denn ein Tier, welches keine Motivation verspürt zu wandern, wird sich völlig anders verhalten 

als ein Tier, dass aufgrund verschiedener Reizkombinationen den Drang für eine Auf- oder Ab-

wanderung verspürt. Um keine falschen Rückschlüsse zu ziehen, sollte die motivationsbedingte 

Passivität von Probanden in den Analysen berücksichtigt werden. Adam und Lehmann (2011) 

geben hier konkrete Vorschläge für die Vorgehensweise während des Versuches. Castro-Santos 

et al. (2022) beschreiben die Motivation durch die Anzahl der Anläufe sowie die Bemühungen 

eine bestimmte Handlung auszuführen oder Aufgabe zu lösen. Für die Analyse im Freiland ha-

ben Schwevers et al. (2022) wiederum einen statistischen Ansatz ausgearbeitet, um „Trödler“ 

von Motivierten zu unterscheiden. 

In der Statistik wird zwischen der deskriptiven Statistik und der Inferenzstatistik (schließende 

Statistik) differenziert. Ersteres untersucht lediglich die vorliegenden Daten (die Stichprobe), 

d.h. es können Lageparameter, Streuungsmaße und Verteilungen bestimmt werden, und zwei-

tes versucht mithilfe der Ergebnisse dieser Stichprobe Rückschlüsse auf die Grundgesamtheit 

(die Population) zu ziehen, wobei verschiedenste Hypothesentests Einsatz finden. Für diesen 

Schritt ist jedoch grundsätzlich eine ausreichende Stichprobengröße notwendig, um verlässli-

che Ergebnisse für die gesamte Population zu erhalten, was in der Ethohydraulik in der Regel 

nicht umsetzbar ist. Böckmann (2020) geht in ihrer Dissertationsschrift detailliert auf statisti-

sche Methoden im Rahmen der Ethohydraulik ein. Beispiele für die statistische Anwendung in 

der Ethohydraulik sind u.a. in Beck (2020), Cuchet (2014), Klopries (2018) und Russon (2011) 

zu finden. 

Bei der statistischen Auswertung ist es also stets nötig die aufgenommenen Daten zu operatio-

nalisieren, um sie nutzen zu können. Hier liegen auch die Grenzen der statistischen Auswer-

tung. Denn wie können beispielsweise Trajektorien sinnvoll operationalisiert werden, wenn sie 
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nur eine räumliche Information enthalten? Es bedarf folglich neuer Ansätze zur Analyse von 

Fischtrajektorien abseits der bisher durchgeführten Definition der Raumnutzungshäufigkeit un-

ter Nutzung von Heatmaps, die dann mit hydraulischen Darstellungen überlagert werden kön-

nen. 

Um Zusammenhänge schneller erfassen zu können, ist folglich eine geeignete Ergebnisdarstel-

lung sinnvoll. Auch hier gibt es eine Vielzahl von Möglichkeiten, bei denen das Untersuchungs-

ziel über eine geeignete Auswertung und Visualisierung entscheidet. Es kann zwischen der Art 

der Darstellung, also ihrer Repräsentation, sowie der Art der verwendeten Daten unterschieden 

werden, wobei es besonders sinnvolle Kombinationen gibt (z.B. Vektordarstellungen bei Ge-

schwindigkeitsvektoren). Für die Repräsentation können bspw. genannt werden: 

 eindimensionale Diagramme: verschiedene Graphen (z.B. Linien- und Punktdia-

gramme, Tortendiagramme, Balkendiagramme, Boxplots) 

 zweidimensionale Diagramme: ebene Darstellungen (z.B. Vektor-, Raster-, Isoli-

nien-, Stromliniendarstellungen, Windrosen) 

 dreidimensionale Diagramme: volumetrische Darstellungen (z.B. Vektor-, Isoflä-

chen-, Stromliniendarstellungen) 

Die Darstellungen können außerdem statisch oder dynamisch sein sowie Farben und Formen 

in unterschiedlichster Weise nutzen. Wie das umfangreiche Werk von Schumann und Müller 

(2000) zeigt, ist diese Liste jedoch nicht abschließend. Zu beachten ist, dass die Dimension der 

Darstellungsweisen nicht zwingend mit der räumlichen Dimension der Untersuchung selbst 

übereinstimmen muss, sondern von dem Umfang bzw. der Dimension der Eingangsdaten ab-

hängig ist. Dies spiegelt sich auch in den zu unterscheidenden Begriffen der multidimensionalen 

und der multivariaten Analyse gut wider. Multivariate Daten stellen mehrere aufgezeichnete, 

abhängige Parameter (Merkmalsraum) dar, während multidimensionale bzw. mehrdimensio-

nale Daten einem konkreten Beobachtungsraum zugeordnet werden. 

Weiterhin können die Darstellungen zeit- oder raumabhängig sein. Dies zeigen Hanke und 

Bleckmann (2004) sehr anschaulich bezüglich der Wirbelschleppe hinter schwimmenden Fi-

schen. Wird diese zu einem bestimmten Zeitpunkt über eine räumliche Ausdehnung betrachtet, 

kann deren Form analysiert werden. Möchte man hingegen wissen, wie lange diese Spur aus 

Wirbeln an einem bestimmten Ort für einen anderen Fisch wahrnehmbar ist, kann eine zeitab-

hängige Darstellung weiterhelfen.  

Aufgrund der fortschreitenden technischen Möglichkeiten können mittlerweile viele verschie-

dene Parameter, sogenannte Multiparameterdaten, gleichzeitig aufgezeichnet werden. Dadurch 

werden multivariate Analysen und Darstellungsweisen (z.B. Scatterplot-Matrizen) sowie auch 

die Arbeit mit KI zur Erkennung von Mustern innerhalb dieser Daten immer wichtiger (Bensing 

et al. 2022b). 
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3 Strömung: Grundlagen, Messung, Simulation 

Zum Verständnis eines Sinnessystems sind Kenntnisse über die 

biotischen und abiotischen Reize, denen dieses System unter 

natürlichen Bedingungen ausgesetzt ist, unerlässlich. 

(Bleckmann et al. 2004b) 

 

Neben den Informationen zu den sensorischen Systemen und den Verhaltensweisen von Tieren, 

ist der zweite wichtige Baustein der Ethohydraulik die Information über die Strömung selbst. 

Letzteres wird dabei meist durch indirekte Strömungsmessungen oder auch basierend auf hyd-

rodynamisch-numerischen Simulationen analysiert. Dabei liegen beiden Vorgehensweisen – 

Messung und Simulation – allgemein und auch bei der Datenanalyse dieselben Eigenschaften 

zugrunde: 

 Analyse hydraulischer Parameter anhand der Impulsgleichung und der Massenerhal-

tung mit Betrachtung der Turbulenz als statistisches Problem 

 Diskretisierung des Untersuchungsgebiets, der Zeit und der zugrundeliegenden Strö-

mungsgleichungen, da keine kontinuierlichen Daten vorliegen 

Im Folgenden werden daher die wesentlichen hydrodynamischen Grundlagen der messtechni-

schen und numerischen Analyse beleuchtet. Angefangen bei der rein kinematischen Beschrei-

bung der Bewegung, werden anschließend die Ursachen der Bewegung hydrodynamisch be-

trachtet und Ansätze zur Analyse der Turbulenz dargestellt.  

In der Literatur liegen bei verschiedenen mathematischen, physikalischen und mechanischen 

Beschreibungen dieses Themas sehr unterschiedliche Formen und Schreibweisen vor. Im Fol-

genden wird vor allem auf die Index-Notation (inkl. Einstein’sche Summenkonvention) zurück-

gegriffen, die einen recht übersichtlichen Blick auf die komplexen Gleichungen gewährt. 

3.1 Kinematik 

Bevor die allgemeinen Erhaltungsgleichungen in Abschnitt 3.2 erläutert werden, die die Basis 

numerischer Strömungsberechnungen darstellen, wird zunächst kurz auf die allgemeine Bewe-

gung eines Teilchens in der Strömung eingegangen. Teilchen bewegen sich dabei in der Strö-

mung auf einer Bahnlinie – einer sog. Trajektorie. Diese allgemeine Bewegungsbeschreibung, 

welche Größen wie den Ort, die Geschwindigkeit und die Beschleunigung betrachtet, werden 
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innerhalb der Mechanik dem Bereich der Kinematik zugeordnet. Erst in der Dynamik wird das 

Wirken von Kräften, Energie und Impuls einbezogen, sodass dann auch die Ursache der Teil-

chenbewegung bzw. deren Änderung in den Gleichungen berücksichtigt wird. Daraus folgt also: 

 Kinematik: Wie bewegt sich ein Teilchen? (ohne Betrachtung der Ursache) 

 Dynamik: Warum ändert ein Teilchen seine Bewegungsform? (siehe Abschnitt 3.2) 

Die Dynamik kann zusätzlich in die Bereiche der Statik und der Kinetik eingeteilt werden. Wird 

in einem kinetischen System ein einzelnes Teilchen auf seiner Bahn oder Trajektorie betrachtet 

(Lagrange Betrachtungsweise), bewegt es sich mit der Geschwindigkeit in Gleichung 3.2. Da 

der Ort des Teilchens aufgrund seiner Bewegung ebenfalls von der Zeit abhängig ist, ergibt sich 

unter Anwendung der Kettenregel die sogenannte substantielle oder materielle Ableitung in 

Gleichung 3.3 (totales Differential), die aus einem konvektiven und einem lokalen Term be-

steht. 

Ort: 𝑥𝑖(𝑡) = (

𝑥(𝑡)
𝑦(𝑡)
𝑧(𝑡)

) 3.1 

Geschwindigkeit: 𝑣𝑖(𝑥𝑖(𝑡), 𝑡) =
𝑑𝑥𝑖(𝑡)

𝑑𝑡
 3.2 

Beschleunigung: 

D𝑣𝑖(𝑥𝑗(𝑡), 𝑡)

D𝑡
=

𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗⏟

ä𝑢ß𝑒𝑟𝑒 
𝐴𝑏𝑙𝑒𝑖𝑡𝑢𝑛𝑔

∙
𝑑𝑥𝑗

𝑑𝑡⏟
=𝑣𝑗

𝑖𝑛𝑛𝑒𝑟𝑒 
𝐴𝑏𝑙𝑒𝑖𝑡𝑢𝑛𝑔⏟            

𝒌𝒐𝒏𝒗𝒆𝒌𝒕𝒊𝒗𝒆𝒓 𝑻𝒆𝒓𝒎

+
𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑡⏟

𝒍𝒐𝒌𝒂𝒍𝒆𝒓 
𝑻𝒆𝒓𝒎

 

3.3 

mit 𝑥𝑖 = Ort eines Teilchens zum Zeitpunkt t [m] 

 𝑣𝑖 = Geschwindigkeit eines Teilchens in Abhängigkeit von Ort und Zeit [m/s] 

 𝑡 = Zeit [s] 

Die lagrangesche Betrachtungsweise beschreibt also, wie sich eine Größe (hier z.B. die Ge-

schwindigkeit) entlang einer Bahnlinie und damit in Abhängigkeit von Zeit und Ort ändert. 

Folglich gibt es für ein Untersuchungsgebiet unendlich viele lagrangesche Ableitungen.  

Demgegenüber steht die eulersche Betrachtungsweise, bei der die Änderung einer Größe an 

einem festen Ort betrachtet wird. Beide Betrachtungsweisen haben dabei ihre Berechtigung: 

während die eulersche Betrachtungsweise für die festen Berechnungsgitter in numerischen Si-

mulationen sinnvoll ist, wird die lagrangesche Betrachungsweise bspw. bei Euler-Lag-

range‘schen Agentenmodellen (ELAM) eingesetzt, bei denen sich einzelne Fische als Individuen 

entlang des Gitters bewegen und damit die Größen entlang ihrer Trajektorie bzw. in der nähe-

ren Umgebung der Trajektorie relevant sind. 

Wenn nun bekannt ist, dass entlang der Bahnlinie keine Änderung der betrachteten Größe (hier 

der Geschwindigkeit) vorliegt, dann ist die substantielle Ableitung (Gleichung 3.3) gleich null. 

Ändert sich der Bewegungszustand jedoch, ist die substantielle Ableitung ungleich null und es 

treten Kräfte auf. Um den durch die Krafteinwirkung entstehenden inneren Spannungszustand 

besser verstehen zu können, wird hierzu eine allgemeine Zerlegung des Geschwindigkeitsfeldes 

durchgeführt. Dadurch kann die Art und Weise der Bewegung charakterisiert werden. 
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Bewegt sich das Teilchen von einem Ort zu einem unmittelbar benachbarten Ort (Abbildung 

3.1), kann das Taylorpolynom erster Stufe betrachtet werden und es ergibt sich für die Ge-

schwindigkeit am benachbarten Ort ganz allgemein Gleichung 3.4.  

 

Abbildung 3.1:  Bewegung eines Teilchens auf seiner Bahnlinie 

 
𝑣𝑖(𝑥𝑗 + 𝑑𝑥𝑗, 𝑡) ≅ 𝑣𝑖(𝑥𝑗 , 𝑡) +

𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗

𝑑𝑥𝑗 3.4 

Die Geschwindigkeit am benachbarten Ort kann folglich mithilfe der Ortsableitung aller Ge-

schwindigkeitskomponenten in alle Raumrichtungen berechnet werden. Alle Ableitungen zu-

sammen bilden dann den Geschwindigkeitsgradiententensor (Gleichung 3.5). Die Geschwin-

digkeitsgradienten der Nebendiagonalen (sog. Schergeschwindigkeiten) sind aus der Couette-

Strömung zwischen zwei Platten bekannt. 

 

𝐿𝑖𝑗 =
𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗

=

(

 
 
 
 

𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑥

𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑦

𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑧

𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑥

𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑦

𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑧
𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑥

𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑦

𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑧 )

 
 
 
 

 3.5 

mit 𝑥, 𝑦, 𝑧 = kartesische Koordinatenrichtungen [m] 

 𝑣𝑥 , 𝑣𝑦, 𝑣𝑧= Geschwindigkeitskomponenten in Richtung der kart. Koordinaten [m/s] 

Im Folgenden wird das bisher betrachtete Teilchen als infinitesimal kleines, würfelförmiges Vo-

lumenelement betrachtet. Da der Tensor L nicht symmetrisch ist, können in einer Betrachtungs-

ebene des Volumenelementes (z.b. xz-Ebene, Abbildung 3.2) unterschiedlich große Geschwin-

digkeitsgradienten auftreten. Dadurch kann es neben einer Scherung des Volumenelements 

auch noch zu einer Rotation kommen, wenn ein resultierendes Moment auftritt. 

 

Abbildung 3.2:  Beispiel für die im Geschwindigkeitsgradienten enthaltenen Anteile für Scherung und 

Rotation aufgrund seinen Asymmetrie 
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Folglich enthält der Tensor L sowohl deformierend als auch rotierend wirkende Komponenten. 

Durch eine Zerlegung können diese beiden Komponenten nun voneinander getrennt werden. 

Dafür wird der Tensor entsprechend Gleichung 3.6 zerlegt und erweitert. 

 𝐋 =
1

2
𝐋 +

1

2
𝐋

⏟      
= 𝐿

−
1

2
𝐋𝐓 +

1

2
𝐋𝐓

⏟        
=0

=
1

2
(𝐋 + 𝐋𝐓)
⏟      

=𝑆
𝑠𝑦𝑚𝑚𝑒𝑡𝑟𝑖𝑠𝑐ℎ

+
1

2
(𝐋 − 𝐋𝐓)
⏟      

=Ω
𝑠𝑐ℎ𝑖𝑒𝑓𝑠𝑦𝑚𝑚𝑒𝑡𝑟𝑖𝑠𝑐ℎ

 
3.6 

 

𝑆𝑖𝑗 =
1

2

(

 
 
 
 

2
𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑥

𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑦

+
𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑥

𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑧

+
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𝜕𝑥

𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑥
+
𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑦

2
𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑦

𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑧
+
𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑦

𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑥

+
𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑧

𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑦

+
𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑧
2
𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑧 )

 
 
 
 

=
1

2
(
𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗

+
𝜕𝑣𝑗

𝜕𝑥𝑖
) 3.7 

 

Ω𝑖𝑗 =
1

2

(

 
 
 
 

0
𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑦

−
𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑥

𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑧

−
𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑥

𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑥
−
𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑦

0
𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑧
−
𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑦

𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑥

−
𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑧

𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑦

−
𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑧
0
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=
1

2
(
𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗

−
𝜕𝑣𝑗

𝜕𝑥𝑖
) 3.8 

mit 𝐋 = Geschwindigkeitsgradiententensor 𝐿𝑖𝑗  

 𝐋𝐓 = Transponierte des Geschwindigkeitsgradiententensors 𝐿𝑖𝑗  

 𝑆𝑖𝑗 = symmetrischer Deformationsratentensor 

 Ω𝑖𝑗 = schiefsymmetrischer Wirbeltensor 

Der Geschwindigkeitsgradiententensor liegt nun in zwei Anteilen vor: ein Teil wirkt deformie-

rend, wobei das betrachtete Volumenelement seine Form verändert, was folglich zu inneren 

Spannungen führt, und ein Teil wirkt rotierend, wobei es seine Form (Festkörperrotation) bei-

behält. Nun besitzt jedoch der Deformationsratentensor nur auf seinen Nebendiagonalen Ge-

schwindigkeitsgradienten, welche scherend/verzerrend wirkend, während jene auf der Haupt-

diagonalen eine Änderung entlang ihrer Wirkrichtung zeigen und damit (de-)komprimierend 

wirken. Aus diesem Grund kann der Deformationsratentensor weiterhin in Scherungs- und 

Kompressions- bzw. Dehnungsanteile zerlegt werden (Gleichung 3.9 und 3.10). Damit letzte-

rer Anteil aus dem Tensor S herausgezogen werden kann, muss die Spur (Summe der Elemente 

der Hauptdiagonalen) gleich null sein. Um die Spur zu null werden zu lassen, werden die Ele-

mente der Hauptdiagonalen aufsummiert und gedrittelt, wodurch sich gleichzeitig der Tensor 

für den Kompressionsanteil ergibt. Diese durchgeführte Aufteilung wird in der Mechanik auch 

als Zerlegung in einen Deviator (volumenerhaltender, gestaltändernder Anteil) und einen Ku-

geltensor (gestalterhaltender, volumenändernder Anteil - Streckung/Stauchung des Einheits-

tensors) bezeichnet. 

Der Deformationsratentensor kann ebenfalls aus der Berechnung der Deformationen bestimmt 

werden – also aus der Verschiebung einzelner Punkte, welche zu einer Längenänderung zwi-

schen den Punkten nach der Verschiebung führt. Die zeitliche Änderung dieser Deformationen 

ergibt den Deformationsratentensor. Die enthaltenen Terme werden auch als Schergeschwin-

digkeiten bezeichnet. 
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3.10 

mit 𝑆𝑖𝑗
𝑫
 = Τ𝑖𝑗= Deviator des Deformationsratentensors / Scherratentensor  

 𝑆𝑝(𝑆𝑖𝑗)= Spur des Deformationsratentensors  

 𝐈 = Einheitstensor mit Einsen auf der Hauptdiagonalen und sonst nur Nullen 

 𝐷𝑖𝑗 = Druck-Dehnratentensor 

 𝛿𝑖𝑗 = Kronecker Delta mit i=j: 1 und i≠j: 0 

Aus Gleichung  3.4 wird durch Einsetzen aller Anteile für den ursprünglichen Geschwindig-

keitsgradiententensor die Gleichung  3.11 und die obige Frage „Wie bewegt sich ein Teilchen?“ 

kann nun folgendermaßen beantwortet werden (Abbildung 3.3):  

 es kann sich translatorisch bewegen (reine Verschiebung), 

 es kann sich rotatorisch bewegen (reine Drehung), 

 es kann (de-)komprimiert werden, 

 es kann geschert werden. 
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 𝑑𝑥𝑗 3.11 

 

 

Abbildung 3.3:  Veranschaulichung der vier reinen Bewegungsformen nach Stokes (1845) 
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3.2 Hydrodynamik 

Grundlage für alle Strömungsanalysen bilden die Erhaltungsgleichungen von Masse, Impuls 

und Energie. Da der Einfluss der Temperatur auf das Strömungsverhalten in dieser Arbeit eine 

untergeordnete Rolle spielt und nicht näher betrachtet wird, wird die Energieerhaltung hier 

nicht weiter erläutert. Dennoch sei erwähnt, dass die Integration von Temperaturunterschieden 

möglicherweise in zukünftigen Analysen relevant sein könnte, da das Wanderverhalten der Fi-

sche stark von der Temperatur abhängig ist. Bisher sind allerdings zur Berücksichtigung der 

Temperatur nur wenige Studien bekannt (vgl. Brandl et al. 2022). 

Allgemein resultieren die Erhaltungsgleichungen für (quasi-)inkompressible Fluide - zu denen 

auch Wasser gezählt werden kann und bei denen die Dichte als konstant angenommen wird - 

in den sogenannten Navier-Stokes-Gleichungen. In dieser Bezeichnung sind sowohl die Glei-

chung der Massenerhaltung als auch die drei Gleichungen der Impulserhaltung zusammenge-

fasst und es werden zusätzlich Materialeigenschaften berücksichtigt. Auf deren Herleitung wird 

im Folgenden vereinfacht eingegangen. 

3.2.1 Massenerhaltung für inkompressible Fluide 

Das Prinzip der Massenerhaltung resultiert aus der Tatsache, dass eine Masse nicht aus dem 

Nichts entstehen kann und auch nicht plötzlich vernichtet werden kann, wodurch sie in einem 

Raum erhalten bleiben muss. Die folgende Betrachtung wird ebenfalls auf ein infinitesimal klei-

nes Volumenelement in einem betrachteten Fluid bezogen, dessen Größe als konstant ange-

nommen werden soll (Abbildung 3.4). Die Bilanz der ein- und ausströmenden Masse kann 

folglich aufgestellt werden und entspricht der zeitlichen Massenänderung des betrachteten Vo-

lumenelements (Gleichung 3.12 und 3.13).  

 

Abbildung 3.4:  Darstellung des Massenstroms an einem infinitesimal kleinen Volumenelement 

 𝑑𝑀

𝑑𝑡
=∑�̇�𝑖,𝑒𝑖𝑛 −∑�̇�𝑖,𝑎𝑢𝑠 

3.12 

 �̇�𝑖 = 𝜌 ∙ 𝑄𝑖 = 𝜌 ∙ 𝑣𝑖 ∙ 𝐴𝑖 3.13 

mit 𝑑𝑀 = Masse im Volumenelement 𝑑𝑉 [kg] 

 𝑑𝑡 = zeitliche Änderung [s] 

 �̇�𝑖 = Massenstrom durch eine Fläche in i = x-, y- und z-Richtung [kg/s] 

 𝜌 = Dichte des Fluids [kg/m³] 

 𝑄𝑖 = Volumenstrom durch eine Fläche [m³/s] 

 𝑣𝑖 = Geschwindigkeit des Fluids senkrecht zur Fläche 𝐴𝑖 [m/s] 

 𝐴𝑖 = Ein- oder Ausströmfläche des Volumenelements  [m²] 
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Da zur besseren Veranschaulichung ein würfelförmiges Element betrachtet wird, werden an-

hand der kartesischen Koordinaten jeweils drei Einströmränder und drei gegenüberliegende 

Ausströmränder definiert. Da ein infinitesimal kleines Volumenelement betrachtet wird, kann 

hier angenommen werden, dass die Dichte im Volumen gleichverteilt ist und die Geschwindig-

keit sich über die durchströmten Flächen nicht ändert. Somit kann im Folgenden auf eine in-

tegrale Schreibweise verzichtet werden. Das Volumen bzw. unter Berücksichtigung der Dichte 

auch die Masse, die in das Volumenelement ein sowie aus ihm herausströmt, lässt sich aus dem 

Produkt der durchströmten Fläche und der über die Zeit dt mit der Geschwindigkeit vi zurück-

gelegten Strecke bestimmen (Abbildung 3.5). Nun kann über ein Taylorpolynom ersten Grades 

die Änderung des Massenstroms vom Ein- zum Ausströmrand ermittelt und die durchströmte 

Fläche als konstanter Wert vor die partielle Ableitung gezogen werden (in Gleichung 3.15 bei-

spielhaft für die x-Richtung). 

 

Abbildung 3.5:  Getrennte Betrachtung der Massenströme in Richtung der kartesischen Koordinaten-

achsen über einen Zeitraum dt an einem infinitesimal kleinen Volumenelement 

 𝑑𝑀

𝑑𝑡
= (�̇�𝑥,𝑒𝑖𝑛 + �̇�𝑦,𝑒𝑖𝑛 + �̇�𝑧,𝑒𝑖𝑛) − (�̇�𝑥,𝑎𝑢𝑠 + �̇�𝑦,𝑎𝑢𝑠 + �̇�𝑧,𝑎𝑢𝑠) 

3.14 

 In x-Richtung gilt (analog für y- und z-Richtung): 

�̇�𝑥,𝑎𝑢𝑠 = �̇�𝑥,𝑒𝑖𝑛 +
𝜕�̇�𝑥
𝜕𝑥

𝑑𝑥 = �̇�𝑥,𝑒𝑖𝑛 +
𝜕(𝜌𝑣𝑥  𝑑𝑦 𝑑𝑧)

𝜕𝑥
𝑑𝑥 = �̇�𝑥,𝑒𝑖𝑛 +

𝜕𝜌𝑣𝑥
𝜕𝑥

𝑑𝑥 𝑑𝑦 𝑑𝑧⏟      
𝑑𝑉

 
3.15 

 
�̇�𝑥,𝑒𝑖𝑛 − �̇�𝑥,𝑎𝑢𝑠 = �̇�𝑥,𝑒𝑖𝑛 − (�̇�𝑥,𝑒𝑖𝑛 +

𝜕𝜌𝑣𝑥
𝜕𝑥

𝑑𝑉) = −
𝜕𝜌𝑣𝑥
𝜕𝑥

𝑑𝑉 3.16 

Aus dem negativen Vorzeichen in Gleichung 3.16 wird deutlich, dass durch einen positiven 

Gradienten des Massenstroms (größerer Aus- als Einstrom) die Dichte im Volumenelement ab-

nimmt. Durch Zusammenführen der Gleichung für die Massenänderung im Volumenelement 

sowie der einzelnen Massenströme ergibt sich aus Gleichung 3.14 und 3.16 die Kontinuitäts-

gleichung für kompressible Fluide (Gleichung 3.18): 
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𝑑𝑉
𝜕𝜌

𝜕𝑡
= −

𝜕𝜌𝑣𝑥
𝜕𝑥

𝑑𝑉 −
𝜕𝜌𝑣𝑦

𝜕𝑦
𝑑𝑉 −

𝜕𝜌𝑣𝑧
𝜕𝑧

𝑑𝑉 3.17 

 𝜕𝜌

𝜕𝑡
= −(

𝜕𝜌𝑣𝑥
𝜕𝑥

+
𝜕𝜌𝑣𝑦

𝜕𝑦
+
𝜕𝜌𝑣𝑧
𝜕𝑧

) = −∇ ∙ 𝜌𝑣𝑖 = −𝑑𝑖𝑣 (𝜌𝑣𝑖) 3.18 

mit 𝛻 = Nabla Operator; Vektor: (∂/∂x, ∂/∂y, ∂/∂z)  

 𝑑𝑖𝑣 = Divergenz (Quelldichte) 

Da sowohl die Dichte, als auch die Geschwindigkeit von Ort und Zeit abhängig sind, muss zur 

Ausmultiplikation dieser partiellen Ableitungen die Produktregel verwendet werden. Da hier 

jedoch der spezielle Fall eines inkompressiblen Fluids betrachtet werden soll, findet weder 

räumlich noch zeitlich eine Änderung der Dichte statt. Somit wird die zeitliche Änderung der 

Dichte auf der linken Seite der Gleichung zu null und die Dichte kann als konstanter Wert aus 

der partiellen Ableitung der rechten Seite herausgezogen und gekürzt werden. Dadurch ergibt 

sich die Kontinuitätsgleichung für inkompressible Fluide als Divergenz des Geschwindig-

keitsfeldes nach Gleichung 3.19. Ein Vektorfeld, welches diese Gleichung erfüllt, wird auch als 

quellfrei oder divergenzfrei bezeichnet. Die drei Terme der partiellen Richtungsableitungen ent-

sprechen wiederum der Diagonalen des Geschwindigkeitsgradiententensors.  

 
𝑑𝑖𝑣 (𝑣𝑖) = ∇ ∙ 𝑣𝑖 =

𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑥

+
𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑦
+
𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑧

= 0 3.19 

Die Gleichung beschreibt anschaulich, dass die drei Geschwindigkeitskomponenten resilient 

miteinander verknüpft sind: Nimmt die Geschwindigkeit in einer Richtung ab, muss sie sich in 

einer anderen Richtung erhöhen, damit die Masse erhalten bleibt. 

3.2.2 Impulserhaltung für inkompressible Fluide 

Die Impulserhaltung basiert auf dem zweiten Newton’schen Axiom (Gleichung 3.20), welches 

inhaltlich die oben erwähnte Frage „Warum ändert ein Teilchen seine Bewegungsform?“ beant-

wortet. 

Zweites Newton’sches Axiom  

Die Änderung der Bewegung ist der Einwirkung der bewegenden Kraft proportional und 

geschieht nach der Richtung derjenigen geraden Linie, nach welcher jene Kraft wirkt.  

Die auf ein Wasserteilchen wirkenden Kräfte werden dabei bilanziert und resultieren in einer 

Änderung seines Bewegungszustandes, wobei dieser nach Newton durch den Impuls – also die 

Masse und die Geschwindigkeit des Teilchens – charakterisiert ist. Da das Wasserteilchen als 

infinitesimal klein angenommen wird, wird durch das Volumen geteilt, sodass volumenbezo-

gene Kräfte resultieren und aus der Masse nur noch die Dichte als konstante Größe (da inkom-

pressible Betrachtung) übrigbleibt. Die Änderung des Impulses (Trägheitsterm) entspricht folg-

lich der Änderung des Bewegungszustandes aufgrund angreifender Kräfte und kann anhand 

genannter Annahmen in Gleichung 3.21 umformuliert werden. 

 𝐷𝐼

𝐷𝑡
= 𝐹 3.20 
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𝜌
𝐷𝑣

𝐷𝑡⏟
𝑇𝑟ä𝑔ℎ𝑒𝑖𝑡𝑠𝑡𝑒𝑟𝑚

= 𝑓𝐾⏟
𝑤𝑖𝑟𝑘𝑒𝑛𝑑𝑒 𝐾𝑟ä𝑓𝑡𝑒

 
3.21 

mit 𝐼 = Impuls (𝑚 ∙ 𝑣 = 𝜌 ∙ 𝑉 ∙ 𝑣) [N∙s] 

 𝐹 = einwirkende Kräfte [N] 

 𝑓𝐾 = Kraftdichte (volumenbezogene Kraft) [N/m³] 

 𝑣 = momentane resultierende Geschwindigkeit im Raum [m/s] 

 𝜌 = Dichte des Fluids; als inkompressibel angenommen [kg/m³] 

Da hier die Bilanz an einem materiellen Wasserteilchen gebildet wird, welches sich im Strö-

mungsfeld selbst und damit abhängig von Ort und Zeit bewegt, muss die substantielle Ableitung 

verwendet werden. Diese besteht aus einem konvektiven40 (mit der Strömung transportierten) 

und einem lokalen (sich über die Zeit ändernden) Anteil. Des Weiteren setzen sich die wirken-

den Kräfte für den hier relevanten Betrachtungsfall aus den im Fluid vorhandenen Normal- und 

Schubspannungen als Oberflächenkräfte sowie der Erdbeschleunigung (𝑚 ∙ 𝑔 = 𝜌 ∙ 𝑉 ∙ 𝑔, jedoch 

bezogen auf das Volumen) als Volumenkraft zusammen (Abbildung 3.6). Nach zusätzlichem 

Umstellen der Dichte auf die rechte Seite resultiert somit Gleichung 3.22 in Indexnotation so-

wie beispielhaft für eine Raumrichtung (x-Richtung; analog für y- und z-Richtung darstellbar) 

Gleichung 3.23. 

 

Abbildung 3.6:  Wirkende Kräfte an einem infinitesimal kleinen Volumenelement: allgemeine Benen-

nung der Komponenten (links) und beispielhafte Darstellung der in x-Richtung wirkenden Spannungen 

(analog auch für y- und z-Richtung); der Gradient der Spannungen über das Volumenelement ergibt sich 

durch Subtraktion der gegenüberliegenden Seiten (rechts) 

 𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑡
+ 𝑣𝑗

𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗

=
1

𝜌
𝑓𝑖 +

1

𝜌

𝜕𝜏𝑗𝑖

𝜕𝑥𝑗
  3.22 

 𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑡

+ 𝑣𝑥
𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑥

+ 𝑣𝑦
𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑦

+ 𝑣𝑧
𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑧

=
1

𝜌
𝑓𝑥 +

1

𝜌
(
𝜕𝜏𝑥𝑥
𝜕𝑥

+
𝜕𝜏𝑦𝑥

𝜕𝑦
+
𝜕𝜏𝑧𝑥
𝜕𝑧

) 3.23 

mit 𝜏𝑗𝑖 = transponierter Spannungstensor  

   (Flächennormalen in j-Richtung und Kraftwirkung in i-Richtung) [N/m²] 

 𝑓𝑖 = Kraftdichte; z.B. in z-Richtung die Wirkung der Erdbeschleunigung (ρ∙g) [N/m³] 

 𝑣𝑖 = Geschwindigkeitskomponente in Richtung der kartesischen Koordinaten [m/s] 

                                                
40 Die Begriffe der Konvektion und der Advektion werden im Bereich der Strömungsmechanik oft syno-
nym verwendet. Konvektion setzt sich prinzipiell aus der Advektion, dem reinen Transport durch eine 

Strömung, und der Diffusion auf atomarer Ebene zusammen. Da hier keine Fluidteilchen auf atomarer 

Ebene betrachtet werden, wird übergeordnet auch in dieser Arbeit der Begriff der Konvektion verwendet.  
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Daraus ergibt sich eine allgemeine inkompressible Impulsgleichung, in welcher die Geschwin-

digkeit in den drei Raumrichtungen sowie die neun Spannungsterme (Spannungstensor) unbe-

kannt sind. Für eine Lösung des Gleichungssystems in einem Strömungsgebiet muss die Anzahl 

der Unbekannten der Anzahl der Gleichungen entsprechen (auch wenn die partiellen Differen-

tialgleichungen nur mithilfe numerischer Lösungsalgorithmen gelöst werden können). Daher 

wird im nächsten Schritt der Spannungstensor genauer betrachtet.  

Wie in Abschnitt 3.1 beschrieben, entstehen innere Spannungen nur bei einer (De-)Kompres-

sion oder Scherung. Da hier inkompressible Fluide betrachtet werden, kann keine Kompression 

von allen Seiten stattfinden, da sich entsprechend die Dichte ändern müsste. Daher muss bspw. 

bei der Kompression einer Seitenlänge eine Dehnung in mindestens eine andere Raumrichtung 

stattfinden, sodass das Volumen und damit die Dichte erhalten bleiben. In diesem Fall ist auch 

die Kontinuitätsgleichung für inkompressible Fluide erfüllt. Daher muss folglich die Spur des 

Tensors, welche lediglich aus Normalspannungen besteht, null werden (siehe auch Abschnitt 

3.1).  

Zusätzlich wird an dieser Stelle die Definition des Drucks eingeführt. Der Druck p wirkt senk-

recht auf eine Fläche und zeigt folglich entgegen der definierten Richtung der Normalspannun-

gen auf das Volumenelement. Dabei wird für ein infinitesimal kleines Teilchen die folgende 

Definition für den in alle Richtungen gleich wirkenden Druck festgelegt:  

 −𝑝 =
1

3
(𝜏𝑥𝑥 + 𝜏𝑦𝑦 + 𝜏𝑧𝑧) 3.24 

mit 𝑝 = thermodynamischer/strömungsmechanischer Druck [N/m²] 

 𝜏𝑖𝑖 = Normalspannungen in x-, y- und z-Richtung [N/m²] 

Analog zum Vorgehen bei der Zerlegung des Deformationsratentensors in Abschnitt 3.1 kann 

nun eine Zerlegung des Spannungstensors vorgenommen werden, um den Druck als Term her-

auszuziehen (Gleichung 3.25). Dabei wird der Druckterm oft als hydrostatischer Anteil be-

zeichnet, da dieser dem Term der wirkenden Gewichtskraft entspricht, wenn das Fluid sich 

nicht bewegt (v=0). Diese Bezeichnung erscheint aus Sicht der Autorin jedoch irreführend 

(siehe Hinweise in Abschnitt 4.2.2).  

 𝜏𝑗𝑖 = −𝑝𝛿𝑖𝑗 + 𝜏𝑗𝑖
𝐷 3.25 

 

𝜏𝑗𝑖
𝐷 =

(

 
 
 

2

3
𝜏𝑥𝑥 −

1

3
𝜏𝑦𝑦 −

1

3
𝜏𝑧𝑧 𝜏𝑦𝑥 𝜏𝑧𝑥

𝜏𝑥𝑦 −
1

3
𝜏𝑥𝑥 +

2

3
𝜏𝑦𝑦 −

1

3
𝜏𝑧𝑧 𝜏𝑧𝑦

𝜏𝑥𝑧 𝜏𝑦𝑧 −
1

3
𝜏𝑥𝑥 −

1

3
𝜏𝑦𝑦 +

2

3
𝜏𝑧𝑧)

 
 
 

 

𝑚𝑖𝑡 𝜏𝑖𝑖
𝐷 = 0 → 𝑆𝑝𝑢𝑟 𝑑𝑒𝑠 𝑆𝑝𝑎𝑛𝑛𝑢𝑛𝑔𝑠𝑑𝑒𝑣𝑖𝑎𝑡𝑜𝑟𝑠 𝑖𝑠𝑡 𝑁𝑢𝑙𝑙 

 

mit 𝜏𝑗𝑖
𝐷  = transponierter (an Diagonalen gespiegelter) Spannungsdeviator 

Für isotrope Newtonsche Fluide besteht ein linearer Zusammenhang (linear-viskoses Verhalten) 

zwischen den deviatorischen Spannungen und den deviatorischen Deformationsraten (Scher-

raten). Newton definierte in seinem Reibungsgesetz als Proportionalitätskonstante die dynami-

sche Viskosität. Dieser Zusammenhang kann als sogenannte konstitutive Gleichungen (Glei-

chung 3.26 und 3.27) in die Impulsbilanzgleichung integriert werden. Dafür werden alleinig 

die scherend wirkenden Bewegungsanteile – also der Deviator des Deformationsratentensors 
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aus Gleichung 3.10 (𝑆𝑖𝑗
𝑫
= 𝑇𝑖𝑗) – verwendet, sodass eine symmetrische Matrix ohne Rotations- 

und (De-)Kompressionsanteil vorliegt. Der resultierende Tensor wird auch als viskoser Span-

nungstensor bezeichnet.  

 𝜏𝑗𝑖
𝐷  = 2 ∙ 𝜂 ∙ 𝑇𝑖𝑗 3.26 

 
𝜏𝑗𝑖
𝐷  = 𝜂 (

𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗

+
𝜕𝑣𝑗

𝜕𝑥𝑖
−
2

3

𝜕𝑣𝑘
𝜕𝑥𝑘

𝛿𝑖𝑗)
⏟                
𝑣𝑖𝑠𝑘𝑜𝑠𝑒𝑟 𝑆𝑝𝑎𝑛𝑛𝑢𝑛𝑔𝑠𝑡𝑒𝑛𝑠𝑜𝑟

 
3.27 

mit 𝜂 = dynamische Viskosität [N∙s/m²] 

Nun kann der Ausdruck für den transponierten Spannungsdeviator in Gleichung 3.22 durch 

den zerlegten Term in Gleichung 3.25 unter Berücksichtigung des viskosen Spannungstensors 

in Gleichung 3.27 ersetzt werden (Gleichung 3.28). Indem durch die Dichte geteilt wird, kann 

weiterhin die dynamische durch die kinematische Viskosität ersetzt werden. Durch weitere Um-

formungen und unter Berücksichtigung der Massenerhaltung ergibt sich Gleichung 3.29 für 

die drei Impulsgleichungen nach Navier und Stokes in der Indexschreibweise.  

 𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑡
+ 𝑣𝑗

𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗

=
1

𝜌
𝑓𝑖 +

1

𝜌

𝜕

𝜕𝑥𝑗
(−𝑝𝛿𝑖𝑗 + 𝜂 (

𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗

+
𝜕𝑣𝑗

𝜕𝑥𝑖
−
2

3

𝜕𝑣𝑘
𝜕𝑥𝑘

𝛿𝑖𝑗)) 3.28 

 Umformungen: 

𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑡
+ 𝑣𝑗

𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗

=
1

𝜌
𝑓𝑖 −

1

𝜌

𝜕𝑝

𝜕𝑥𝑖
+ 𝜈

𝜕

𝜕𝑥𝑗
(
𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗

+
𝜕𝑣𝑗

𝜕𝑥𝑖
−
2

3

𝜕𝑣𝑘
𝜕𝑥𝑘⏟

=0→𝐾𝑜𝑛𝑡𝑖𝑔𝑙.

𝛿𝑖𝑗) 
 

 𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑡
+ 𝑣𝑗

𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗

=
1

𝜌
𝑓𝑖 −

1

𝜌

𝜕𝑝

𝜕𝑥𝑖
+ 𝜈

𝜕

𝜕𝑥𝑗
(
𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗

+
𝜕𝑣𝑗

𝜕𝑥𝑖
)  

 
𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑡
+ 𝑣𝑗

𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗

=
1

𝜌
𝑓𝑖 −

1

𝜌

𝜕𝑝

𝜕𝑥𝑖
+ 𝜈

(

 
𝜕2𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗𝜕𝑥𝑗

+
𝜕

𝜕𝑥𝑖

𝜕𝑣𝑗

𝜕𝑥𝑗⏟
=0→𝐾𝑜𝑛𝑡𝑖𝑔𝑙.)

  
 

 
𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑡⏟

𝑙𝑜𝑘𝑎𝑙𝑒
𝐵𝑒𝑠𝑐ℎ𝑙𝑒𝑢𝑛𝑖𝑔𝑢𝑛𝑔

+ 𝑣𝑗
𝜕𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗⏟  

𝑘𝑜𝑛𝑣𝑒𝑘𝑡𝑖𝑣𝑒
𝐵𝑒𝑠𝑐ℎ𝑙𝑒𝑢𝑛𝑖𝑔𝑢𝑛𝑔

⏞                    
𝐼𝑚𝑝𝑢𝑙𝑠ä𝑛𝑑𝑒𝑟𝑢𝑛𝑔/𝑇𝑟ä𝑔ℎ𝑒𝑖𝑡𝑠𝑡𝑒𝑟𝑚

=
1

𝜌
𝑓𝑖
⏟

𝑉𝑜𝑙𝑢𝑚𝑒𝑛−
𝑘𝑟ä𝑓𝑡𝑒 (𝑧.𝐵.

𝐺𝑒𝑤𝑖𝑐ℎ𝑡𝑠𝑘𝑟𝑎𝑓𝑡)

−
1

𝜌

𝜕𝑝

𝜕𝑥𝑖⏟    
𝑁𝑜𝑟𝑚𝑎𝑙𝑘𝑟𝑎𝑓𝑡
(𝐷𝑟𝑢𝑐𝑘)

+ 𝜈 (
𝜕2𝑣𝑖
𝜕𝑥𝑗𝜕𝑥𝑗

)
⏟      
𝑆𝑐ℎ𝑒𝑟𝑘𝑟𝑎𝑓𝑡
(𝑅𝑒𝑖𝑏𝑢𝑛𝑔,

𝑑𝑖𝑓𝑓𝑢𝑠𝑖𝑣𝑒𝑟 𝑇𝑒𝑟𝑚)

⏞                            
𝑤𝑖𝑟𝑘𝑒𝑛𝑑𝑒 𝐾𝑟ä𝑓𝑡𝑒

 
3.29 

mit 𝜈 = kinematische Viskosität [m²/s] 

Mit der Gleichung für die Massenerhaltung und den drei Impulsgleichungen ergeben sich die 

Navier-Stokes-Gleichungen für inkompressible Fluide, welche die vier unbekannten Feld-

größen – die Geschwindigkeitskomponenten vx, vy, vz und den Druck p – enthalten. Diese sind 

in ausgeschriebener Form und unter Berücksichtigung der Gewichtskraft (und bei der Berech-

nung auch deren Richtung) als einzige hier berücksichtigte Volumenkraft noch einmal zusam-

mengefasst dargestellt: 

 𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑥

+
𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑦
+
𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑧

= 0 3.30 
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 𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑡

+ 𝑣𝑥
𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑥

+ 𝑣𝑦
𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑦

+ 𝑣𝑧
𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑧

= −
1

𝜌

𝜕𝑝

𝜕𝑥
+  𝜈 (

𝜕2𝑣𝑥
𝜕𝑥2

+
𝜕2𝑣𝑥
𝜕𝑦2

+
𝜕2𝑣𝑥
𝜕𝑧2

) 

𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑡
+ 𝑣𝑥

𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑥
+ 𝑣𝑦

𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑦
+ 𝑣𝑧

𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑧
= −

1

𝜌

𝜕𝑝

𝜕𝑦
+  𝜈 (

𝜕2𝑣𝑦

𝜕𝑥2
+
𝜕2𝑣𝑦

𝜕𝑦2
+
𝜕2𝑣𝑦

𝜕𝑧2
) 

𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑡
+ 𝑣𝑥

𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑥

+ 𝑣𝑦
𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑦

+ 𝑣𝑧
𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑧

= −
1

𝜌

𝜕𝑝

𝜕𝑧
+  𝜈 (

𝜕2𝑣𝑧
𝜕𝑥2

+
𝜕2𝑣𝑧
𝜕𝑦2

+
𝜕2𝑣𝑧
𝜕𝑧2

) + 𝑔 

3.31 

Da es sich bei den Impulsgleichungen jedoch um partielle Differentialgleichungen zweiter Ord-

nung handelt, können diese nur durch numerische Näherungsverfahren und unter Vorgabe von 

(Anfangs- und) Randbedingungen gelöst werden. In numerischen Berechnungsmethoden wird 

zur Vereinfachung der Rechnung zusätzlich meist der Term der Gewichtskraft in Form des hyd-

rostatischen Anteils in den Druckterm mit aufgenommen, sodass von einer Art „modifiziertem 

Druck“ gesprochen wird (siehe Abschnitt 4.2.2). Tiefergehende Informationen sind in ausge-

wiesenen Fachbüchern zu finden (z.B. Greve 2003; Herwig 2016; Herwig und Schmandt 2015; 

Malcherek 2020; Spurk und Aksel 2019; Truckenbrodt 2008; Wolschin 2016), in denen unter 

anderem auch die obigen Informationen in anderer Darstellungsweise zu finden sind. 

An dieser Stelle sei noch erwähnt, dass aus der Impulsgleichung ebenfalls die Wirbeltransport-

gleichung abgeleitet werden kann, die den Erhalt der Rotationsbewegung (Drehimpulserhal-

tung) der Teilchen widerspiegelt. Die Rotation selbst kann – wie in Gleichung 3.11 und Abbil-

dung 3.3 zu sehen – durch das Kreuzprodukt des Nabla-Operators mit dem Geschwindigkeits-

vektor beschrieben werden (�⃗⃗� = ∇⃗⃗ × 𝑣 ). Durch Anwendung der Rotation auf die Impulsglei-

chung und die Kontinuitätsgleichung ergeben sich nach weiteren Umformungen die Gleichun-

gen 3.32 und 3.33 (Nikora 2017; Romano et al. 2007). 

 𝜕𝜔𝑖
𝜕𝑡

+ 𝑢𝑗
𝜕𝜔𝑖
𝜕𝑥𝑗⏟  

𝑘𝑜𝑛𝑣𝑒𝑘𝑡𝑖𝑣𝑒𝑟
𝑊𝑖𝑟𝑏𝑒𝑙𝑡𝑟𝑎𝑛𝑠𝑝𝑜𝑟𝑡

= 𝜔𝑗
𝜕𝑢𝑖
𝜕𝑥𝑗⏟  

𝑊𝑖𝑟𝑏𝑒𝑙−
𝑠𝑡𝑟𝑒𝑐𝑘𝑢𝑛𝑔

+ 𝜈 (
𝜕2𝜔𝑖

𝜕𝑥𝑗
2 )

⏟      
𝑣𝑖𝑠𝑘𝑜𝑠𝑒
𝐷𝑖𝑓𝑓𝑢𝑠𝑖𝑜𝑛

 
3.32 

 𝜕𝜔𝑖
𝜕𝑥𝑖

=
𝜕𝜔𝑥
𝜕𝑥

+
𝜕𝜔𝑦

𝜕𝑦
+
𝜕𝜔𝑧
𝜕𝑧

= 0 3.33 

mit 𝜔𝑖 = Wirbelstärke / Vortizität z.B. 𝜔𝑧 =
𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑥
−

𝜕𝑣𝑥

𝜕𝑦
 für die Rotation um die z-Achse [1/s] 

Die Gleichung beschreibt, wie schnell ein Wirbel in einem Strömungsfeld um sein Zentrum ro-

tiert. Die linke Seite gibt den lokalen und konvektiven Wirbeltransport an, während die rechte 

Seite die Veränderung der Strukturen durch Streckung und Reibung beschreibt. Es zeigt sich 

hier die Analogien zwischen der Impulserhaltung und Drehimpulserhaltung, ebenso wie zwi-

schen der Kontinuitätsgleichung und der Zirkulation. Wirbelstrukturen werden oft als eine Art 

Ansammlung von Wirbelfilamenten beschrieben (siehe folgende Abschnitte 3.2.3 und 3.2.4) 

oder wie Davidson (2015) sehr passend schreibt [übersetzt aus dem Englischen]: „Wir können 

uns Turbulenzen als ein brodelndes Gewirr von Wirbelröhren vorstellen, die sich unter dem 

Einfluss ihres eigendynamischen Geschwindigkeitsfeldes entwickeln.“ Ähnlich der Kontinuitäts-

gleichung, bei der der Durchfluss (Q = 𝑣 ∙ 𝐴 = 𝑘𝑜𝑛𝑠𝑡.) senkrecht zu einer Stromröhre41 konstant 

                                                
41 Ein Bündel von Stromlinien bildet eine Stromröhre. Stromlinien verlaufen tangential zu den Vektoren 

eines momentanen Geschwindigkeitsfeldes und sind daher nicht senkrecht durchströmbar. 



Ethohydraulische Modellierung 

    113 

bleibt, während sich ihre Querschnittsfläche und die Geschwindigkeit ändern können, verhält 

es sich auch mit der Zirkulation: Durch die Beeinflussung des Strömungsfeldes können die Wir-

belfilamente ihre Form verändern, während die Zirkulation erhalten bleibt, die sich aus der 

Vortizität der Wirbelröhre und der Querschnittsfläche ergibt (Γ = 𝜔 ∙ 𝐴 = 𝑘𝑜𝑛𝑠𝑡.; Castro und 

Vanderwel 2021). Oft kommt es in der Strömung zur Wirbelstreckung, sodass die Strukturen 

länger und dünner werden und sich dabei die Vortizität – oder anschaulicher die Winkelge-

schwindigkeit – erhöht. 

3.2.3 RANS Gleichungen 

Die Navier-Stokes-Gleichungen beinhalten die Geschwindigkeitsterme als Momentanwerte. 

Eine kontinuierliche analytische Lösung für die unbekannten Größen ist bisher nicht bekannt. 

Soll die Gleichung numerisch gelöst werden, muss diese folglich diskretisiert werden und die 

kleinste räumliche und zeitliche Schwankungsbewegung in der Strömung mit aufgelöst werden. 

Schwankungsbewegungen sind charakteristisch für eine turbulente Strömung, die wiederum – 

phänomenologisch betrachtet – mit in der Strömung vorhandenen Wirbeln verbunden werden 

kann. Im Folgenden findet eine Betrachtung dieser Wirbel statt, ohne zunächst näher auf deren 

Entstehung einzugehen. 

Der britische Physiker Osborne Reynolds (1842-1912) stellte hierzu die folgenden Gedanken 

an: Meist interessieren bei der praktischen Anwendung eher die mittleren Geschwindigkeiten 

der Strömung und nicht deren turbulente Schwankungsbewegungen. Daher nahm er an, das 

Fluid bewege sich mit einer mittleren Geschwindigkeit fort. Dieser mittlere Wert wird wiederum 

von turbulenten Schwankungstermen überlagert, die durch den Transport von Wirbeln hervor-

gerufen werden (Abbildung 3.7). Durch diese Annahme entstand die sogenannte Reynolds-

Zerlegung der Feldgrößen, wonach sich der Momentanwert aus einem Mittelwert (reproduzier-

bar) und einem Schwankungsanteil (nicht reproduzierbar) zusammensetzt (Gleichung 3.34). 

Dies deutet bereits den statistischen Charakter der Turbulenz an, auf den im folgenden Ab-

schnitt (3.2.4) genauer eingegangen wird.  

 𝑣𝑖(𝑥, 𝑡)⏟    
𝑚𝑜𝑚𝑒𝑛𝑡𝑎𝑛𝑒

𝐺𝑒𝑠𝑐ℎ𝑤𝑖𝑛𝑑𝑖𝑔𝑘𝑒𝑖𝑡

= 𝑣𝑖(𝑥)⏟  
𝑧𝑒𝑖𝑡𝑔𝑒𝑚𝑖𝑡𝑡𝑒𝑙𝑡𝑒𝑟

𝑊𝑒𝑟𝑡

+ 𝑣𝑖
′(𝑥, 𝑡)⏟    

𝑚𝑜𝑚𝑒𝑛𝑡𝑎𝑛𝑒
𝑆𝑐ℎ𝑤𝑎𝑛𝑘𝑢𝑛𝑔𝑠−
𝑔𝑒𝑠𝑐ℎ𝑤𝑖𝑛𝑑𝑖𝑔𝑘𝑒𝑖𝑡

     

𝑏𝑧𝑤.   𝑝(𝑥, 𝑡) = 𝑝(𝑥) + 𝑝′(𝑥, 𝑡) 

3.34 

 

Abbildung 3.7:  Vereinfachte Darstellung zur Reynoldszerlegung und zur turbulenten Fluktuation: Die 

Wirbel werden konvektiv mit der Strömung (hier von links nach rechts) transportiert und verringern 

(oder erhöhen) lokal die mittlere Geschwindigkeit zum Zeitpunkt t. 
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Werden die Terme der Navier-Stokes-Gleichungen nun durch die Reynolds-Zerlegung ersetzt 

und unter Berücksichtigung verschiedener Mittelungsregeln: 

𝑣𝑖
′ = 𝑣𝑖 − 𝑣𝑖 = 𝑣𝑖 − 𝑣𝑖 = 0    ;    𝑣𝑖 + 𝑣𝑗 = 𝑣𝑖 + 𝑣𝑗    ;    𝑣𝑖𝑣𝑗 = 𝑣𝑖 𝑣𝑗 + 𝑣𝑖

′𝑣𝑗
′ 

umgeformt, ergeben sich die sogenannten Reynolds-averaged Navier-Stokes-Gleichungen 

(RANS-Gleichungen, Gleichungen 3.35 und 3.36). Deren Form entspricht fast gänzlich der der 

ursprünglichen Navier-Stokes-Gleichungen, jedoch enthalten sie neben den gemittelten Feld-

größen einen zusätzlichen Term, der die turbulenten Fluktuationen beinhaltet. Dieser wird als 

Reynolds-Spannungstensor (RST) bezeichnet. Da der Spannungstensor jedoch ebenfalls nicht 

direkt gelöst werden kann, gibt es hierzu wiederum Modelle, mit denen die Größen angenähert 

werden (siehe Abschnitt 3.5.1). Durch diesen Ansatz nach Reynolds muss die turbulente Strö-

mungsbewegung nicht in ihren kleinsten räumlichen und zeitlichen Skalen aufgelöst und die 

mittleren Feldgrößen numerisch berechnet werden. Grundsätzlich sind die Schwankungsanteile 

wesentlich von den Randbedingungen abhängig und stellen den zufälligen, nicht reproduzier-

baren Teil der Bewegung dar. Auch im Labor wird es nicht gelingen, zu zwei unterschiedlichen 

Zeitpunkten denselben Zustand wiederherzustellen, was den chaotischen Charakter der Turbu-

lenz zeigt.  

𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑥

+
𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑦
+
𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑧

= 0 3.35 

𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑡

+ 𝑣𝑥
𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑥

+ 𝑣𝑦
𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑦

+ 𝑣𝑧
𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑧

= −
1

𝜌

𝜕𝑝

𝜕𝑥
+  𝜈 (

𝜕2𝑣𝑥
𝜕𝑥2

+
𝜕2𝑣𝑥
𝜕𝑦2

+
𝜕2𝑣𝑥
𝜕𝑧2

) − (
𝜕𝑣𝑥

′𝑣𝑥
′

𝜕𝑥
+
𝜕𝑣𝑦

′𝑣𝑥
′

𝜕𝑦
+
𝜕𝑣𝑧

′𝑣𝑥
′

𝜕𝑧
) 

𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑡
+ 𝑣𝑥

𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑥
+ 𝑣𝑦

𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑦
+ 𝑣𝑧

𝜕𝑣𝑦

𝜕𝑧
= −

1

𝜌

𝜕𝑝

𝜕𝑦
+  𝜈 (

𝜕2𝑣𝑦

𝜕𝑥2
+
𝜕2𝑣𝑦

𝜕𝑦2
+
𝜕2𝑣𝑦

𝜕𝑧2
) − (

𝜕𝑣𝑥
′𝑣𝑦
′

𝜕𝑥
+
𝜕𝑣𝑦

′𝑣𝑦
′

𝜕𝑦
+
𝜕𝑣𝑧

′𝑣𝑦
′

𝜕𝑧
) 

𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑡

+ 𝑣𝑥
𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑥

+ 𝑣𝑦
𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑦

+ 𝑣𝑧
𝜕𝑣𝑧
𝜕𝑧

= 𝑔 −
1

𝜌

𝜕𝑝

𝜕𝑦
+  𝜈 (

𝜕2𝑣𝑧
𝜕𝑥2

+
𝜕2𝑣𝑧
𝜕𝑦2

+
𝜕2𝑣𝑧
𝜕𝑧2

)
⏟                                              

𝐴𝑛𝑎𝑙𝑜𝑔 𝑧𝑢 𝑁𝑎𝑣𝑖𝑒𝑟−𝑆𝑡𝑜𝑘𝑒𝑠−𝐺𝑙𝑒𝑖𝑐ℎ𝑢𝑛𝑔𝑒𝑛
𝑢𝑛𝑡𝑒𝑟 𝑁𝑢𝑡𝑧𝑢𝑛𝑔 𝑚𝑖𝑡𝑡𝑙𝑒𝑟𝑒𝑟 𝐺𝑒𝑠𝑐ℎ𝑤𝑖𝑛𝑑𝑖𝑔𝑘𝑒𝑖𝑡𝑒𝑛

− (
𝜕𝑣𝑥

′𝑣𝑧
′

𝜕𝑥
+
𝜕𝑣𝑦

′𝑣𝑧
′

𝜕𝑦
+
𝜕𝑣𝑧

′𝑣𝑧
′

𝜕𝑧
)

⏟                
𝑅𝑒𝑦𝑛𝑜𝑙𝑑𝑠−

𝑆𝑝𝑎𝑛𝑛𝑢𝑛𝑔𝑠𝑡𝑒𝑛𝑠𝑜𝑟

 

3.36 

 

Die Terme des Reynolds-Spannungstensors werden auch als Reynolds-Schubspannungen be-

zeichnet und sind oft in der in Gleichung 3.37 dargestellten Form zu finden. Gegenüber Glei-

chung 3.36 wurde die Richtungsableitung herausgezogen und mit der Dichte multipliziert. Im 

ethohydraulischen Zusammenhang sind die sogenannten horizontalen Reynolds-Schubspan-

nungen am häufigsten zu finden, die sich aus den Fluktuationen in der x-y-Ebene (horizontale 

Ebene) zusammensetzen. Oft wird auch die Dichte als Konstante weggelassen. 

𝜏𝑅𝑒,𝑖𝑗 = −𝜌𝑣𝑖
′𝑣𝑗
′ = −𝜌

(

 

𝑣𝑥
′ 𝑣𝑥
′ 𝑣𝑦

′ 𝑣𝑥
′ 𝑣𝑧

′ 𝑣𝑥
′

𝑣𝑥
′ 𝑣𝑦
′ 𝑣𝑦

′ 𝑣𝑦
′ 𝑣𝑧

′ 𝑣𝑦
′

𝑣𝑥
′ 𝑣𝑧
′ 𝑣𝑦

′ 𝑣𝑧
′ 𝑣𝑧

′ 𝑣𝑧
′)

  3.37 

mit 𝜏𝑅𝑒,𝑖𝑗 = Reynolds-Spannungstensor [N/m²] 

Die Reynolds-Mittelung kann ebenso für die Wirbeltransportgleichung durchgeführt werden, 

sodass sich nach Umstellung Gleichung 3.38 ergibt (Nikora 2017): 
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𝜕𝜔𝑖
𝜕𝑡

+ 𝑢𝑗
𝜕𝜔𝑖
𝜕𝑥𝑗⏟  

𝑘𝑜𝑛𝑣𝑒𝑘𝑡𝑖𝑣𝑒𝑟
𝑊𝑖𝑟𝑏𝑒𝑙𝑡𝑟𝑎𝑛𝑠𝑝𝑜𝑟𝑡⏟              

Ä𝑛𝑑𝑒𝑟𝑢𝑛𝑔𝑠𝑟𝑎𝑡𝑒 𝑑𝑒𝑟 𝑊𝑖𝑟𝑏𝑒𝑙𝑠𝑡ä𝑟𝑘𝑒

= 𝜔𝑗
𝜕𝑢𝑖
𝜕𝑥𝑗⏟  

𝑚𝑖𝑡𝑡𝑙𝑒𝑟𝑒
𝑊𝑖𝑟𝑏𝑒𝑙−
𝑠𝑡𝑟𝑒𝑐𝑘𝑢𝑛𝑔

+ 𝜈 (
𝜕2𝜔𝑖
𝜕𝑥𝑗𝜕𝑥𝑗

)
⏟      
𝑣𝑖𝑠𝑘𝑜𝑠𝑒
𝐷𝑖𝑓𝑓𝑢𝑠𝑖𝑜𝑛

−
𝜕

𝜕𝑥𝑗
(𝜔𝑖

′𝑢𝑗
′ −𝜔𝑗

′𝑢𝑖
′)

⏟            
𝑡𝑢𝑟𝑏𝑢𝑙𝑒𝑛𝑡𝑒𝑟 𝑇𝑟𝑎𝑛𝑠𝑝𝑜𝑟𝑡

𝑢𝑛𝑑
𝑡𝑢𝑟𝑏𝑢𝑙𝑒𝑛𝑡𝑒 𝑊𝑖𝑟𝑏𝑒𝑙𝑠𝑡𝑟𝑒𝑐𝑘𝑢𝑛𝑔 

 

3.38 

3.2.4 Statistische und strukturelle Turbulenzcharakterisierung 

Turbulenz ist ein komplexes und noch nicht vollends verstandenes Themengebiet und selbst bei 

deren Definition sind die meisten Autoren vorsichtig (z.B. Davidson 2015; Lugt 1983; Pope 

2000). Phänomenologisch betrachtet prägt sich Turbulenz in Fluidströmungen in Form von 

dreidimensionalen, instationären Wirbelstrukturen aus und tritt unregelmäßig in verschiedens-

ten Größenskalen auf: Von der Vermischung der Milch im Kaffee bis hin zu den Wirbelbewe-

gungen von Gasen und/oder Fluiden in der Atmosphäre von Planeten sind die vielfältigsten 

Erscheinungsformen zu beobachten. Oft wird Turbulenz auch mit einem deterministischen 

Chaos in Verbindung gebracht. Denn die obigen Bewegungsgleichungen beschreiben den Vor-

gang zwar eindeutig, aber schon kleinste Veränderungen in den Randbedingungen werden 

durch die nicht linearen Gleichungen verstärkt und beeinflussen somit das turbulente Strö-

mungsverhalten. Durch die Reynolds-Zerlegung (Abschnitt 3.2.3) wird deutlich, dass sich das 

Strömungsfeld jedoch in einen mittleren, reproduzierbaren Anteil und einen turbulenten, nicht 

reproduzierbaren Anteil zerlegen lässt. Dies zeigt die Möglichkeit zur statistischen Untersu-

chung der Turbulenz.  

Dementsprechend haben sich zwei wesentliche Konzepte bei der Betrachtung der Turbulenz 

herauskristallisiert:  

 die statistische Betrachtung, bei der klassisch statistische Verfahren angewendet 

werden und bei der die Energiekaskade als wichtigstes Konzept genannt werden 

kann;  

 die strukturelle Betrachtung, bei der die speziellen Ausformungen der Strukturen im 

Vordergrund stehen und bei der die kohärenten Strukturen das maßgebliche Kon-

zept darstellen (Nikora 2017).  

Nikora (2017) schreibt, dass Wissenschaftler erst kürzlich begonnen haben, die beiden Ansätze 

zusammenzubringen und zu verstehen, dass sie zwei gleichermaßen wichtige Facetten der tur-

bulenten Strömungsmechanik darstellen.  

Statistische Charakterisierung der Turbulenz 

Zu der statistischen Betrachtung gehören vor allem die statistischen Momente (Mittelwert, Va-

rianz, Schiefe, Kurtosis (Flachheit/Spitzigkeit)), Korrelationsfunktionen (räumliche und zeitli-

che Funktionen als Kreuzkorrelation und Autokorrelation) und Geschwindigkeitsspektren. Des 

Weiteren werden auch sogenannte Strukturfunktionen genannt, die nicht die Abweichung vom 

Mittelwert, sondern die Abweichung zweier aufeinanderfolgender Werte untersuchen (Nikora 

2017). Im Folgenden wird nur auf wichtige in dieser Arbeit verwendete Größen eingegangen. 

Für die drei Raumkomponenten der Geschwindigkeit (vi = vx, vy, vz ) können beispielsweise die 

in den Gleichungen 3.39 bis 3.41 (Abbildung 3.8) beschriebenen Größen bestimmt werden, 

die hier bereits in diskretisierter Form (Summenschreibweise) abgebildet sind: 
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Lagemaß: Arithmetisches Mittel 

𝑣𝑖 =
1

𝑁
∑𝑣𝑖,𝑘

𝑁

𝑘=1

 3.39 

Streuungsmaße: Standardabweichung (std) und Varianz (var) 

𝑠𝑡𝑑(𝑣𝑖) = √
1

𝑁
∑(𝑣𝑖,𝑘 − 𝑣𝑖⏟    

𝑣𝑖,𝑘
′

)

2
𝑁

𝑘=1

= √𝑣𝑖
′2 = √𝑣𝑎𝑟(𝑣𝑖) 

3.40 

Zusammenhänge: Kovarianz (cov) und Korrelation (rij, Normierung der Kovarianz 

auf den Wertebereich zwischen -1 und 1) 

𝑐𝑜𝑣(𝑣𝑖, 𝑣𝑗) =
1

𝑁
∑(𝑣𝑖,𝑘 − 𝑣𝑖)(𝑣𝑗,𝑘 − 𝑣𝑗)

𝑁

𝑘=1

= 𝑣𝑖
′𝑣𝑗
′ 

𝑟𝑖𝑗 =
𝑐𝑜𝑣(𝑣𝑖, 𝑣𝑗)

𝑠𝑡𝑑(𝑣𝑖) 𝑠𝑡𝑑(𝑣𝑗)
=

𝑐𝑜𝑣(𝑣𝑖, 𝑣𝑗)

√𝑣𝑎𝑟(𝑣𝑖) 𝑣𝑎𝑟(𝑣𝑗)

 

3.41 

mit 𝑣𝑖, 𝑣𝑗 = x-, y-, z-Komponente des Geschwindigkeitsvektors 

      mit i, j = x, y, z und i ≠ j [m/s] 

 

Abbildung 3.8:  Korrelation zwischen zwei simultan gemessenen Zeitreihen am selben Ort: Die Auto-

korrelation ergibt sich durch Korrelation eines Signals mit sich selbst i = j und die Kreuzkorrelation aus 

zwei verschiedenen Signalen (z.B. unterschiedliche Geschwindigkeitskomponenten) i ≠ j. 

Diese Größen werden in der statistischen Betrachtung der Turbulenz zur Bestimmung hydrau-

lischer Parameter verwendet und geben Informationen über das turbulente Strömungsverhal-

ten. Ein häufig verwendeter Parameter ist hier beispielsweise die turbulente kinetische Ener-

gie k (Gleichung 3.42). Diese ist abgeleitet von der mittleren kinetischen Energie, welche eine 

ähnliche Form besitzt, jedoch nicht mithilfe der Schwankungsgrößen, sondern der mittleren 

Parameter bestimmt wird. Die turbulente kinetische Energie wird oftmals auch als „tke“ oder 

„TKE“ bezeichnet und gibt Informationen über den Energieanteil, der in der turbulenten 

Schwankungsbewegung liegt (je größer die mittlere Abweichung der Geschwindigkeit vom Mit-

telwert, desto größer der Anteil der kinetischen Energie).  

 𝑘 =
1

2
(𝑣𝑥

′ 2 + 𝑣𝑦
′ 2 + 𝑣𝑧

′2) =
1

2
(𝑣𝑎𝑟(𝑣𝑥) + 𝑣𝑎𝑟(𝑣𝑦) + 𝑣𝑎𝑟(𝑣𝑧))  3.42 

mit 𝑘 = turbulente kinetische Energie [m²/s²] 
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Des Weiteren wird aus den statistischen Betrachtungen ersichtlich, dass sich auch der Reynolds-

Spannungstensor (RST) aus statistischen Größen zusammensetzt. Oft werden dessen Elemente 

als Korrelationen bezeichnet, auch wenn es sich hierbei genau genommen um Kovarianzen han-

delt. Es zeigt sich die Abhängigkeit der einzelnen Komponenten voneinander, da die Elemente 

des Tensors - anders als bei unabhängigen, zufälligen Prozessen - immer Werte ungleich null 

annehmen. Diese Korrelationen beschreiben den Energie- und Impulstransport durch turbu-

lente Mischung. 

 

𝜏𝑅𝑒,𝑖𝑗 = −𝜌𝑣𝑖
′𝑣𝑗
′ = −𝜌(

𝑣𝑥
′ 𝑣𝑥
′ 𝑣𝑦

′ 𝑣𝑥
′ 𝑣𝑧

′ 𝑣𝑥
′

𝑣𝑥
′ 𝑣𝑦
′ 𝑣𝑦

′ 𝑣𝑦
′ 𝑣𝑧

′ 𝑣𝑦
′

𝑣𝑥
′ 𝑣𝑧
′ 𝑣𝑦

′ 𝑣𝑧
′ 𝑣𝑧

′ 𝑣𝑧
′

) = −𝜌(

𝑣𝑎𝑟(𝑣𝑥) 𝑐𝑜𝑣(𝑣𝑦, 𝑣𝑥) 𝑐𝑜𝑣(𝑣𝑧, 𝑣𝑥)

𝑐𝑜𝑣(𝑣𝑥, 𝑣𝑦) 𝑣𝑎𝑟(𝑣𝑦) 𝑐𝑜𝑣(𝑣𝑧, 𝑣𝑦)

𝑐𝑜𝑣(𝑣𝑥, 𝑣𝑧) 𝑐𝑜𝑣(𝑣𝑦, 𝑣𝑧) 𝑣𝑎𝑟(𝑣𝑧)

) 3.43 

Während der RST nur Kovarianzen für einen einzigen Punkt simultaner Messwerte (sog. Punkt-

korrelationen) enthält, sind Korrelationsfunktionen vom Ort und/oder der Zeit abhängig. Diese 

werden in der Literatur nicht ganz konsistent in verschiedene Kategorien eingeteilt (vgl. Herwig 

2004 und Herwig 2004; Reynolds 1974). In dieser Arbeit werden die reinen Korrelationsfunk-

tionen, welche als unabhängige Variable die Zeit oder den Ort besitzen, entsprechend Abbil-

dung 3.9 definiert. Kovarianzen wie sie in Gleichung 3.43 (siehe Abbildung 3.8) dargestellt 

sind, stellen keine Funktionen dar, sondern geben nur Information über lokale Einzelwerte 

ohne unabhängige Variable. Die Korrelationsfunktionen beziehen sich alle auf die eulersche 

Betrachtungsweise und geben Aufschluss über die räumliche Struktur und die zeitliche Ent-

wicklung der Wirbelstrukturen in der Strömung. Unterschieden wird dabei zwischen den Auto-

korrelationsfunktionen, die eine Zeitreihe mit sich selbst korrelieren, und den Kreuzkorrelati-

onsfunktionen, die verschiedene Signale miteinander korrelieren: z.B. Zeitreihen zwei verschie-

dener, simultan verwendeter Messgeräte oder auch unterschiedliche Geschwindigkeitskompo-

nenten am selben oder abweichenden Ort. Autokorrelationsfunktionen spielen wiederum bei 

der Spektralanalyse eine wichtige Rolle (siehe unten). 

Der griechische Buchstabe τ (nicht zu verwechseln mit der Schubspannung!) wird an dieser 

Stelle für den Zeitversatz eingeführt. Grundsätzlich beruhen die Funktionen darauf, dass eine 

neue Zeitreihe gebildet wird, die lediglich Korrelationskoeffizienten enthält. Die korrelierten 

Zeitreihen sind dann entweder von der räumlichen oder der zeitlichen Verschiebung (τ) abhän-

gig. In den folgenden Darstellungen wird letzteres betrachtet, da für die räumliche Betrachtung 

mit vielen Messgeräten simultan an mehreren Orten gemessen werden müsste.  

Zunächst kann analog zu obigen Betrachtungen und bezogen auf verschiedene Geschwindig-

keitskomponenten in x-, y-, z-Richtung die Kovarianz (bzw. für i = j die Autokovarianz) in 

Abhängigkeit des zeitlichen Versatzes τ der Zeitreihen zueinander folgendermaßen beschrieben 

werden:  

 𝐶𝑖𝑗(𝜏) = lim
𝑇→∞

1

𝑇
∫ [𝑣𝑖(𝑡) − 𝑣𝑖,0][𝑣𝑗(𝑡 + 𝜏) − 𝑣𝑗,0] 𝑑𝑡
𝑇

0

= lim
𝑇→∞

1

𝑇
∫ 𝑣𝑖

′(𝑡) 𝑣𝑗
′(𝑡 + 𝜏) 𝑑𝑡

𝑇

0

 3.44 

mit 𝐶𝑖𝑗(𝜏) = Korrelationsfunktion in Abhängigkeit des Zeitversatzes 𝜏 [m²/s²] 

 𝜏 = Zeitversatz der Zeitreihen zueinander (Funktionswert) [s] 

 𝑇 = Messdauer (s = sampling)  [s] 

 𝑣𝑖/𝑗(𝑡) = x-, y-, z-Komponente des Geschwindigkeitsvektors; i, j = x, y, z42 [m/s] 

                                                
42 In den obigen Darlegungen werden beispielhaft Geschwindigkeitskomponenten als Signale verwendet. 

Ebenso ist die Untersuchung anderer Messgrößen möglich, wie in Abschnitt 5.1 für den Druck dargestellt. 
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 𝑣𝑖/𝑗(𝑡 + 𝜏) = um 𝜏 verschobene Zeitreihe der x-, y-, z-Komponente des  

        Geschwindigkeitsvektors; i, j = x, y, z [m/s] 

 𝑣𝑖,0 = arithmetisches Mittel der betrachteten x-, y-, z-Geschwindigkeits- 

    komponente für 𝜏= 0 über die gesamte Zeitreihe; i, j = x, y, z [m/s] 

Wichtig ist an dieser Stelle erneut, dass diese Funktion in der Literatur als Korrelationsfunktion 

bezeichnet wird, obwohl dort Kovarianzen und keine Korrelationen berechnet werden. Wird 

weiterhin die Korrelationsfunktion ohne zeitliche Verschiebung (Cij(τ = 0)) als Bezugswert ver-

wendet, ergibt sich folglich eine Reihe an Korrelationswerten, die auf den Wertebereich zwi-

schen -1 und 1 normiert sind – die normierte Korrelationsfunktion (bei i = j Autokorrelations-

funktion, bei i ≠ j Kreuzkorrelationsfunktion) in Gleichung 3.45.  

 
𝑅𝑖𝑗(𝜏) =

𝐶𝑖𝑗(𝜏)

𝐶𝑖𝑗(0)
= lim
𝑇→∞

1

𝑇
∫
𝑣𝑖
′(𝑡) 𝑣𝑗

′(𝑡 + 𝜏)

√𝑣𝑖,0
′2  𝑣𝑗,0

′2

𝑑𝑡
𝑇

0

 
3.45 

mit 𝑅𝑖𝑗(𝜏) = normierte Auto- (bei i = j) bzw. Kreuzkorrelationsfunktion (bei i ≠ j)  

      in Abhängigkeit des Zeitversatzes 𝜏 [-] 

Da die Messdauer Ts (eng. sampling time) stets zeitlich begrenzt ist sowie diskrete Werte mit 

meist konstantem zeitlichen Abstand ∆𝑡 vorliegen (𝑇 = 𝑁 ∙ ∆𝑡), muss Gleichung 3.45 diskreti-

siert werden (Lyn und Tripathi 2017). Folglich ergibt sich unter Nutzung des Summenzeichens 

folgende Gleichung 3.46: 

 
�̂�𝑖𝑗(𝜏 = 𝑚 ∆𝑡) =

�̂�𝑖𝑗(𝜏 = 𝑚∆𝑡)

�̂�𝑖𝑗(0)
=
1

𝑁
∑

(𝑣𝑖,𝑘 − 𝑣𝑖,0) (𝑣𝑗,𝑘+𝑚 − 𝑣𝑗,0)

√𝑣𝑖,0
′2  𝑣𝑗,0

′2

𝑁−𝑚

𝑘=1

 
3.46 

mit �̂�𝑖𝑗 = diskrete, normierte Auto- (bei i = j) bzw. Kreuzkorrelationsfunktion 

      (bei i ≠ j) in Abhängigkeit des Zeitversatzes 𝜏 [-] 

 �̂�𝑖𝑗 = diskrete Auto- (bei i = j) bzw. Kreuzkorrelationsfunktion 

      (bei i ≠ j) in Abhängigkeit des Zeitversatzes 𝜏 [m²/s²] 

 𝑚 = Anzahl der Messwerte in der definierten Stichprobe (Fensterbreite) [-] 

 ∆𝑡 = Zeitschrittweite zwischen zwei Messwerten [s] 

 𝑁 = Anzahl aller Messwerte der Messreihe [-] 

Da in Gleichung 3.46 nicht durch (N-m) sondern durch N geteilt wird, wird es oft als „ver-

zerrte“ (eng. biased) Annäherung betrachtet (Lyn und Tripathi 2017). Ein Grund dafür durch 

N zu teilen (anstatt durch N-m) sei, dass die Stichprobe mit größerem Zeitversatz immer kleiner 

wird und damit die Korrelationswerte ungenauer. Dadurch wird die Korrelation verringert. 

Die normierte Korrelationsfunktion in Gleichung 3.46 ist unter anderem wichtig, um relevante 

Zeit- und Längenskalen (z.B. der integralen Längenmaßstab) zu bestimmen (siehe unten). Auch 

können hier bereits periodisch auftretende Strukturen identifiziert werden (siehe Abschnitt 5.1 

und Anhang A.6). Denn ein periodisch wiederkehrendes Signal resultiert bei zeitlicher Verschie-

bung in der Autokorrelationsfunktion ebenfalls in einem periodischen Verlauf mit Schwankun-

gen zwischen positiver und negativer Korrelation. 
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Abbildung 3.9:  Grafische Darstellung der Korrelationen und Korrelationsfunktionen (hier einseitig) am 

Beispiel einer dreidimensionalen ADV-Geschwindigkeitsmessung (siehe Abschnitt 4.2.1); Es zeigt sich, 

dass aufgrund der Kombinationsmöglichkeiten für dreidimensionale Geschwindigkeitsmessungen meist 

Korrelationsmatrizen (je 9 Werte als 3x3-Matrix) resultieren. Der Zeitversatz ist für die bessere Darstel-

lung größer als Δt gewählt worden und die Abbildungen sind auch in normierter Form als Rij möglich. 
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Nach dem Wiener-Chintschin-Theorem entspricht die Fourier-Transformierte der Autokorrela-

tionsfunktion (i = j) der spektralen Leistungsdichte (PSD = Power Spectral Density) eines sta-

tionären Zufallsprozesses (Gleichung 3.47). Als weitere Bezeichnungen sind auch Spektral-

funktion, Spektraldichte, Energiespektrum oder einfach Spektrum gebräuchlich (Fiedler et al. 

2003). Während also bisher der Zeitbereich (Verarbeitung von Zeitreihen) betrachtet wurde, 

findet nun eine Umrechnung auf den Frequenzbereich statt.  

 𝐸𝑖𝑖(𝑓) = ∫ 𝐶𝑖𝑖(𝜏) 𝑒
−𝑖2𝜋𝑓𝜏𝑑𝜏

∞

−∞

     𝑎𝑛𝑑      𝐶𝑖𝑖(𝜏) = ∫ 𝐸𝑖𝑖(𝑓) 𝑒
𝑖2𝜋𝑓𝜏𝑑𝑓

∞

−∞

 3.47 

mit 𝐶𝑖𝑖(𝜏) = Autokorrelationsfunktion in Abhängigkeit des Zeitversatzes 𝜏 [m²/s²] 

 𝐸𝑖𝑖(𝑓) = spektrale Leistungsdichte in Abhängigkeit der Frequenz 𝑓 [m²/s²/Hz] 

 𝑓 = Frequenz [Hz] 

 𝑖 = imaginäre Einheit (𝑖 = √−1) [-] 

Da entsprechend der eulerschen Formel die komplexe Exponentialfunktion mithilfe der trigo-

nometrischen Funktionen dargestellt werden kann, besitzt auch die Fourier-Transformation die 

Form einer Korrelation zwischen der zu betrachteten Funktion (hier die Autokorrelationsfunk-

tion) sowie den Sinus- und Cosinus-Funktionen verschiedener Frequenzen. Liegt eine gute 

Übereinstimmung zwischen der untersuchten Funktion und den periodischen trigonometri-

schen Funktionen vor, ergibt sich ein hoher Funktionswert. Da die Berechnung schrittweise in 

Abhängigkeit der Frequenz durchgeführt wird, kann somit das Frequenzspektrum bestimmt 

werden. Im vorliegenden Fall ergibt sich damit die spektrale Leistungsdichte, die angibt, wie 

viel Energie in einer bestimmten Frequenz des untersuchten Signals vorliegt und damit welchen 

Anteil der Energie bestimmte Wirbelgrößen innehaben.  

Wie oben bereits erwähnt, liegen in der Regel keine kontinuierlichen Daten, sondern nur dis-

krete Werte vor (sowohl in der Numerik als auch in der Messtechnik). Aus diesem Grund findet 

die Diskrete Fourier Transformation (DFT) für diskrete Werte Anwendung. Genau genommen 

ist in den meisten Programmen die Fast Fourier Transformation (FFT) implementiert, welche 

die Fourier-Matrix vereinfacht und damit die Anzahl der notwendigen Rechenschritte deutlich 

verringert. Gleichung 3.48 zeigt die diskrete Form, die durch weiteres Umformen auch in Ab-

hängigkeit der Geschwindigkeitsfluktuationen geschrieben werden kann. Dadurch zeigt sich er-

neut das Maß für die Energie in der turbulenten Schwankungsbewegung ähnlich der turbulen-

ten kinetischen Energie. Nur wird die Energie, wie bereits erwähnt, direkt einer Frequenz, damit 

einem Zeitmaßstab der Wirbel und über die Taylor-Hypothese wiederum einem Längenmaß-

stab zugeordnet.  

 
�̂�𝑖𝑖(𝑓) = ∆𝑡 ∑ �̂�𝑖𝑖(𝜏 = 𝑚∆𝑡) 𝑒

−𝑖2𝜋𝑓(𝑚∆𝑡)

𝑁

𝑚=1

=
∆𝑡

𝑁
|∑ 𝑣𝑖,𝑚

′  𝑒−𝑖2𝜋𝑓(𝑚∆𝑡)
𝑁

𝑚=1

|

2

 3.48 

mit �̂�𝑖𝑖(𝑓) = diskrete, spektrale Leistungsdichte 

      in Abhängigkeit der Frequenz 𝑓 [m²/s²/Hz] 

Es wird an dieser Stelle für sinnvoll erachtet, kurz auf die eben erwähnte Taylor-Hypothese 

einzugehen. Diese besagt, dass ein longitudinaler Wirbeltransport mit der mittleren Geschwin-

digkeit geschieht und sich der Wirbel dabei über kurze Distanz nicht wesentlich in seiner Form 

verändert. Daher wird die Hypothese auch als „Taylor’s frozen turbulence hypothesis“ bezeich-

net (z.B. Fiedler et al. 2003; Herwig 2004; Nikora 2017; Romano et al. 2007). Taylor beschrieb, 
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dass zeitliche Änderungen an einem Punkt den Änderungen zwischen zwei Punkten, die in 

Richtung der mittleren Strömung auf einer Linie liegen, gleichzusetzen sind (Gleichung 3.49). 

Vereinfacht stellte er das Strömungsgebiet somit als „eingefroren“ dar, welches sich mit der 

konvektiven Geschwindigkeit vc zu einem benachbarten Punkt bewegt. Dadurch wird eine Um-

rechnung zwischen Zeit- und Längenskalen möglich. Dies verdeutlicht wiederum den Zusam-

menhang zwischen eulerscher und lagrangescher Betrachtungsweise (Abbildung 3.10). Als 

erste Näherung kann angenommen werden, dass sich kleine Wirbel mit der lokalen, mittleren 

Strömungsgeschwindigkeit und große Wirbel mit der Hauptströmung fortbewegen (Del Álamo 

und Jiménez 2009). Viele Tests haben jedoch gezeigt, dass die konvektive Geschwindigkeit in 

einigen Fällen von der mittleren Geschwindigkeit abweicht (z.B. bei wandnahen Strömungen, 

Romano et al. 2007), weshalb vor allem für wandnahe Scherschichten viele weitere Ansätze für 

eine genauere Berechnung entwickelt wurden (z.B. Del Álamo und Jiménez 2009; Heskestad 

1965; Romano 1995; Ståhl Wernersson und Trägårdh 2000). Zu beachten ist stets, dass die 

Gültigkeit der Taylor-Hypothese mit der Entfernung sowie steigender Turbulenz abnimmt. 

 𝜕Ψ

𝜕𝑡
= −𝑣𝑐

𝜕Ψ

𝜕𝑥𝑖
 3.49 

mit Ψ = Feldgröße (z.B. Geschwindigkeit oder Druck)  

 𝑣𝑐 = mittlere Transportgeschwindigkeit (konvektive Geschwindigkeit)  

      der Wirbel bzw. der eingefrorenen Wirbelstruktur [m/s] 

 

Abbildung 3.10:  Zur Taylorhypothese: (a) Gegenüberstellung der zeitlichen (oben) und räumlichen 

(unten) Messung an einem stark vereinfachten Beispiel; (b) Beispiel zur Interpretation und Identifikation 

von Wirbeln in realen Messdaten ((b) in Anlehnung an Admiraal 2017) 

Um nun wiederum an die spektrale Leistungsdichte (die Fourier-Transformierte der Autokorre-

lation) anzuknüpfen, ist es wichtig auf die zentralen Erkenntnisse von Lewis F. Richardson 

(1881-1953) und Andrei N. Kolmogorov (1903-1987) einzugehen. Beide Wissenschaftler be-

schrieben den Zerfall von Wirbeln. Richardson verfasste dazu den berühmten Vers, der in fast 

jedem Fachbuch zu finden ist und die physikalischen Zusammenhänge gut wiedergibt: 
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„Big whorls have little whorls,  

Which feed on their velocity; 

Little whorls have lesser whorls, 

And so on to viscosity.” 

Dies zeigt das in der Strömung vorhandene Spektrum an Wirbelgrößen. Richardson beschreibt 

die Energieumwandlung in der „Energiekaskade“ in verschiedenen Skalen: Die größten Wirbel 

entnehmen ihre Energie aus der Bewegung der mittleren Geschwindigkeit und entsprechend 

den charakteristischen Abmessungen des Strömungsgebietes. Die Wirbel gehen in immer klei-

nere Strukturen über, wobei stets die Trägheitskraft dominiert, bis die Bewegungsenergie auf-

grund der Viskosität dissipiert wird. Dieser Energietransport bis hin zur Dissipation kann durch 

das oben beschriebene Leistungsspektrum der turbulenten Strömung visualisiert werden. Die-

ses wird jedoch meist nicht in Abhängigkeit der Frequenz, sondern in Abhängigkeit der Kreis-

wellenzahl43 (𝜅 = 2𝜋𝑓/𝑣𝑐) dargestellt – also nicht im Zeit-, sondern im Längenbereich. Die 

räumliche Betrachtung gibt folglich Aufschluss über den Wirbeldurchmesser. Da diese Darstel-

lung oft messtechnisch nur mit großem Aufwand umsetzbar ist, findet auch eine Umrechnung 

vom Frequenzspektrum auf das Wellenzahlspektrum mithilfe der Taylor-Hypothese statt 

(Admiraal 2017; Romano et al. 2007). Nach Nezu und Nakagawa (1993) kann mit begrenzter 

Anwendbarkeit folgende Umrechnung stattfinden: 

 �̂�𝑖𝑖(𝜅) = (
𝑣𝑐
2𝜋
) �̂�𝑖𝑖(𝑓)    𝑚𝑖𝑡  𝜅 =

2𝜋𝑓

𝑣𝑐
 3.50 

mit �̂�𝑖𝑖(𝜅) = diskrete, spektrale Leistungsdichte 

      in Abhängigkeit der Kreiswellenzahl 𝜅 [m³/s³/Hz] 

Der Verlauf des Spektrums weist für alle turbulenten Strömungen einen ähnlichen, charakteris-

tischen Verlauf auf (Abbildung 3.11). Richardson teilte ihn in drei Bereiche unterschiedlicher 

Wirbelgrößen ein und Kolmogorov setzte diese Arbeit fort, wobei er gewisse Gesetzmäßigkeiten 

im Verlauf der Kaskade fand. 

Die drei genannten Bereiche bilden sich nur bei ausreichend großen Reynoldszahlen deutlich 

aus, die bei natürlichen Strömungen in der Regel vorliegen, und können eingeteilt werden in: 

Turbulenzproduktion (große energietragende Wirbel), Trägheitsbereich (Inertialbereich) und 

Dissipationsbereich (Dissipation der kleinsten Wirbel). Im Trägheitsbereich findet ein Energie-

transfer von großen zu kleinen Skalen statt, wobei der Verlauf der spektralen Leistungsdichte 

in diesem Bereich nach Kolmogorov einer konstanten Steigung unterliegt: 𝐸(𝜅) ∝ 𝜅−5/3휀2/3 

(5/3-Gesetz; eng. Kolmogorov’s -5/3 power law). Dieses Kriterium wird oft auch bei der Aufbe-

reitung von Messdaten zur Filterung und Bewertung der Güte der Daten genutzt. 

Den einzelnen Bereichen können weiterhin verschiedene Längen- bzw. Zeitskalen zugeordnet 

werden. Zusätzlich sind die größten Wirbelstrukturen aufgrund der Systemgeometrie in ihrer 

Größe begrenzt (z.B. durch die Wassertiefe) oder befinden sich in einer ähnlichen Größenord-

nung wie die der Strukturen (z.B. Wirbelablösungen hinter Zylindern mit ähnlichem Durchmes-

ser). 

                                                
43 Die Kreiswellenzahl wird in der Literatur in der Regel auch mit „k“ bezeichnet, was etwas ungünstig 
gewählt ist, da dieses Symbol auch für die turbulente kinetische Energie verwendet wird. 

Des Weiteren ist zu berücksichtigen, dass die Begriffe „Wellenzahl“ und „Kreiswellenzahl“ in der Literatur 

oft synonym verwendet werden, obwohl sie sich um den Faktor 2π unterscheiden. 
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Abbildung 3.11:  Charakteristisches, doppellogarithmisch aufgetragenes Spektrum der turbulenten kine-

tischen Energie: vom Energieeintrag auf großen Wirbelskalen über den Zerfallsprozess innerhalb der 

Kaskade bis hin zur Umwandlung der Bewegungsenergie in Wärme 

Neben dieser extern bestimmten Limitation der Wirbelgrößen, können die folgenden charakte-

ristischen Längen- und Zeitskalen definiert werden (Nikora 2017; Romano et al. 2007): 

 Integrallängenmaß Λ und integraler Zeitmaßstab τΛ: Λ = 𝜏Λ ∙ 𝑣𝑐 – Diese stellen die 

größten energietragenden Strukturen dar, die ihre Energie direkt aus der mittleren 

Strömung erhalten. Im Englischen wird der Zeitmaßstab oft als „large eddy turnover 

time“ bezeichnet. Das Maß lässt sich aus dem Integral über die normierte Autokor-

relation bestimmen. Da die großen Strukturen eine große Selbstähnlichkeit aufwei-

sen, sind diese in der Strömung durch die Autokorrelation am längsten nachweis-

bar, bevor das Signal dekorreliert. Aufgrund des meist limitierten Datenumfangs, 

der asymptotischen Annäherung an die x-Achse und der teils leichten Schwankung 

um die x-Achse, kann eine Flächenberechnung bis zum ersten Nulldurchgang be-

schränkt werden (z.B. Garcia et al. 2006; Ståhl Wernersson und Trägårdh 2000). 

Bei periodischen Anteilen, die sich als große sinus-förmige Schwankungen darstel-

len, ist ein anderes Vorgehen sinnvoll, wie z.B. die Integration bis zum ersten loka-

len Minimum (Romano et al. 2007). 

𝜏Λ = ∫ 𝑅𝑖𝑖(𝜏)𝑑𝜏
∞

0

   𝑏𝑧𝑤.    𝜏Λ = ∫ 𝑅𝑖𝑖(𝜏)𝑑𝜏
𝑅𝑖𝑖=0

0

 

 Taylor-Längenmaß λT und Taylor-Zeitmaß τλ: Die Taylor Mikroskala ist ein Maß 

(zeitlich oder räumlich) für die mittleren Wirbelgrößen im Trägheitsbereich – zwi-

schen dem integralen Maß und der Kolmogorov Mikroskala. Sie spielt eher eine 

untergeordnete Rolle und lässt sich aus dem Schnittpunkt des Taylor-Polynoms 

zweiter Ordnung der normierten Autokorrelation an der Entwicklungsstelle r bzw. 

τ → 0 mit der x-Achse (Rii = 0) bestimmen. Die Ermittlung aus Messdaten erweist 

sich bspw. aufgrund der diskreten Daten sowie der Frage nach der Anzahl notwen-

diger Daten um den Nullpunkt als komplex (Romano et al. 2007).  
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 Kolmogorov-Längenmaß η und Kolmogorov-Zeitmaß τη: Die Kolmogorov Mikroskala 

ist ein Maß für die kleinsten Strukturen, deren Energie aufgrund der Viskosität des 

Fluids in Wärme und Schall umgewandelt wird – ein Maß für die Dissipation. 
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Bisher fand die Betrachtung in einer Koordinatenrichtung und für eine Geschwindigkeitskom-

ponente statt. Werden die Untersuchungen auch mit anderen Richtungen und Komponenten 

durchgeführt, können entsprechend auch Aussagen über die Form und Ausdehnung der Wir-

belstrukturen getätigt werden. Wenn z.B. die longitudinalen und transversalen Skalen ungefähr 

die gleiche Größe besitzen und wesentlich größer sind als die vertikalen, dann kann davon 

ausgegangen werden, dass die Struktur die Form einer Disk annimmt (Romano et al. 2007). 

Aus den Erläuterungen wird ebenfalls ersichtlich, dass es für skalare Größen drei und für vek-

torielle Größen neun verschiedene Skalen zu bestimmen gibt.  

Strukturelle Charakterisierung der Turbulenz 

Gegenüber den zuvor genannten eher abstrakten Beschreibungen, werden bei der strukturellen 

Charakterisierung, wie der Name vermuten lässt, zusammenhängende turbulente Wirbelstruk-

turen und Muster identifiziert. Diese werden als kohärente Strukturen bezeichnet, was bereits 

den Aspekt der wiederkehrenden Schwankungen verdeutlicht. „Eine kohärente Struktur kann 

grob als ein langlebiges dreidimensionales Strömungsgebiet bezeichnet werden, über das min-

destens eine fundamentale Strömungsgröße eine signifikante Korrelation mit sich selbst oder 

einer anderen Variable innerhalb eines bestimmten zeitlichen und/oder räumlichen Abschnitts 

aufweist.“ [übersetzt aus dem Englischen] (Nikora 2017) Weiterhin schreiben Constantinescu 

et al. (2017), dass sich die identifizierbaren Strukturen relativ lange in der Strömung halten, 

häufig wiederkehren und einen typischen Lebenszyklus besitzen. Beispiele für typische Struk-

turen sind in Abbildung 3.12 zu finden. Martin und Pohl (2009) gehen auf die enorme Vielfalt 

dieser Strukturen ein, die man erkennen müsse, um ein Verständnis für Turbulenz zu erlangen. 

Unterschieden wird unter anderem zwischen wandgebundenen Strukturen, welche durch die 

Grenzschichtablösungen hervorgerufen werden und den Strukturen in der freien Strömung. 

Oft sind Wirbelmuster bereits in Vektor- oder Stromliniendarstellungen des momentanen Strö-

mungsgebietes erkennbar. Auch lokale Druckminima (der Druck nimmt i.d.R. zum Wirbelzent-

rum hin ab) oder die Vortizität können Anhaltspunkte für kohärente Strukturen sein, diese Kri-

terien sind jedoch nicht eindeutig. Die meisten Verfahren zur Identifikation kohärenter Struk-

turen sind von der lokalen Analyse des Geschwindigkeitsgradiententensors (Gleichung 3.5) ab-

geleitet (Constantinescu et al. 2017). Dabei wird grundsätzlich versucht, die Eigenschaften die-

ser Strukturen zu verstehen und diese mathematisch zu beschreiben. Erweiterte Identifikations-

kriterien stellen das Δ-Kriterium, das λ2-Kriterium und das Q-Kriterium dar (Jeong und Hussain 

1995). Eine Übersicht einer Vielzahl weiterer Methoden liefert auch Holmén (2012). 
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Abbildung 3.12:  Beispiele für kohärente Strukturen: (a) Typische Wirbelstrukturen hinter einem Qua-

der (leicht verändert nachgezeichnet aus Lacey und Rennie 2012 und Martinuzzi und Tropea 1993); (b) 

Turbulenzentwicklung an der Wand in Abhängigkeit der Reynoldszahl – je höher die Geschwindigkeit, 

desto schmaler die Strukturen (leicht verändert nachgezeichnet aus Robinson 1991) 

Da gerade im ethohydraulischen Kontext das auf den Erkenntnissen von Hunt et al. (1988) 

basierende Q-Kriterium Anwendung findet, wird dieses hier kurz vorgestellt, ohne tiefer in die 

Thematik kohärenter Strukturen einzusteigen. Das genannte Kriterium stellt, entsprechend sei-

ner Namensgebung, die zweite Invariante des Geschwindigkeitsgradiententensors dar und ist 

dadurch folgendermaßen definiert: 
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mit 𝑄𝐾𝑟 = Q-Kriterium [1/s²] 

 Ω𝑖𝑗 = Wirbeltensor (siehe Gleichung 3.8)  

 𝑆𝑖𝑗 = Deformationsratentensor (siehe Gleichung 3.7)  

 ‖…‖ = die Norm des Tensors  

   (Wurzel der Summe aller quadrierten Elemente des Tensors)  

Aus der Gleichung ist ersichtlich, dass im Q-Kriterium zwei bereits in Abschnitt 3.1 vorgestellte 

Tensoren bilanziert werden: der Wirbeltensor und der Deformationsratentensor. Ergibt sich für 

das Q-Kriterium ein positiver Wert, überwiegt der Betrag der Rotation den Betrag der Deforma-

tion, weshalb Isoflächen des positiven Q-Kriteriums auch als Hüllkurven von Wirbelstrukturen 

definiert werden können (Dubief und Delcayre 2000). Durch die Art der Berechnung ist jedoch 

keine Richtungsinformation verfügbar. Weiterhin stellt die Definition eines geeigneten Wertes 

zur Abgrenzung der Wirbelstrukturen eine Herausforderung dar, denn die über das Q-Kriterium 

isolierten Strukturen werden kleiner, wenn der Grenzwert höher gesetzt wird (Dubief und 

Delcayre 2000). Dies wird auch dadurch ersichtlich, dass sich die räumliche Ausdehnung einer 

Wirbelstruktur in einem viskosen Fluid nicht klar abgrenzen lässt und deren Visualisierung da-

mit vom vorgegebenen Grenzwert abhängt (Constantinescu et al. 2017). 

3.2.5 Turbulenzursachen: Scher- und Grenzschichtströmungen 

Bisher wurde nur auf die allgemeine Beschreibung der Turbulenz eingegangen, nicht aber auf 

deren Entstehung. Wie aus den vorhergehenden Beschreibungen zur strukturellen Charakteri-

sierung bereits offensichtlich wird, sind Geschwindigkeitsgradienten die notwendige Bedingung 

für Turbulenz. Diese können bei Grenzschichten zu festen Berandungen (Wandturbulenz) oder 
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aber in Scherströmungen aufgrund von Geschwindigkeitsunterschieden innerhalb des Fluidkör-

pers (freie Turbulenz) auftreten. Unmittelbar an einer festen Berandung muss das Fluid auf-

grund der Viskosität (Haftbedingung, eng. no-slip condition) die Geschwindigkeit dieser Beran-

dung annehmen. Aufgrund der adhäsiven und kohäsiven Bindungskräfte, die ein einfaches Los-

reißen der Schichten verhindern, entsteht ein Übergangsbereich zwischen der Geschwindigkeit 

der festen Berandung und der Geschwindigkeit des umströmenden Fluids – die Grenzschicht 

(Abbildung 3.13). Hier zeigt sich bereits, dass im Rahmen der Ethohydraulik beide Turbulen-

zursachen eine Rolle spielen: Während der Fisch sich in einem freien Wasserkörper bewegt und 

damit der freien Turbulenz mit teils sehr großen Wirbelstrukturen ausgesetzt ist, bildet sich um 

seinen Körper selbst eine Grenzschicht aus. Diese kann er aufgrund der beschriebenen Viskosi-

tät sogar nutzen, um im stehenden Wasser eine Strömung zu erzeugen, die ihn seine Umgebung 

mithilfe seines Ferntastsinns – dem Seitenlinienorgan – abtasten lässt (Montgomery et al. 1997, 

siehe Abschnitt 2.2.1). Auf der anderen Seite kann der Fisch durch Absonderung von Schleim 

die Haftung unmittelbar an der Haut verringern (siehe Abschnitt 2.4.3). 

 

Abbildung 3.13:  Beispiel für die Grenzschichtentwicklung längs eines Tragflügelprofils (in Anlehnung 

an Siekmann 2000) 

Die Theorie der Wandturbulenz, die sogenannte Grenzschichttheorie, wurde vom deutschen 

Wissenschaftler Ludwig Prandtl (1904) veröffentlicht. Ist die Wand undurchlässig und nicht 

porös, stellt sich innerhalb der Grenzschicht eine zur Oberfläche parallele Strömung mit defi-

niertem Geschwindigkeitsprofil ein und die senkrechte Strömungskomponente verschwindet. 

Dies verdeutlicht auch, warum der Druck über die Dicke der Grenzschicht annähernd konstant 

bleibt, während er jedoch in Richtung der Umströmung zusammen mit der Geschwindigkeit 

variiert (Abbildung 3.13). Die Grenzschicht beeinflusst durch ihre Dicke die Außenströmung, 

während die Außenströmung die Grenzschicht wiederum beeinflusst, indem sie ihr ihren Druck 

aufprägt. 

Trifft eine Strömung auf einen umströmten Körper, wird die Geschwindigkeit am vordersten 

Punkt (dem Staupunkt, eng. stagnation point) null und der Druck steigt dadurch an. Es findet 

eine Umwandlung von kinetischer Energie in Lageenergie statt. Beim Umströmen muss die Ge-

schwindigkeit langsam wieder ansteigen, sodass sich zunächst eine laminare, in parallelen Bah-
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nen verlaufende, Grenzschicht mit geringer Geschwindigkeit ausbildet (lineares Widerstands-

gesetz). Aufgrund der Querschnittseinengung durch den Körper steigt die Geschwindigkeit bei 

der Umströmung langsam an, sodass beim Erreichen eines ausreichend hohen Wertes ein Um-

schlag zu einer turbulenten Grenzschicht stattfinden kann. Weiterhin zeigen turbulente Grenz-

schichten aufgrund von querem Impulsaustausch ein völligeres Geschwindigkeitsprofil mit grö-

ßerem Gradienten (quadratisches Widerstandsgesetz) in unmittelbarer Wandnähe, d.h. es lie-

gen höhere Geschwindigkeiten und damit eine höhere kinetische Energie in der Grenzschicht 

vor. Dies führt wiederum dazu, dass die Schubspannung am Körper und damit der Reibungs-

widerstand zwischen Fluid und Oberfläche vergrößert wird.  

Jedoch sind gerade die turbulenten Grenzschichten erwünscht, da sie aufgrund ihres höheren 

Energieaustausches mit der Außenströmung zu einer späteren Grenzschichtablösung (eng. flow 

separation) vom Körper führen. Solange die Geschwindigkeit bei der Umströmung ausreichend 

klein oder die Viskosität44 ausreichend groß ist, kann die Grenzschicht der Kontur folgen, an-

dernfalls kann es zur Ablösung kommen. Bei stromlinienförmigen Körpern (z.B. einem Fisch-

körper) ist die Gefahr der Ablösung grundsätzlich geringer. Im Zusammenhang mit Fischen 

geht Anderson et al. (2001) näher auf das Thema ein. Die höhere Energie bei der turbulenten 

Umströmung kann dem umgekehrten Druckgradienten (positiver Druckgradient), der im Eng-

lischen als „adverse pressure gradient“ bezeichnet wird, entgegenwirken und den Ablösepunkt 

der Strömung damit zu einem weiter stromab gelegenen Punkt verschieben. Die Ablösung fin-

det an dem Punkt statt, an dem die Tangente an das Geschwindigkeitsprofil an der Oberfläche 

und damit die Wandschubspannung einen Wert von null einnimmt, d.h. senkrecht zur Wand 

steht (Gleichung 3.52 und Abbildung 3.13). Durch die Ablösung kommt es zur Rezirkulation 

hinter dem Körper und aufgrund der großen Turbulenz im Nachlauf zur Energieumwandlung 

mit dortigem Druckabfall. Dadurch erhöht sich der Druckwiderstand. 

 𝜏𝑊𝑎𝑛𝑑 = 𝜂 (
𝜕𝑣𝑥′
𝜕𝑦′

)
𝑊𝑎𝑛𝑑

 3.52 

mit 𝜏𝑊𝑎𝑛𝑑= Wandschubspannung; Grenzschichtablösung, wenn 𝜏𝑊𝑎𝑛𝑑 = 0 [N/m²] 

 𝜂 = dynamische Viskosität [N∙s/m²] 

 𝑣𝑥′ = Geschwindigkeit parallel zur Oberfläche/Wand (siehe Abbildung 3.13) [m/s] 

 𝑦′ = Koordinatenrichtung senkrecht zur Oberfläche/Wand [m] 

Es wird der Zusammenhang deutlich, dass Geschwindigkeit und Viskosität bei der Formbildung 

der Grenzschicht eine entscheidende Rolle spielen. Durch die Bilanz der Trägheitskraft und der 

Reibungskraft, die maßgeblich durch die genannten Größen beeinflusst werden, ergibt sich die 

Reynoldszahl (Re, siehe Abschnitt 3.2.6) als dimensionslose Kennzahl zur Charakterisierung 

des Strömungszustandes. Je Größer die Reynoldszahl, desto größer wird der Einfluss der Au-

ßenströmung auf die Grenzschicht und desto schmaler wird diese daher. Für einen Fisch be-

deutet dies beispielsweise, dass die freien Epidermalneuromasten auf der Haut bei geringerer 

Grenzschichtdicke stärker in die Außenströmung ragen und damit höheren Geschwindigkeiten 

ausgesetzt sind. 

Für den Geschwindigkeitsverlauf über die Höhe oder Dicke der Grenzschicht wurde ein weitge-

hend universelles Geschwindigkeitsprofil für turbulente, wandgebundene Strömungen mithilfe 

                                                
44 Wobei die Viskosität für Wasser als Stoffeigenschaft annähernd konstant ist und in Abhängigkeit der 

Temperatur nur geringfügig schwankt. 
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des dimensionslosen Wandabstandes und der dimensionslosen Geschwindigkeit definiert. Die-

ses sogenannte logarithmische Wandgesetz (eng. law of the wall) wird oft in numerischen Si-

mulationen eingesetzt, um den wandnahen Bereich zu modellieren, ohne ihn räumlich im De-

tail in kleinste Elemente auflösen zu müssen.  

Im Rahmen dieser Arbeit spielt die Grenzschichttheorie nur eine untergeordnete Rolle und es 

soll an dieser Stelle lediglich ein genereller Einblick in das Vorliegen einer solchen Schicht bei 

der Umströmung des Fischkörpers gegeben werden. Für einen Einstieg zum Verständnis der 

zwölf grundlegenden Grenzschichteigenschaften sowie erster formeltechnischer Ansätze wird 

bspw. auf Siekmann (2000) und Herwig (2016) verwiesen. Einen sehr detaillierten Einblick 

geben hingegen Prandtl et al. (1990) sowie Schlichting und Gersten (2006). 

Turbulenz entsteht also aufgrund einer Störung in der Strömung. Je nachdem, ob die Viskosität 

stark genug ist, um diese Störung wieder einzudämmen oder ob die Wirkung der trägen Was-

sermasse überwiegt, kann sich diese Störung dann weiter ausbreiten oder nicht (Stabilitätsthe-

orie). 

3.2.6 Dimensionslose Kennzahlen 

In der Strömungsmechanik gibt es einige dimensionslose Kennzahlen, die charakteristische phy-

sikalische Vorgänge beschreiben. Sie stammen aus der Ähnlichkeitsmechanik (Dimensionsana-

lyse) und dienen dazu, physikalische Vorgänge unterschiedlicher Ausdehnung und Stärke ver-

gleichbar zu machen. Gazzola et al. (2014) zeigen die Anwendung sogar über verschiedene 

Tierarten und Größenskalen hinaus. 

Anknüpfend an obige Erläuterungen wird hier zunächst die Reynoldszahl (nach Osborne Rey-

nolds, 1842-1912) genannt. Durch sie findet ein Vergleich zwischen Trägheitskräften, beschrie-

ben durch eine charakteristische Länge Lchar sowie eine charakteristische Geschwindigkeit vchar, 

und Reibungskräften, beschrieben durch die Viskosität ν, statt. Die charakteristischen Größen 

müssen jeweils in Abhängigkeit des untersuchten Strömungsproblems sinnvoll definiert wer-

den. Mithilfe der Reynoldszahl kann dann bestimmt werden, ob viskose Kräfte oder Trägheits-

kräfte für eine Fragestellung dominieren. 

 𝑅𝑒 =
𝑣𝑐ℎ𝑎𝑟 𝐿𝑐ℎ𝑎𝑟

𝜈
     𝑧. 𝐵.     𝑅𝑒𝐹 =

𝑣𝐹 𝐿𝐹
𝜈

 3.53 

mit 𝑅𝑒 = Reynoldszahl [-] 

 𝑅𝑒𝐹  = Fisch-Reynoldszahl [-] 

 𝑣𝑐ℎ𝑎𝑟 = charakteristische Geschwindigkeit [m/s] 

 𝑣𝐹 = Schwimmgeschwindigkeit eines Fisches [m/s] 

 𝐿𝑐ℎ𝑎𝑟 = charakteristische Länge [m] 

 𝐿𝐹 = Länge eines Fisches [m] 

 𝜈 = kinematische Viskosität [m²/s] 

Für ein Gerinne kann dadurch definiert werden, wann die Strömung laminar ist und wann 

turbulent. Bei der laminaren Strömung in parallelen Bahnen können die kohäsiven Kräfte (Vis-

kosität) kleine Störungen in der Strömung wieder ausgleichen, was bei der turbulenten Strö-

mung nicht möglich ist, wodurch die Turbulenz fortschreitet. Nach neuesten Erkenntnissen liegt 

der kritische Wert Rekrit für die Transition in Rohren (mit dem Rohrdurchmesser als charakte-
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ristische Länge) bei 2040 ± 10 (Avila et al. 2011). Für Gerinneströmungen wird derselbe Grenz-

wert angesetzt, jedoch entspricht die charakteristische Länge dem vierfachen hydraulischen Ra-

dius. Die im Wasserbau betrachteten Strömungen liegen in der Regel im Bereich sehr großer 

Reynoldszahlen und sind daher hochturbulent. Für umströmte Körper, bei denen die charakte-

ristische Länge der Körperlänge entspricht, gelten wiederum andere Grenzwerte. 

Von der biologischen Seite betrachtet wurde zum Beispiel eine Fisch-Reynoldszahl eingeführt 

(siehe Gleichung 3.53, rechts): bei Werten < 1 dominieren die Viskositätskräfte und bei Wer-

ten > 1000 die Trägheitskräfte. Im mittleren Wertebereich von 1 bis 1000 sind beide Kräfte von 

Bedeutung (Lauder und Tytell 2006; Videler 1993). Je kleiner ein Fisch ist und je langsamer er 

schwimmt, desto größeren Einfluss besitzt folglich die Viskosität. 

Eine weitere dimensionslose Kennzahl ist die Froudezahl (nach William Froude, 1810-1879), 

die Trägheits- und Schwerekräfte bilanziert: 

 𝐹𝑟 =
𝑣𝑐ℎ𝑎𝑟

√𝑔 ∙ 𝐿𝑐ℎ𝑎𝑟
     𝑧. 𝐵.     𝐹𝑟𝐹 =

𝑣𝐹

√𝑔 ∙ 𝐿𝐹
 3.54 

mit 𝐹𝑟 = Froudezahl [-]   

 𝐹𝑟𝐹  = Fisch-Froudezahl [-] 

 𝑔 = Erdbeschleunigung [m²/s] 

In Gerinneströmungen definiert die Froudezahl, unter Verwendung der Wassertiefe als charak-

teristische Länge und der mittleren Strömungsgeschwindigkeit als charakteristische Geschwin-

digkeit, den Fließzustand: bei Fr < 1 bezeichnet man den Zustand als strömend und bei Fr > 1 

als schießend. Im strömenden Zustand ist die Ausbreitungsgeschwindigkeit der durch eine Stö-

rung erzeugten Oberflächenwellen im Nenner größer als die Strömungsgeschwindigkeit im 

Zähler, sodass sich die Wellen auch stromaufwärts ausbreiten können. Im schießenden Zustand 

können sich die Wellen nur mit der Strömung ausbreiten.  

Auch diese Zahl wurde bereits im Bereich der fischökologischen Anwendung adaptiert (z.B. 

Nikora et al. 2003). Hier wird sie jedoch eher als eine Art dimensionslose Schwimmgeschwin-

digkeit des Fisches verwendet. Daher könnte an dieser Stelle der Bezug zur Schiffs-Froudezahl 

gezogen werden, bei der die Froudezahl das auftretende Wellenmuster durch die Fahrt des 

Schiffes beschreibt (Herwig 2004). Teilweise wird auch die rechte Seite der Gleichung in qua-

drierter Form dargestellt (Webb 1975). 

Die dritte im Bereich der Ethohydraulik relevante dimensionslose Kennzahl wurde bereits in 

Abschnitt 2.4.3 im Zusammenhang mit einer effizienten Fortbewegung aufgegriffen – die 

Strouhalzahl45 (nach Vincent Strouhal, 1950-1922): 

 
𝑆𝑡 =

𝑓𝑊 𝐿𝑐ℎ𝑎𝑟
𝑣𝑐ℎ𝑎𝑟

     𝑏𝑧𝑤.     𝑆𝑡𝐹 =
𝑓𝐹 𝑎𝐹
𝑣𝐹

 3.55 

mit 𝑆𝑡 = Strouhalzahl [-] 

 𝑆𝑡𝐹  = Fisch-Strouhalzahl [-] 

 𝑓𝑊 = Wirbelablösefrequenz [1/s] 

 𝑓𝐹 = Schwanzschlagfrequenz (bzw. Wirbelfrequenz) [1/s] 

 𝑎𝐹 = Amplitude der Schwanzspitze [m] 

                                                
45 In deutscher Literatur findet man meist die Abkürzung Sr für die Strouhal-Zahl, um Verwechslungen 

mit der dimensionslosen Stanton-Zahl zu vermeiden. In der analysierten englischsprachigen Literatur 

wurde ausschließlich die Abkürzung St verwendet, weshalb dies hier beibehalten wurde. 
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In der Natur kommt es oft zu niederfrequenten, periodischen Schwingungen durch Strömungs-

phänomene, die durch die Strouhalzahl charakterisiert werden können. Sie nimmt dabei in Ab-

hängigkeit der Reynoldszahl einen abschnittsweise festen Wert an. Im unterkritischen Bereich 

liegt dieser bei circa 0,21 und im überkritischen Bereich bei circa 0,27 (Herwig 2004). Ein klas-

sisches Beispiel sind die periodischen Ablösungen der Grenzschicht an einem Zylinder und da-

mit die Ausbildung der Kármán‘schen Wirbelstraße. Wie bereits erwähnt, liegt auch das Maxi-

mum der Schwimmeffizienz in einem Wertebereich von 0,25 bis 0,35. Die Nutzung dieses Wer-

tebereichs, gerade im Bereich der Dauerschwimmgeschwindigkeit, konnte an zahlreichen Fi-

schen nachgewiesen werden.  

3.2.7 Strömungswiderstand 

Aus den bisherigen Erläuterungen wird deutlich, dass die Grenzschicht, die Körperform und -

bewegung sowie die vorliegenden Strömungsbedingungen maßgeblichen Einfluss auf die auf 

einen Körper wirkenden Kräfte haben. Bezugnehmend auf Abschnitt 2.4.3 wird an dieser Stelle 

ein kurzer Einblick in die Berechnung der Widerstände gegeben, welche beispielsweise ein Fisch 

bei der Fortbewegung überwinden muss. 

Der Widerstand wird als die Kraft definiert, die in Richtung der ungestörten Strömung auf einen 

Körper wirkt. Die senkrecht auf der ungestörten Strömung stehende und nach oben wirkende 

Kraft wird hingegen als Auftrieb bezeichnet. An dieser Stelle wird sich jedoch auf den Wider-

stand beschränkt, der dem vom Fisch erzeugten Schub genau entgegengesetzt wirkt. Er unter-

teilt sich in verschiedene Arten, von denen an dieser Stelle die folgenden relevant sind: 

 Reibungswiderstand: aufgrund kohäsiver und adhäsiver Kräfte entsteht an einer 

Oberfläche mit Geschwindigkeitsgradienten zur freien Außenströmung eine 

Schubspannung (siehe Abschnitt 3.2.5), welche auf diese Oberfläche eine Kraft aus-

übt. Für den Reibungswiderstand sind lediglich die in Richtung der ungestörten 

Anströmung wirkenden Kraftanteile relevant. 

 Druckwiderstand: Aufgrund der An- und Umströmung entsteht entlang der Körper-

oberfläche eine Druckverteilung (Normalspannungen), welche senkrecht zu dieser 

Fläche eine Kraft ausübt (diese wird teilweise auch als Formwiderstand bezeich-

net). Für den Druckwiderstand sind lediglich die in Richtung der ungestörten An-

strömung wirkenden Kraftanteile relevant. 

 induzierter Widerstand: Aufgrund der Umströmung eines Körpers mit begrenzter 

Ausdehnung entstehen Randwirbel, die den induzierten Widerstand darstellen (vor 

allem in der Luftfahrt beim Auftrieb relevant). 

Die verschiedenen Größen können dann zum Gesamtwiderstand aufsummiert werden.  

Zur Untersuchung der Widerstände werden in der Regel experimentelle Tests in einem Strö-

mungskanal durchgeführt und ein dimensionsloser Widerstandsbeiwert bestimmt. Dieser kann 

zum einen als globaler (oberflächengemittelter) Wert cW,I vorliegen und ist in Tabellenwerken 

als einzelner Wert in Bezug zu einer bestimmten Form zu finden (Gleichung 3.56). Zum ande-

ren kann er als lokaler Beiwert cw,i (hier gekennzeichnet durch kleine Indizes) genutzt werden, 

der für einzelne Flächenelemente entlang einer Oberfläche bestimmt wird (Gleichung 3.57 

und 3.58). Die globalen Beiwerte ergeben sich theoretisch aus der Integration der lokalen Bei-

werte über die Oberfläche des Körpers (siehe z.B. Prandtl et al. 1990). Die Beiwerte stellen 
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damit einen dimensionslosen Widerstand dar. Weiterhin ermöglichen sie im Rahmen der Ähn-

lichkeitsmechanik eine Übertragbarkeit auf verschiedene Größenskalen und sind von der Rey-

noldszahl abhängig. Bei der Verwendung der globalen Form in Verbindung mit Tabellenwerten 

muss stets darauf geachtet werden, welche Fläche (senkrecht projizierte Fläche, Oberfläche) 

für die Umrechnung auf den Widerstand zu verwenden ist. Gleichung 3.59 kann ebenfalls aus 

der Bernoulli-Gleichung hergeleitet werden. Der allgemeine Geschwindigkeits- und Druckver-

lauf ist in Abbildung 3.14 dargestellt.   

 
𝐴𝑙𝑙𝑔𝑒𝑚𝑒𝑖𝑛𝑒 𝑔𝑙𝑜𝑏𝑎𝑙𝑒 𝐹𝑜𝑟𝑚:                           𝑐𝑊,𝐼 =

𝐹𝑊,𝑖
1
2
𝜌𝑣∞

2
⏟  

𝑆𝑡𝑎𝑢𝑑𝑟𝑢𝑐𝑘

𝐴𝑐

 
3.56 

 𝑙𝑜𝑘𝑎𝑙𝑒𝑟 𝑅𝑒𝑖𝑏𝑢𝑛𝑔𝑠𝑤𝑖𝑑𝑒𝑟𝑠𝑡𝑎𝑛𝑑𝑠𝑏𝑒𝑖𝑤𝑒𝑟𝑡:  𝑐𝑤,𝑟 =
𝜏𝑊𝑎𝑛𝑑
1
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𝜌𝑣∞

2
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𝑙𝑜𝑘𝑎𝑙𝑒𝑟 𝐷𝑟𝑢𝑐𝑘𝑤𝑖𝑑𝑒𝑟𝑠𝑡𝑎𝑛𝑑𝑠𝑏𝑒𝑖𝑤𝑒𝑟𝑡:         𝑐𝑤,𝑑 =

𝑝 − 𝑝∞
1
2
𝜌𝑣∞

2
=

∆𝑝

1
2
𝜌𝑣∞

2
 3.58 

mit 𝑐𝑊,𝐼 = (globaler) Widerstandsbeiwert [-] 

 𝑐𝑤,𝑖 = lokaler Widerstandsbeiwert (𝑐𝑤,𝑔𝑒𝑠 = 𝑐𝑤,𝑅 + 𝑐𝑤,𝐷) [-] 

 𝐹𝑊,𝑖  = Widerstandskraft [N] 

 𝜌 = Dichte des Fluids [kg/m³] 

 𝑣∞ = ungestörte Geschwindigkeit des Fluids [m/s] 

 𝐴𝑐 = charakteristische Fläche (i.d.R. eine projizierte Fläche) [m²] 

 𝜏𝑊𝑎𝑛𝑑= Wandschubspannung (siehe Gleichung 3.52) [N/m²] 

 𝑝 = thermodynamischer/strömungsmechanischer Druck [N/m²] 

 𝑝∞ = thermodynamischer/strömungsmechanischer Druck der 

  ungestörten Strömung  [N/m²] 

 Platzhalter I bzw. i im Index: R bzw. r = Reibung; D bzw. d = Druck; ges = gesamt 

Für den Druckverlauf ist in Abbildung 3.14 ergänzend eine zweite Achse eingezeichnet, um 

den Zusammenhang zum dimensionslosen, lokalen Druckwiderstandsbeiwert zu veranschauli-

chen. In Veröffentlichungen wird diese Art der Darstellung vielfach genutzt, um eine universelle 

Form zu beschreiben (z.B. Hassan 1985; Lucas et al. 2020; Ristroph et al. 2015). Durch den 

Bezug zur ungestörten Strömung kann eine Differenzierung vorgenommen in: Bereiche, die 

einen „Unterdruck“ darstellen und negativ sind, sowie Bereiche, die einen „Überdruck“ darstel-

len und positiv sind. 

Die Berechnung des unmittelbar auf einen Körper wirkenden Widerstands kann mithilfe gemes-

sener oder numerisch simulierter Daten erfolgen. Dafür wird die Oberfläche in viele Flächen-

elemente eingeteilt und jeweils die auf diese Elemente wirkenden Teilkräfte bestimmt (Abbil-

dung 3.15). Zu beachten ist, dass nur die Komponente der Kraft, die in Richtung der ungestör-

ten Anströmung zeigt (hier mit x∞ definiert), als Widerstand definiert ist (Herwig 2004).  
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Abbildung 3.14:  Geschwindigkeits- und Druckverlauf bei der Umströmung eines strömungsgünstigen 

Profils: Entscheidend für den Druckwiderstand sind die Bereiche II und V und für den Reibungswider-

stand die Bereiche III und IV (in Anlehnung an Siekmann 2000; Surek und Stempin 2017). 

 

Abbildung 3.15:  Zur Ermittlung des Widerstands: (a) Bestimmung des Reibungs- und Druckwiderstands 

auf einzelne Oberflächenelemente; (b) Beispiel aus Lucas et al. (2020) zur Druckkraft auf einen schwim-

menden Fischkörper und deren Wirkung als Schub oder Widerstand – zur Berechnung des Gesamtwider-

stands müssen entsprechend (a) nur die in Richtung der ungestörten Anströmung verlaufenden Kompo-

nenten berücksichtigt werden. 

Für den Reibungswiderstand wird die Schubspannung unmittelbar an der Oberfläche über diese 

integriert (in diskretisierter Form als Summe), wie im Oberflächenintegral in Gleichung 3.59 

dargestellt ist (nach Prandtl et al. 1990). Analog wird der Druckwiderstand entsprechend Glei-

chung 3.60 bestimmt. Die trigonometrischen Funktionen dienen der Umrechnung auf die Kraft-

anteile in Richtung der ungestörten Anströmung und beziehen sich auf den Winkel zwischen 

genannter Richtung (𝑥 ∞) und dem Normaleneinheitsvektor auf die Oberfläche des Körpers (�⃗� ). 

Berücksichtigt werden jedoch nur Kräfte in Richtung der ungestörten Anströmung |𝑥 ∞. 

 
𝐹𝑊,𝑅 =∬𝜏𝑊𝑎𝑛𝑑 sin (𝑥 ∞, �⃗� )|𝑥 ∞ 𝑑𝑂 = 𝑐𝑊,𝑅 ∙

1

2
𝜌𝑣∞

2 ∙ 𝑂𝑝𝑟𝑜,∥ 3.59 
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𝐹𝑊,𝐷 =∬𝑝 cos (𝑥 ∞, �⃗� )|𝑥 ∞  𝑑𝑂 = 𝑐𝑊,𝐷 ∙

1

2
𝜌𝑣∞

2 ∙ 𝑂𝑝𝑟𝑜,⊥ 3.60 

mit 𝐹𝑊,𝑅 = Reibungswiderstand [N] 

 𝐹𝑊,𝐷 = Druckwiderstand [N] 

 �⃗�  = Normaleneinheitsvektor an einem Oberflächenelement [-] 

 𝑥 ∞ = Richtungsvektor der ungestörten Strömung [-] 

 𝑑𝑂 = Fläche des Oberflächenelements [m²] 

 𝑂𝑝𝑟𝑜,𝑖 = projizierte Oberfläche mit i = ∥ für Projektion parallel und i = ⊥ für Pro- 

      jektion senkrecht zur ungestörten Strömung als charakteristische Flächen [m²] 

Während die Beiwerte für standardisierte Tragflügel-Profile sehr gut untersucht sind, ist dies 

bei Fischen aufgrund der Vielfalt nicht trivial. Für fischförmige Körper nennen Surek und 

Stempin (2017) einen globalen cW,ges-Wert von circa 0,052. Aus den Messungen von Wiegleb et 

al. (2020) mit konservierten Fischen, die an einem Stab fixiert und in einer Strömung platziert 

wurden, der wiederum an ein Kraftmessgerät angeschlossen war, ergeben sich hingegen Werte 

von 0,73⋅10-3 bis 8,94⋅10-3. Diese Werte sind jedoch verglichen mit anderen Literaturwerten 

sehr gering (vgl. Azuma 2006, Seite 322-323). Ähnliche Versuche wurden auch in zahlreichen 

anderen Studien durchgeführt, um eine Widerstandskraft auf einen Fischkörper zu ermitteln. 

Je nach Körperform und Oberfläche kann der Anteil des Druckwiderstands oder der des Rei-

bungswiderstands am Gesamtwiderstand überwiegen. Bei stromlinienförmigen, gestreckten 

Körpern, wie einem Tragflügel (eng. hydrofoil), wird von einem Überwiegen des Reibungswi-

derstands gesprochen (z.B. Herwig 2016). Auch Surek und Stempin (2017) nennen für 

schlanke Körper einen ca. 5- bis 10-mal größeren Reibungswiderstandsbeiwert gegenüber dem 

Druckwiderstandsbeiwert. Da ein Fisch eine ähnliche Form aufweist, kann auch von ähnlichen 

Eigenschaften ausgegangen werden, wobei der Fischschleim den Reibungswiderstand noch 

weiter herabsetzen kann (siehe Abschnitt 2.4.3). Bei einigen fischbezogenen Analysen zum Wi-

derstand bleibt der Reibungswiderstand jedoch völlig unberücksichtigt und es wird lediglich 

der Druckwiderstand aus dem gemessenen oder numerisch ermittelten Druck bestimmt (z.B. 

Lucas et al. 2020; Tack et al. 2021), was folglich nicht dem gesamten Widerstand entspricht, 

den ein Fisch erfährt. Aufgrund eingeschränkter Analysemöglichkeiten sind die Untersuchun-

gen weiterhin meist nur zweidimensional ausgewertet. Experimentelle Studien erzeugen daher 

voraussichtlich verlässlichere Werte, da diese den Gesamtwiderstand direkt in der Strömung 

untersuchen. 

Bei einem schwimmenden Fisch kommt außerdem erschwerend hinzu, dass dieser kein starres 

Objekt darstellt. Er zeigt in der Strömung komplexe Bewegungen, die wiederum die Strömung 

beeinflussen und wodurch sich mit jeder Momentaufnahme ein neuer Zustand einstellt. Dass 

ein schwimmender Fisch einen größeren Widerstand besitzt als ein lebloser, unbewegter Fisch, 

wurde von vielen Wissenschaftlern beschrieben. Sie unterscheiden zwischen dem Totwider-

stand (eng. dead drag) und dem Schwimmwiderstand (eng. swimming drag), wobei Bone 

(1975) den Unterschied mit einem Faktor von circa drei benennt. Webb (1971) nennt als mög-

lichen Grund die Grenzschichtablösung während der Bewegung. An dieser Stelle soll noch ein-

mal auf den Zusammenhang zwischen dem Strömungszustand der Grenzschicht und den Wi-

derständen hervorgehoben werden (Siekmann 2000): 
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 Laminare Grenzschichten (bei kleinen Re-Zahlen) lösen sich in der Nähe des größ-

ten Körperquerschnitts ab und erzeugen damit einen großen Druckwiderstand. Auf-

grund der geringen Wandschubspannung besitzen sie jedoch einen kleinen Rei-

bungswiderstand. 

 Turbulente Grenzschichten (bei großen Re-Zahlen oder bspw. auch durch Turbula-

toren herbeigeführt) liegen aufgrund ihrer höheren Energie länger am Körper an 

und erzeugen damit einen kleinen Druckwiderstand. Aufgrund der großen Wand-

schubspannung besitzen sie jedoch einen großen Reibungswiderstand. 

Im Rahmen aerodynamischer Untersuchungen von Tragflügeln spielt weiterhin der induzierte 

Widerstand eine Rolle. Dieser entsteht aufgrund der dreidimensionalen Umströmung des räum-

lich begrenzten Körpers, wodurch sich Randwirbel ausbilden, in die Energie eingespeist wird 

(Herwig 2004). Ähnliche Effekte sind auch bei Fischen zu beobachten. Umfangreiche Erläute-

rungen zum Strömungswiderstand von Fischen allgemein sind u.a. in Webb (1975) und Azuma 

(2006) zu finden. 

3.3 Diskretisierung 

Bisher wurden lediglich allgemeine, kontinuierliche Gleichungen in einem theoretischen konti-

nuierlichen Raum über eine kontinuierliche Zeit aufgestellt. Für die Anwendung im Bereich der 

Messtechnik oder auch der Numerik muss entsprechend eine Diskretisierung, also eine Eintei-

lung in diskrete, endliche Einheiten, erfolgen. In Tabelle 3.1 ist beispielhaft erläutert, was die 

verschiedenen Arten der Diskretisierung für die experimentelle Strömungsmessung sowie die 

numerische Strömungssimulation bedeuten. 

Aus der Tabelle wird deutlich, dass sowohl bei der Messung als auch bei der numerischen Si-

mulation stets ein Abwägen zwischen Zeit/Kosten und Genauigkeit notwendig ist. Oft findet 

man daher die Aussage: „So grob wie möglich und so fein wie nötig“. Ebenso ist die Diskretisie-

rung immer von dem Untersuchungsziel und dem Untersuchungsgegenstand (z.B. bestimmte 

Wirbelstrukturen) abhängig. 

Entsprechend muss auch eine Entscheidung zum verwendeten Messgerät, der Simulationssoft-

ware und die zu untersuchende Dimension (1D, 2D, 3D) getroffen werden. Da Messungen oft 

zur Kalibrierung von numerischen Modellen verwendet werden, ist das Messen an einigen für 

die Untersuchung relevanten Stellen sinnvoll, am besten in für das Modell komplexen Berei-

chen.  

Da Fische sich translatorisch in drei Richtungen bewegen können und auch die vereinfachte 

Abbildung von für das Fischverhalten relevanten Strömungsphänomenen (siehe z.B. Abbildung 

2.26) in der Ebene zu Fehlinterpretationen führen kann, ist es stets zu empfehlen, Untersu-

chungen im dreidimensionalen Raum durchzuführen. 
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Tabelle 3.1:  Erläuterungen zu verschiedenen Arten der Diskretisierung in der Strömungsmechanik 

Diskretisierung 
Experimentelle 

Strömungsmessung 
Numerische  

Strömungssimulation 

Räumliche  

Diskretisierung 

 Unterteilung des Untersuchungsge-
bietes im Versuchsaufbau in räum-

liche Einheiten; z.B. Messpunkte, 

am besten in einem räumlichen 

Gitter 

 Je nach Messverfahren erfolgt die 
Einteilung über den PC (lineare, 

planare oder volumetrische Mess-

verfahren) oder muss im Labor 

manuell vorgenommen werden 

 Feineres Gitter: längere Messdauer, 

höhere Genauigkeit 

 Unterteilung des digital abgebilde-
ten Untersuchungsgebietes in ein-

zelne, endliche Einheiten 

 In Abhängigkeit des numerischen 
Lösungsverfahrens findet eine Ein-

teilung in strukturierte oder un-

strukturierte Gitter oder Elemente 

 Feineres Gitter: höherer Rechenauf-

wand/längere Rechenzeit, höhere 

Genauigkeit 

Zeitliche  

Diskretisierung 

 Festlegung der Messfrequenz / 
zeitdiskrete Abtastung (abhängig 

vom Messgerät)* 

 Höhere Messfrequenz: größere Da-

tenmenge und längere Verarbei-

tungszeit, meist größere Genauigkeit 

 Festlegung der Zeitschrittgröße 
(für instationäre Berechnungen) in 

Abhängigkeit der untersuchten 

Strömungsbedingungen* 

 Kleinere Zeitschritte: höherer Re-

chenaufwand/längere Rechenzeit, 

höhere Genauigkeit 

Diskretisierung der 

Gleichungen 

 Umformung der Gleichungen zur 

Eingabe endlicher räumlicher und 

zeitlicher Einheiten (gemessene 

Feldgrößen können hier weiter 
verarbeitet werden) 

 Umformung der Gleichungen zur 

Eingabe endlicher räumlicher und 

zeitlicher Einheiten (im Pro-

grammcode hinterlegt; aus der 
Diskretisierung der Impulsglei-

chungen für jede Zelle ergibt sich 

ein Gleichungssystem aus n Zeilen, 

das gelöst werden muss) 

* Zusätzlich muss bei der Strömungsmessung die gesamte Messdauer und bei der Strömungssimula-

tion die Rechenzeit für den gesamten Simulationsprozess festgelegt werden; diese umfassen beide die 

Dauer des Gesamtprozesses und stellen daher keine direkte Diskretisierung dar, sollten aber an dieser 

Stelle zumindest erwähnt werden. Sie sollten groß genug gewählt werden, um die Zeitspanne abzude-

cken, innerhalb derer ein Strömungsphänomen, z.B. die größten Wirbelstrukturen durch den Betrach-

tungsraum bzw. das Modell wandern. 

 

3.4 Experimentelle Strömungsmesstechnik 

Experimentelle Strömungsmessungen spielen in der Ethohydraulik eine wichtige Rolle, um die 

hydraulischen Reize zu erfassen. Aufgrund der zeitlichen und räumlichen Auflösung sind die 

Anwendungsbereiche der einzelnen Messtechniken jedoch begrenzt. Während bei der kleinräu-

migen Analyse von Schwimmbewegungen eher optische/bildbasierte Techniken eingesetzt wer-

den (z.B. PIV, Particle Image Velocimetry), sind bei großräumigeren Untersuchungen im Labor 

oder gar im Freiland andere Techniken notwendig. Ergänzende hydrodynamisch-numerische 

Simulationen sind dann hilfreich, um Bereiche ohne Messdaten durch die Simulationsergeb-

nisse ergänzen und analysieren zu können. Dabei sind stets eine gute Kalibrierung und Validie-

rung anhand der Messdaten notwendig. Auch die Messdaten sollten zuvor einer genauen Plau-
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sibilitätskontrolle unterzogen werden, um Messfehler zu identifizieren und einen ersten Ein-

druck der Strömungseigenschaften für den Modellaufbau (Wahl des Turbulenzmodells usw.) 

zu erhalten.  

Wie in den vorherigen Abschnitten bereits ersichtlich wurde, wird die Bewegung eines Fluid-

teilchens entscheidend durch die Geschwindigkeit und den Druck beschrieben. Folglich wird in 

der Regel die Geschwindigkeit ein-, zwei- oder dreidimensional indirekt gemessen und darauf 

aufbauend weitere Parameter berechnet (Bewegungsarten nach Stokes). Der Druck wurde in 

ethohydraulischen Untersuchungen bisher kaum betrachtet, was jedoch auch daran liegen 

kann, dass die Werte aufgrund hydrostatischer und atmosphärischer Einflüsse nicht so einfach 

zu analysieren sind. 

Die experimentelle Strömungsmesstechnik stellt ein weitgefasstes Themengebiet dar und die 

Literatur zur Messtechnik im wasserbaulichen Forschungsschwerpunkt ist begrenzt. Der 

Schwerpunkt in der Fachliteratur liegt eher im Bereich hydrometrischer Messtechnik (z.B. 

Boiten 2008; Morgenschweis 2018), welche etwas stärker im Fachgebiet der Hydrologie anzu-

siedeln ist, oder im Bereich maschinenbaulicher Anwendungen (z.B. Nitsche und Brunn 2006; 

Tropea et al. 2007), bei denen wiederum andere Skalen und Fragestellungen betrachtet werden 

als im Wasserbau. Einziges umfangreiches und zu empfehlendes Werk, dass sich mit dem ge-

samten Spektrum wasserbaulicher Messtechnik beschäftigt, einschließlich der Theorie, der An-

wendung und der Analyse, ist der von der IAHR (International Association for Hydro-Environ-

ment Engineering and Research) herausgegebene Doppelband zur experimentellen Hydraulik 

(Aberle et al. 2017; Muste et al. 2017). 

Im Folgenden wird zunächst ein kurzer Überblick über die Möglichkeiten zur Messung der Ge-

schwindigkeit und des Druckes sowie die Vor- und Nachteile und Einsatzgebiete verschiedener 

Messmethoden im Rahmen der Ethohydraulik gegeben. Die Auflistung zur Messtechnik hat da-

bei keinen Anspruch auf Vollständigkeit. Anschließend wird ein Einblick in die aktuell ver-

stärkte Forschung im Bereich bioinspirierter Sensorik und zum Schluss einige Hinweise zum 

Post-Processing der Messdaten gegeben. 

3.4.1 Klassische Strömungsmessung 

Ethohydraulische Untersuchungen betreffen in der Regel situativ ähnlich im Labor abgebildete 

Aspekte realer Anlagen, die damit einen Ausschnitt der Freilandsituation im Maßstab 1:1 dar-

stellen, oder es werden sogar Feldmessungen durchgeführt. In beiden Fällen wird jedoch deut-

lich, dass die räumliche Ausdehnung der Untersuchung einen etwas größeren Umfang besitzt. 

Handelt es sich wiederum um Untersuchungen zur Schwimmkinematik und der Interaktion 

zwischen Fisch und Fluid, ist eine kleinräumige Betrachtungsweise mit hoher räumlicher und 

zeitlicher Auflösung nötig. Welches Messgerät für die Untersuchung sinnvoll anzuwenden ist, 

hängt also entscheidend vom Untersuchungsziel ab. Im Folgenden werden einige Aspekte für 

die Messgerätewahl erläutert: 

 Messumgebung: Muss im Freiland gemessen werden oder im Labor? Es gibt Mess-

einrichtungen, die nur unter Laborbedingungen und im kleinen Rahmen anwend-

bar sind. Bei Messungen im Freiland werden stets robustere und aufgrund der grö-

ßeren räumlichen Ausdehnung auch Geräte mit geringerer Auflösung (große Mess-

zellen oder große Abstände der Messpunkte) verwendet.  
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 Dimension der Feldgröße: Sollte die vektorielle Feldgröße ein-, zwei- oder dreidi-

mensional erfasst werden? Wird bspw. im Freiland nur der Durchfluss ermittelt, ist 

eine eindimensionale Messung ausreichend, da hierfür nur die senkrecht auf dem 

durchflossenen Querschnitt stehende Komponente benötigt wird. Wird jedoch ein 

komplexes Strömungsmuster analysiert, muss eine höhere Dimension gewählt wer-

den. 

 Räumliche und zeitliche Auflösung: Welche räumliche und zeitliche Auflösung ist nö-

tig und sinnvoll (Diskretisierung)? Während PIV nur kleinräumig im Labor verwen-

det werden kann und selbst Zellgrößen im Millimeterbereich möglich sind, sodass 

feinste Bewegungen analysiert werden können, sind bei manchen ADCPs (Acoustic 

Doppler Current Profiler) nur Zellgrößen von mindestens 10 cm einstellbar. Zusätz-

lich ergibt sich hier auch eine Zeit- und Kostenfrage, da Zeit und Raum nicht nur 

vom Gerät, sondern auch von den Konfigurationen des Anwenders abhängen. 

 Multidimensionalität: Müssen die Strömungsdaten zeitsynchron multidimensional, 

d.h. an mehreren räumlichen Punkten gleichzeitig, aufgezeichnet werden (punktu-

elle, lineare, planare oder volumetrische Messung)? Die zeitsynchrone Messung bie-

tet zum einen den Vorteil der Effizienz (mehr Punkte in derselben Zeit) und zum 

anderen, dass zeitabhängige hydraulische Strukturen in ihrer räumlichen Erschei-

nung aufgezeichnet werden können. Im Freilandeinsatz helfen die Lotrechtenmes-

sungen von ADCPs (linear) außerdem dabei, die Geschwindigkeiten selbst bei gro-

ßen Wassertiefen in verschiedenen Zellen bis zum Gewässergrund aufnehmen zu 

können. 

 Messprinzip: Mithilfe welcher physikalischer Größe wird die Feldgröße indirekt be-

stimmt? Je nach Messprinzip können verschiedene Geräte sinnvoll anzuwenden 

sein. Akustische Messgeräte benötigen beispielsweise Partikel, an denen das Signal 

reflektiert und wieder empfangen werden kann – ohne diese kann keine Messung 

stattfinden. Ein Messflügel, dessen mechanisches Prinzip auf der Proportionalität 

der Umdrehungszahl seines Rotors zur Strömungsgeschwindigkeit basiert, kann bei 

starkem Treibgutanfall im Gewässer (z.B. Algen) aufgrund von Verklausungsgefahr 

nicht sinnvoll genutzt werden. 

Um einen schnellen Überblick zu den verschiedenen Messgeräten zu erhalten, sind einige we-

sentliche in Tabelle 3.2 aufgelistet sowie wichtige Merkmale zur Wahl des Gerätes angegeben. 

Es wird hier bewusst auf einige Messgeräte verzichtet, deren Einsatz im Rahmen ethohydrauli-

scher Untersuchungen nicht empfohlen wird, z.B. Laser Doppler Anemometrie (LDA), da hier 

nur punktuelle Messungen möglich sind, ein großer Messaufwand mit teuren Geräten vorliegt, 

räumlich nur begrenzte Messungen möglich sind und beim Einsatz mit Lasern große Vorsicht 

geboten ist. Ebenso ist der Einsatz von Fünfloch-/Kugelsonden oder Hitzedraht Anemometer 

aufgrund der filigranen Strukturen im Bereich des Wasserbaus selten geworden. Vier etablierte 

Messgeräte mit stark variierender Messgenauigkeit, die oft im Labor und Freiland für verschie-

dene Zwecke eingesetzt werden, sind außerdem mit Beschreibung ihrer Messprinzipien in Ab-

bildung 3.16 zu sehen. Grundsätzlich wird außerdem zwischen berührungsloser, nicht-invasi-

ver (eng. non-instrusive) und invasiver (eng. instrusive) Messtechnik unterschieden, je nachdem 

ob und in welcher Stärke das Gerät selbst die Strömung beeinflusst, z.B. beim Eintauchen in 

den Wasserkörper. 
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Tabelle 3.2:  Übersicht zu verschiedenen Geschwindigkeitsmessgeräten mit unterschiedlicher räumli-

cher und zeitlicher Auflösung und Ausdehnung (Abtastrate nach Aberle et al. (2017): gering = nur sta-

tistische Analyse möglich; hoch = Auswertung turbulenter Charakteristika möglich; mittel = unsicher) 
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Abbildung 3.16:  Vier etablierte Strömungsmessgeräte für den wasserbaulichen Labor- und Freilandein-

satz (aus Lehmann et al. 2021b) 

Die Übersicht zeigt, dass es im Bereich akustischer, auf dem Doppler Effekt beruhender Verfah-

ren eine Vielzahl verfügbarer Geräte gibt. Je nach Anzahl der Sender und Empfänger, deren 

Ausrichtung, der verwendeten Wellenlängen des Ultraschalls, der Robustheit und der Größe 

sind verschiedene Einsatzbereiche im Labor und Freiland möglich. In wasserbaulichen Anwen-

dungen, bei denen die Geschwindigkeiten dreidimensional in großen Laborrinnen aufgenom-

men werden, hat sich das Acoustic Doppler Velocimeter (ADV) als Standard etabliert. Denn mit 

dem ADV sind punktuelle Messungen in einem sehr kleinen Messvolumen möglich (siehe Ab-

schnitt 4.2.1). Der Acoustic Doppler Current Profiler (ADCP) ist hingegen eine vielfach im Frei-

land eingesetzt Variante der akustischen Messgeräte. Dieser hat den Vorteil, dass Geschwindig-

keiten in vordefinierten Messzellen über eine gesamte Lotrechte bis in große Wassertiefen auf-

gezeichnet werden können. Zu diesem Zweck ist ergänzend ein Laufzeitverfahren zur Bestim-

mung der Entfernung der Messzellen vom Gerät integriert. Je nach Gerätetyp gibt es das ADCP 

in einer stationären und einer moving-boat Variante, bei der das Gerät langsam entlang eines 

Gewässerquerschnitts bewegt wird. Da akustische Messgeräte eingetaucht sein müssen, können 
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sie als leicht invasiv bezeichnet werden, da sie die Strömung in der Nähe des Sensorkopfes 

leicht beeinflussen (Mueller et al. 2007). Weiterhin kommt es aufgrund der akustischen Impulse 

zu leichten Strömungen im Bereich weniger Zentimeter pro Sekunde (Poindexter et al. 2011). 

Akustische Geräte werden außerdem im Bereich des Feststofftransports eingesetzt, da Dichte-

unterschiede und sogar Korngrößen aus den Daten interpretiert werden können. Im Bereich 

der Ethohydraulik werden zum Fischmonitoring, wie in Abschnitt 2.5 beschrieben, ebenfalls 

akustische Kameras eingesetzt. In Verbindung mit dreidimensionalen ADCP-Messungen können 

dadurch kleinräumige, ethohydraulische Untersuchungen zum Orientierungsverhalten von Fi-

schen durchgeführt werden (Schmidt et al. 2017; Schmidt et al. 2018). 

Ergänzend zur quantitativen Beschreibung der Strömung gibt es außerdem auch die Möglich-

keit zur qualitativen Beschreibung. Dies kann dabei helfen, zunächst einen ersten Eindruck der 

Strömungssituation zu bekommen oder vorliegende Strukturen sichtbar zu machen, wie Abbil-

dung 3.17 zeigt. Als typischer Farbtracer wird im Wasserbau in der Regel Kaliumpermanganat 

eingesetzt. Aufgrund der Toxizität, wenn auch nur gering, sollte er nicht im Zusammenhang 

mit Fischen eingesetzt werden. Daher kann z.B. Rotebeetesaft als ökologischer Ersatztracer ein-

gesetzt werden. Auch Holzspäne können im Freiland als Oberflächentracer verwendet werden. 

 

Abbildung 3.17:  Beispielbilder zur qualitativen Beschreibung der Strömung: (a) Die Fäden der Faden-

harfe folgen der Strömung und machen damit den Verlauf sichtbar; (b) Ablagerungen in bestimmten 

Bereichen des Versuchsaufbaus deuten auf geringe Geschwindigkeiten hin; (c) Sichtbarmachung der 

Oberflächenströmung durch Zugabe von Papierschnipseln als Tracerpartikel; (d) Zugabe von Rotebee-

tesaft als Farbtracer zur Veranschaulichung der Wirbelstraße hinter einem umströmten Zylinder. 

Neben der Geschwindigkeit kann als Feldgröße auch der Druck gemessen werden. Zum Einsatz 

kommen im Wasserbau beispielsweise einfache kommunizierende Röhren. Über einen schma-

len Schlauch kann der zu untersuchende Messpunkt mit einer Röhre verbunden werden, in der 

sich der vorliegende Druck als freie Wasseroberfläche ausbilden kann. Der Druck kann dann 

durch Umrechnung aus der abgelesenen Wassersäule bestimmt werden. Relevant ist der Druck 

im Wasserbau im Rahmen von Druckrohrleitungen, während er bei offenen Gerinnen mit Frei-

spiegelabfluss eher im Zusammenhang mit Bauwerksdrücken oder in Form des vorliegenden 

Wasserstands relevant ist. Im Maschinenbau wird hingegen ein größeres Portfolio an Messtech-

nik angewendet, dazu gehören z.B. auch drucksensitive Farben, Hydrophone oder auch elekt-

romechanische Druckaufnehmer, auf die in Abschnitt 4.2.2 im Zusammenhang mit der im Rah-

men dieser Arbeit verwendeten neuen Messtechnik noch einmal eingegangen wird. 



Ethohydraulische Modellierung 

    141 

Für genauere Informationen zur Druckmessung sowie anderen Messgrößen (z.B. Wand-

schubspannung) wird auf die oben bereits genannte Literatur verwiesen. 

3.4.2 Bioinspirierte Strömungsmessung 

Neben den klassischen Messmethoden rückt auch die Entwicklung immer weiterer Technolo-

gien zur bioinspirierten Strömungsmessung in den Fokus. Dies kann dem besseren Verständnis 

der Sinneswahrnehmung aquatischer Lebewesen dienen (Mogdans und Bleckmann 2012) – 

teilweise mit dem Ziel, Fischrobotern mithilfe verbauter Sensorik eine fischähnliche Orientie-

rung und Navigation in der aquatischen Umgebung zu ermöglichen (Fuentes-Pérez 2019; Wang 

et al. 2022). 

Während bei den klassischen Strömungsmessungen eine berührungslose, nicht invasive Mes-

sung gewünscht ist, ist eine Platzierung des Messkörpers in der Strömung bei der bioinspirierten 

Messung sogar wichtig. Denn dadurch wird eine möglichst reale Situation aus der Perspektive 

eines aquatischen Lebewesens erzeugt (Abbildung 3.18).  

Die Wahrnehmung der Umgebung und Darstellung in Form hydrodynamischer Bilder mithilfe 

selbsterzeugter Strömung wird in der – bisher ausschließlich englischsprachigen – Literatur als 

hydrodynamische Bildgebung (eng. hydrodynamic imaging) bezeichnet und wurde bereits von 

Hassan (1989) beschrieben. Auch andere Wissenschaftler gehen auf die hydrodynamische Bild-

gebung im Zusammenhang mit dem Strömungssinn der Fische ein (Windsor 2014; Wolf et al. 

2019; Yang et al. 2006). Smith (2000) beschreibt beispielsweise auch die Wahrnehmung mit 

der Seitenlinie als eine Art primitive Echoortung, wenn man davon ausgeht, dass ein Signal bei 

einer bspw. radialen Ausbreitung nicht gleichzeitig auf die gesamte Körperoberfläche auftrifft, 

sondern ein Zeitversatz vorliegt. Dadurch kann die Richtung, aus der das Signal stammt, geortet 

werden. Fuentes-Pérez (2019) nimmt weiterhin eine noch feinere Differenzierung vor: 

 hydrodynamische Kartierung (eng. hydrodynamic mapping): die Wahrnehmung der 

räumlichen Umgebung und der Strukturen mithilfe der Strömung 

 hydrodynamische Wahrnehmung (eng. hydrodynamic sensing): die Wahrnehmung 

der Eigenschaften und Charakteristika der Strömung selbst 

Da es schwierig ist, hier eine klare Grenze zu ziehen, wird in dieser Arbeit der Begriff der hyd-

rodynamischen Bildgebung beibehalten. 

Aus den Erläuterungen wird bereits ersichtlich, dass im Rahmen bioinspirierter Strömungsmess-

technik das Seitenlinienorgan im Fokus steht. In Bezug auf einen Fisch hat die Entwicklung 

künstlicher Seitenlinienorgane (ALL, eng. artificial lateral line) zum Ziel, schnelle Änderungen 

von Strömungsparametern entlang des Körpers in einer Art und Weise zu untersuchen, wie sie 

auch ein echter Fisch wahrnehmen würde (Tuhtan et al. 2018). Dabei ist es wichtig, die Eigen-

schaften der Sinneszellen zu adaptieren und damit die bioinspirierte Sensorik auf die fischbio-

logische Sensorik abzustimmen, um eine ähnlich Signalaufnahme zu ermöglichen.  

Mittlerweile gibt es eine Vielzahl an verschiedenen Entwicklungen, in denen die Epidermal- 

und Kanalneuromasten mithilfe von künstlichen Haarsinneszellen oder über Differenz- und Ab-

solutdrucksensoren nachgebildet wurden. Oft wird dabei für die sensorischen Elemente MEMS 

Technologie (Mikro-Elektrisch-Mechanische-Systeme) verwendet, da diese sehr klein, gut zu 

verbauen und meist bereits kostengünstig zu erhalten sind. Auch in der Gestaltung der Mess-

sonden liegt eine große Variabilität vor, was die Anzahl und Anordnung der Sensoren sowie die 
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Form und Größe des Gehäuses betrifft. Da es einige Review Artikel inklusive einer großen Über-

sicht an Bildern zum Stand der ALL-Forschung gibt, wird hier nicht weiter im Detail darauf 

eingegangen, sondern auf Fuentes-Pérez (2019), Shizhe (2014), Jiang et al. (2019) und vor 

allem Zhai et al. (2021) verwiesen. Die Wissenschaftler gehen dabei auf die hauptsächlich ver-

wendeten Messprinzipien ein. Da es sich bei den künstlichen Haarsinneszellen meist um in die 

Strömung ragende dünne Strukturen handelt, werden die in ihrer einseitigen Lagerung erzeug-

ten Verformungen durch piezoresistive, piezoelektrische, kapazitive oder faseroptische Senso-

ren aufgezeichnet (Zhai et al. 2021). Weiterhin wurden auch Hitzedrähte, deren Temperaturän-

derung proportional zur Geschwindigkeit ist, oder die erwähnten Drucksensoren eingesetzt. Je 

nach System muss dann eine Kalibrierung auf die gewünschten Strömungsgrößen stattfinden, 

um die Messsonde anwenden und die Daten entsprechend interpretieren zu können.  

Eingesetzt wurden die Sonden unter anderem zur Wahrnehmung der hydrodynamischen Um-

gebung und der Wirbelidentifikation. Dazu gehört die allgemeine Beschreibung der Charakte-

ristik des Strömungsfeldes, die Bestimmung der Geschwindigkeit und deren Richtung, die Be-

schreibung der Wirbelstraße sowie die Identifikation von Dipol-Quellen, die Beute simulieren 

sollen. Des Weiteren werden die Informationen auch genutzt, um Verhaltensregeln für Unter-

wasserroboter aufzustellen. Dies betrifft konkret die Identifikation von Mustern, die Bewe-

gungskontrolle z.B. bei der Rheotaxis und dem Verharren in der Strömung, die Detektion und 

Meidung fester Strukturen sowie die Detektion von Nachbar-Fischen in einem Schwarm. Wei-

terhin findet auch der Einsatz neuronaler Netze statt (Wolf et al. 2019) und die Untersuchungen 

wurden teilweise auch durch numerische Strömungssimulationen ergänzt. Fuentes-Pérez 

(2019) erwähnt jedoch, dass die meisten Untersuchungen unter stark idealisierten und damit 

nicht natürlichen Bedingungen durchgeführt wurden.  

Die Entwicklung bioinspirierter Sonden schreitet folglich schnell voran und ist ein nützliches 

Hilfsmittel, um dem besseren Verständnis eines Fisches und seines Verhaltens einen Schritt nä-

her zu kommen. Können Signale oder Informationen in ähnlicher Weise aufgezeichnet werden, 

wie sie ein Fisch wahrnimmt, kann mithilfe verschiedenster Techniken versucht werden, die 

Umwelt aus seiner Perspektive zu rekonstruieren. In Abschnitt 4.2.2 wird mit der in dieser Ar-

beit verwendeten Messtechnik an diesen Abschnitt angeknüpft.  

 

Abbildung 3.18:  Beispiele bioinspirierter Strömungsmesssonden (TalTech, Fuentes-Pérez 2019) 
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3.4.3 Post-Processing von Messdaten 

Ein wichtiger Baustein experimenteller Strömungsmessung ist das anschließende Post-Proces-

sing der Daten. Neben der Vielzahl an Messgeräten und damit den verschiedenen Parametern, 

die aufgezeichnet werden können, ist der Datenumfang aufgrund zeitlicher und räumlicher As-

pekte maßgebend vom Anwender durch Geräteeinstellung und Messplanung bestimmt. Die Da-

ten können im Wesentlichen in folgende Kategorien eingeteilt werden (Priestley 1981): 

 Zeitliche Prozesse: Prozesse, die in der Zeit variieren; die Daten werden als Zeitrei-

hen (eng. time-series) bezeichnet, 

 Räumliche Prozesse: Prozesse, die im Raum variieren, 

sowie 

 Multivariate Daten: Sammlungen simultaner Daten (ortsgleich oder -verschieden), 

 Multidimensionale Daten: Daten an verschiedenen Punkten im Raum, 

 Multivariate-multidimensionale Daten: simultane Datensammlungen an verschiede-

nen Punkten im Raum. 

Für die Beschreibung der räumlichen Dimension d sowie der Dimension weiterer multivariater 

Daten v kann eine entsprechende Notation verwendet werden: z.B. für zweidimensionale Daten 

mit drei abhängigen Parametern „2d3v“. Teilweise sind auch Notationen wie „3C-2D“ zu finden, 

was sich auf die räumliche Dimension D und die Anzahl der Geschwindigkeitskomponenten C 

bezieht. Die Schreibweisen können folglich leicht voneinander abweichen, das Prinzip ist jedoch 

dasselbe. 

Bei der Untersuchung von Messdaten handelt es sich in der Regel um zeitdiskrete Zahlenfolgen 

endlicher Länge. Um aus ihnen für die Ethohydraulik relevante Daten zu gewinnen, ist eine 

Signalverarbeitung notwendig. Was in der Biologie als Reiz beschrieben wird, ist analog in der 

Signalverarbeitung das Signal, welches in Form von Messdaten vorliegt. Es gilt also, aus den 

vorhandenen Datensammlungen relevante Informationen zu identifizieren und derart aufzube-

reiten, dass sie in sinnvoller Art und Weise mit ethologischen Daten gegenübergestellt werden 

kann. Hierbei ist eine klare Differenzierung zwischen zeitlichen und räumlichen Prozessen 

wichtig. Für die zeitlichen Prozesse ist die genaue Abfolge des Signals, also das zeitliche Muster, 

als Information von Bedeutung. Folglich ist eine Analyse sowohl im Zeitbereich als auch im 

Frequenzbereich sinnvoll. Hingegen ist bei den räumlichen Prozessen der zeitliche Verlauf eines 

Signals an einem Punkt im Raum womöglich nicht von allzu großer Bedeutung, während jedoch 

die mittleren Werte bestimmter Feldgrößen Auskunft über die Umgebung geben. Je nach Ziel 

der Untersuchung muss folglich eine geeignete Auswertemethode gewählt werden. Ebenso 

muss auch im Vorfeld zur Messung eine für das Untersuchungsziel geeignete Messdauer und 

Messfrequenz gewählt werden. An dieser Stelle ist auch das Nyquist-Shannon-Theorem zu nen-

nen, nach dem man Messdaten mindestens mit der doppelten Frequenz des eigentlichen Signals 

aufzeichnen muss, um eine eindeutige Rekonstruktion des Signals zu ermöglichen und Aliasing 

zu verhindern. Dasselbe gilt natürlich auch für die Sensorik von Lebewesen. So ergibt es keinen 

Sinn Messdaten zu untersuchen, die außerhalb des Wahrnehmungsspektrums des Tieres liegen. 

In obiger Beschreibung zu den sensorischen Systemen von Fischen wurde bereits darauf einge-

gangen, dass auch einzelne Sinneszellen entweder aufgrund ihrer morphologischen Ausprä-

gung oder ihrer begrenzten Sensitivität als Hoch-, Tief- oder Bandpassfilter wirken können. 
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Abbildung 3.19:  Beispiele für verschiedene Arten der Visualisierung von Messdaten 
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Bei der Aufnahme zeitlicher Prozesse ist eine Auswertung sowohl im Zeitbereich als auch im 

Frequenzbereich sinnvoll. Für die Zeitreihe können verschiedene Turbulenzparameter (z.B. tur-

bulente kinetische Energie, Reynolds-Schubspannungen) berechnet werden. Während eine 

Zeitreihe jedoch durch einen gezackten Verlauf gekennzeichnet ist und periodische Strukturen 

oft nicht direkt ersichtlich sind, können diese im Frequenzbereich direkt identifiziert werden. 

Dafür findet in der Signalanalyse vielfach die bereits erwähnte Fourier Transformation Anwen-

dung. Da zeitdiskrete Daten vorliegen, wird in der Regel die Diskrete Fourier Transformation 

bzw. die Schnelle Fourier Transformation (FFT) eingesetzt. Das Frequenzspektrum zeigt dann 

die Stärke, oder besser die Energie, die ein Signal mit einer definierten Frequenz enthält (z.B. 

beim Schall: Lautstärke durch Amplitude, Tonhöhe durch Frequenz). Im Bezug zur Turbulenz 

wurde diese bereits in Abschnitt 3.2.4 erläutert. Dort wurde beschrieben, dass die größten Wir-

bel (kleine Frequenzen) die meiste Energie besitzen und in immer kleinere, energieärmere 

Strukturen zerfallen.  

Werden die räumlichen Prozesse betrachtet, sind oft statistische Analysen ausreichend. Dabei 

werden beispielsweise Lagemaße für räumlich verteilte Feldgrößen, wie der Mittelwert der Ge-

schwindigkeit oder des Drucks, analysiert. Auf Basis der Daten können Aussagen über zeitun-

abhängige Signaturen der Strömung getätigt werden. Ebenso können bei räumlich hochaufge-

lösten Daten auch verschiedene weitere, oben bereits beschriebene, hydraulische Parameter 

bestimmt werden. In einigen Fällen wird das Geschwindigkeitsfeld bspw. mithilfe der Strö-

mungsgleichungen in ein Druckfeld umgerechnet. Ebenso können räumliche Gradienten ermit-

telt werden, die wiederum entsprechend der Bewegungsformen nach Stokes Aussagen über 

Rotation oder Deformation zulassen. Für die Berechnung der Parameter sind Programmier-

kenntnisse oder geeignete Programme hilfreich. 

Unabhängig davon, ob räumliche oder zeitliche Prozesse betrachtet werden, sollte jedoch zuvor 

eine Analyse und Bereinigung der Daten stattfinden. Dadurch können Fehler erkannt und ggf. 

gefiltert werden. Teilweise wird dies auch bereits messgeräteintern über die Firmware oder 

durch extra Software des Geräteherstellers durchgeführt.  

Zum Schluss ist eine geeignete Visualisierung der räumlichen oder zeitlichen Daten, die im Zeit- 

oder Frequenzbereich vorliegen können, nötig. Denn durch eine geeignete Darstellung werden 

die Daten erst interpretierbar, wie die Beispiele in Abbildung 3.19 zeigen. Einige Darstellungs-

weisen wurden bereits in Abschnitt 2.5.3 im Bezug zu ethologischen Daten genannt. Da die 

Verarbeitungs- und Darstellungsmöglichkeiten von Kalkulationssoftware wie Microsoft Excel 

begrenzt sind, wird die Nutzung einer Programmiersprache empfohlen. Python liefert beispiels-

weise mit der Programmbibliothek Matplotlib ein umfangreiches Portfolio möglicher Darstel-

lungsweisen. Ebenso stellt die freie Software ParaView (basiert ebenfalls auf der Programmier-

sprache Python) ein umfangreiches Analyse- und Visualisierungstool dar, besitzt eine benutzer-

freundliche Programmoberfläche und wird bereits zur Auswertung numerischer Simulationsda-

ten vielfach eingesetzt, was zusätzlich eine einfache Gegenüberstellung von Messung und Si-

mulation ermöglicht. 

Zusammenfassend sind folgende Aspekte im Rahmen des Post-Processing von Messdaten wich-

tig: 

 Datenaufnahme: Berücksichtigung des Untersuchungsziels (Wahl der Messgeräte, Mess-

dauer, räumliche Ausdehnung sowie zeitliche und räumliche Diskretisierung), 
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 Statistische Analyse im Zeitbereich: Lagemaße, Streuungsmaße, Korrelationen, Bereini-

gung der Daten, Filtern von Ausreißern, 

 Signalanalyse im Frequenzbereich: Fourier Transformation, Identifikation maßgebender, 

energiereicher Frequenzen, ggf. Rauschfilterung,  

 Ermittlung weiterer hydraulischer Größen: je nach Messsystem können verschiedene Pa-

rameter aus den Messdaten bestimmt werden, z.B. die turbulente kinetische Energie, 

Reynolds-Schubspannung, die Vortizität oder Rotation, das Q-Kriterium, verschiedene 

charakteristische Wirbelgrößen, 

 Visualisierung: Wahl der zur Interpretation geeigneten Darstellung oder Weiterverarbei-

tung 

Sowohl bei der statistischen Analyse als auch der Signalanalyse ist eine Identifikation von Mus-

tern möglich, wozu zukünftig – wie bereits mehrfach erwähnt – der Einsatz von künstlicher 

Intelligenz sinnvoll sein kann. Gerade wenn es um die Verknüpfung hydraulischer und etholo-

gischer Daten geht.  Zum Verständnis der Wahrnehmung eines Tieres ist es sinnvoll, die Daten-

aufzeichnung in einer bioinspirierten Art und Weise aufzuzeichnen. Ob jedoch jemals verstan-

den sein wird, wie die Filterung und Verarbeitung der Informationen im Zentralnervensystem 

des Tieres funktioniert, ist fraglich. 

3.5 Numerische Strömungssimulation 

Die in Abschnitt 3.2 beschriebenen Grundgleichungen der Strömungsmechanik sind analytisch 

nicht lösbar, weshalb sich numerischer Methoden bedient wird, um eine Annäherungslösung 

zu erhalten. Diese Fachdisziplin wird als (hydrodynamisch-)numerische Strömungssimulation 

und im Englischen als Computational Fluid Dynamics (CFD) bezeichnet, wobei sich die Abkür-

zung CFD auch im Deutschen etabliert hat. Der Schwerpunkt liegt in dieser Arbeit zwar nicht 

auf den Strömungssimulationen, weshalb hier auch nur knapp darauf eingegangen wird, jedoch 

bilden sie die Basis für CFD-basierte, ethohydraulische Modellierungsansätze, die darauffolgend 

ebenfalls kurz behandelt werden. 

Wie bereits erwähnt stellen numerische Strömungssimulationen eine gute Ergänzung für lü-

ckenhafte, messtechnisch aufgenomme Daten dar. Dadurch wird ein dichteres Raster an Feld-

größen erzeugt, die genutzt werden können, um sie mit dem Fischverhalten gegenüberzustel-

len. 

3.5.1 Vom Modellaufbau bis zur Visualisierung 

Am Beginn jedes Modellierungsprozesses steht die Frage nach dem Objekt und dem Untersu-

chungsziel (Übersicht in Abbildung 3.20). Die Situation, die entweder als Ausschnitt aus der 

Natur entnommen wird, eine zukünftige Planung darstellt oder ggf. ein konkretes Modell, muss 

dann in einem geometrischen CAD-Modell abgebildet werden. Hierbei ist es wichtig, dass die 

Modellränder genügend Abstand zum relevanten Untersuchungsbereich haben und diesen da-

mit nicht maßgeblich beeinflussen können. Je nach Fragestellung kann es sinnvoll sein, das 

Modell zweidimensional oder dreidimensional oder auch als eine Kopplung aus beidem abzu-

bilden. Im Bereich der Ethohydraulik ist eine dreidimensionale Modellierung aufgrund der 

räumlichen Fischbewegungen anzustreben. 
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Abbildung 3.20:  Wesentliche Schritte der numerischen Strömungssimulation 

Wichtig ist anschließend die Definition des Untersuchungsgegenstands und der zu berücksich-

tigenden Aspekte (Muss zum Beispiel eine zweiphasige Strömung mit freier Wasseroberfläche 

betrachtet werden oder reicht eine einphasige Betrachtung des Problems?). Im Wasserbau wer-

den oft zweiphasige, isothermische, inkompressible und turbulente Problemstellungen unter-

sucht. Entsprechend kann dann auch eine geeignete Software gewählt werden, von denen mitt-

lerweile zahlreiche freie sowie kommerzielle verfügbar sind. Eine Übersicht ist unter anderem 

in Musall (2011) sowie etwas detaillierter in Tonina und Jorde (2013) gegeben. OpenFOAM 

stellt eine mittlerweile viel genutzte, quelloffene Software dar, die stetig weiterentwickelt wird.  

Entsprechend der gewählten Software wurde auch die Wahl für ein bestimmtes Diskretisie-

rungsverfahren getroffen, welches dort implementiert ist. Bei dreidimensionalen Simulationen 

ist die Finite Volumen Methode (FVM) mittlerweile am weitesten verbreitet, da sie einen guten 

Kompromiss zwischen der Genauigkeit der Gleichungslösung und der Flexibilität bei der Git-

ternetzerstellung darstellt. Dennoch werden die Ableitungen nach der Zeit oft auch mit der 

Finiten Differenzen Methode (FDM) angenähert (Ghaib 2019). Diese Methode ist mathematisch 

die genaueste, jedoch erlaubt sie die geringste Flexibilität bezüglich des Gitters, welches dann 

stets strukturiert sein muss. Eine dritte Methode stellt die Finite Element Methode (FEM) mit 

der höchsten Gitterflexibilität unter Einbußen der Genauigkeit dar. 

Beim Pre-Processing des Modells müssen Spezifikationen zu den Gleichungslösern sowie Dis-

kretisierungsverfahren vorgenommen werden. Es werden außerdem Stoffgrößen (Dichte, Vis-

kosität, Oberflächenspannung) sowie zusätzlich wirkende Volumenkräfte (Erdbeschleunigung 

als Vektor) als Eingangsgrößen festgelegt. Einen entscheidenden und teilweise sehr langwieri-

gen Schritt stellt dann die Erstellung des Gitternetzes dar, die oft iterativ im Rahmen des ge-

samten Simulationsprozesses angepasst wird. Bereiche großer Gradienten sind feiner aufzulö-

sen, um den Verlauf richtig abzubilden. In den Wandbereichen werden dafür unter anderem 

Wandfunktionen eingesetzt, die das logarithmische Wandgesetz nutzen, um die großen Gradi-

enten an der Wand trotz großer Zellen zu modellieren und damit Rechenzeit zu sparen. 

Bei der oft verwendeten Finite Volumen Methode werden die oben beschriebenen Impulsglei-

chungen (kontinuierliche Gleichungen mit Gradienten über infinitesimale Elemente) jeweils 
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über ein Zellvolumen integriert und damit diskretisiert. Das Volumenintegral kann nach dem 

Satz von Gauß in ein Oberflächenintegral umgeschrieben werden, sodass die Änderungen an 

den Zellrändern bilanziert werden. Die Änderung im Zellinneren entspricht also der Summe 

der Ein- und Ausströme über die Ränder der Zelle. Der Gradient einer Feldgröße auf einem 

Zellrand wird letztendlich durch die Änderung des Wertes zwischen den beiden benachbarten 

Zellen abgebildet, wobei es für die Bestimmung dieses Wertes verschiedene numerische Ansätze 

gibt (z.B. das Upwind-Verfahren). Daher befinden sich die simulierten Ergebnisse für die Feld-

größen auch im Mittelpunkt der Zelle. Mithilfe des beschriebenen Vorgehens werden die Im-

pulsgleichungen für jede Zelle aufgestellt, sodass sich ein Gleichungssystem aus n Zeilen (für n 

Zellen des Modellgebietes) ergibt. Da Zellenmengen im Bereich von 105 bis 106 nicht unüblich 

sind, ergibt sich eine umfangreiche Matrix, die mithilfe mathematischer Algorithmen gelöst 

werden muss – und dies nicht nur einmal, da die Lösung einen iterativen Prozess darstellt und 

der Vorgang für verschiedene Zeitschritte hintereinander ausgeführt wird. 

Zwar liegen bei der Berechnung vier Gleichungen (drei Impulsgleichungen und eine Gleichung 

zur Massenerhaltung) und vier Unbekannte vor, jedoch taucht der Druck in der Massenerhal-

tung nicht auf. Der Druck wird daher durch bestimmte Verfahren (z.B. PISO und SIMPLE, 

Greenshields und Weller 2022) in einem iterativen Prozess bestimmt. Dabei wird er zunächst 

geschätzt und über die Impulsgleichungen die Geschwindigkeiten nach obiger Beschreibung 

ermittelt. Anschließend wird geprüft, ob auch die Massenerhaltung durch die ermittelten Ge-

schwindigkeiten erfüllt ist bzw. die Abweichung in definierten Grenzen liegt. Der Iterationspro-

zess bzw. die Schleife (eng. loop) kann dann bis zu einem definierten Abbruchkriterium weiter-

laufen. In den Residuen wird neben anderen Angaben zum Simulationsprozess unter anderem 

dieses Ungleichgewicht bei der Massenerhaltung ausgegeben. Durch Fehler oder eine ungüns-

tige Wahl der Eingangsdaten kann es dazu kommen, dass dieses Ungleichgewicht sich immer 

weiter aufschaukelt, d.h. die Rechnung nicht stabil läuft, das Ergebnis divergiert und die Be-

rechnung abbricht.  

Bei der Simulation von Zweiphasenströmungen kommt außerdem erschwerend hinzu, dass die 

Grenzfläche zwischen den Phasen in geeigneter Weise zu berechnen ist, da diese nicht immer 

mit einem Zellrand zusammenfallen muss. Eine vielverwendete Methode ist die Volume-of-

Fluid Methode von Hirt und Nichols (1981), bei der eine Gleichung für einen zusätzlichen Pa-

rameter α eingeführt wird. Dieser Parameter gibt vereinfacht gesprochen den Füllstand einer 

Zelle mit einer bestimmten Phase an und kann Werte zwischen 0 und 1 annehmen. Dadurch 

müssen bei dem Rechenvorgang zusätzliche Gleichungen gelöst werden (siehe auch Ghaib 

2018). 

Da in der Ethohydraulik stets turbulente Strömungen betrachtet werden, müssen in der Regel 

auch hier zusätzliche Gleichungen zur Abbildung der Turbulenz berücksichtigt werden. Bei der 

Simulation und Modellierung von Turbulenz wird im Wesentlichen zwischen folgenden Ansät-

zen unterschieden (Abbildung 3.21): 

 Direkte Numerische Simulation (DNS): Direkte Lösung der Navier-Stokes-Gleichun-

gen, wodurch auch die kleinsten Wirbelstrukturen durch die räumliche und zeitli-

che Diskretisierung aufgelöst werden müssen; Es ergibt sich folglich ein enormer 

Rechenaufwand, der aktuell nur für räumlich sehr kleine Bereiche leistbar ist.  

 Grobstruktursimulationen (LES – Large Eddy Simulation): große Strukturen werden 

direkt berechnet, während kleine, dissipative Strukturen modelliert werden. 
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 Statistische Turbulenzmodelle (RANS-Modelle): es werden die RANS-Gleichungen 

zur Lösung der mittleren Werte der Feldgrößen verwendet; Die in der Gleichung 

vorliegenden Fluktuationen (bzw. der Reynolds-Spannungstensor) müssen dann 

durch statistische Modelle angenähert werden. Unterschieden wird im Wesentli-

chen zwischen Wirbelviskositätsmodellen, die die turbulenten Fluktuationen als 

künstlich erhöhte Viskosität – die sogenannte Wirbelviskosität – berücksichtigten, 

und zwischen den Reynoldsspannungsmodellen, die versuchen den Reynolds-Span-

nungstensor, welcher die Fluktuationen enthält, durch weitere Gleichungen anzu-

nähern. 

Durch die verschiedenen Ansätze kommen folglich neue Gleichungen hinzu, die im Rahmen 

des Simulationsvorgangs gelöst werden müssen. Eine davon ist eine partielle Differentialglei-

chung für die turbulente kinetische Energie k. Diese versucht den Energietransport zwischen 

der turbulenten Energie und der mittleren Energie aus der Strömung abzubilden und beschreibt 

damit, wie sich die Größen gegenseitig beeinflussen (siehe Castro und Vanderwel 2021). Auch 

gibt es einige weitere Ansätze zur Modellierung, wie z.B. die Detached Eddy Simulation (DES), 

die LES und RANS-Modelle kombiniert (Spalart 2009). 

Für technische Anwendungen in der Ethohydraulik wird immer noch die statistische Turbulenz-

modellierung bevorzugt, wobei immer öfter auch LES zum Einsatz kommt, gerade bei eher 

kleinräumigeren Simulationen von Strömungen in Laborrinnen. Da DNS zu rechenintensiv ist, 

ist dieser Ansatz zur genauen Strömungsberechnung im Bereich des Wasserbaus noch nicht 

anwendbar. 

 

Abbildung 3.21:  Übersicht zu verschiedenen Turbulenzmodellen (in Anlehnung an Inhalte von Ghaib 

2019; Herwig und Schmandt 2015) 

Das oben beschriebene Gleichungssystem ist zunächst unbestimmt und besitzt unendlich viele 

Lösungen. Daher müssen an den Rändern des Gebiets sogenannte Randbedingungen (RB) vor-

gegeben werden, wodurch die Lösung durch mathematische Algorithmen angenähert werden 

kann. Diese Randbedingungen müssen für die Feldgrößen (Druck und Geschwindigkeit) sowie 

für weitere modellabhängige Größen vorgegeben werden. An dieser Stelle wird deutlich, wa-

rum das Untersuchungsgebiet in ausreichender Entfernung zu den Rändern platziert werden 
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sollte, sodass sich die Modellströmung entwickeln kann. Grundsätzlich werden vier generelle 

Typen unterschieden: 

 Dirichlet-Randbedingungen: Festlegung eines festen Funktionswertes 

 Neumann-Randbedingungen: Festlegung eines randnormalen Gradienten 

 Cauchy-Randbedingungen: Kombination der oben genannten Randbedingungen 

 Periodische Randbedingungen: periodisch wiederkehrende Werte 

Im Wasserbau ist eine sehr gängige Kombination die Angabe eines Durchflusses am Einström-

rand und die Angabe einer Wassertiefe am Ausströmrand (um die Einflüsse aus dem Unterwas-

serbereich, die im Modell nicht mit abgebildet sind, zu berücksichtigen), was jedoch je nach 

verwendeter Software nicht immer trivial ist. Der Einströmrand wird dann also durch einen 

festen Geschwindigkeitswert (festgelegter Durchfluss bezogen auf die Fläche) – also eine Dirich-

let-RB – und der Ausströmrand durch einen Druckwert (Wassertiefe) – ebenfalls eine Dirichlet-

RB – definiert. Die anderen Feldgrößen (Druck am Einström- und Geschwindigkeit am Aus-

strömrand) müssen in Abhängigkeit dieser Werte so gewählt werden, dass das System dann 

wiederum nicht überbestimmt ist. Daher wird oft eine X-Form bei der Wahl der beiden Haupt-

ränder empfohlen, sodass sich die zweite Feldgröße entsprechend der vorgegebenen Situation 

„anpassen“ kann (Abbildung 3.22). Auch für alle weiteren Ränder müssen aus der Vielzahl der 

Möglichkeiten geeignete Funktionen gewählt werden, z.B. bei der Haftbedingung an der Wand, 

bei der der Geschwindigkeitsgradient (Neumann-RB) in normaler Richtung zur Wand null sein 

muss, da keine senkrechte Durchströmung stattfindet. Manche Programme ergänzen einen Teil 

der Randbedingungen in Abhängigkeit der Nutzervorgaben selbst, was es für den Nutzer ver-

einfacht, da bspw. eine Überbestimmtheit verhindert werden kann, es aber auch gleichzeitig 

für den Nutzer weniger nachvollziehbar macht.   

 

Abbildung 3.22:  Empfehlung zur Wahl der Einström- und Ausströmrandbedingung als „X-Form“ 

Weiterhin ist es stets sinnvoll Anfangsbedingungen zu setzen, um dem Modell einen Nullzu-

stand vorzugeben, von dem ausgehend gerechnet werden kann. Sinnvoll ist vor allem bereits 

die Füllung des Modellbereiches mit Wasser, wenn es sich um eine Zweiphasenströmung han-

delt. Andernfalls muss das Modell den gesamten Bereich zunächst mit Wasser füllen, was in 

Abhängigkeit der Randbedingungen zu einer sehr schwallartigen Strömung, großen Grenzflä-

chen und damit langer Rechenlaufzeit mit womöglich geringer Stabilität führen kann. Durch 

Einfügen eines Wasserkörpers zum Zeitpunkt t=0 sowie ggf. eines ersten Wertes der mittleren 

Geschwindigkeit für diesen Körper, kann enorm viel Rechenzeit gespart werden.  

Die Berechnung – das Processing – kann dann nach Eingabe weiterer den Rechenlauf betreffen-

der Angaben gestartet werden. Dazu gehören bspw. die Rechenzeit, die Zeitschrittgröße oder 

die Courant-Zahl (auch CFL-Zahl bzw. Courant-Friedrichs-Lewy-Zahl), Angaben zur Datenaus-

gabe (Wie oft werden Ergebnisse ausgeschrieben?) sowie der numerischen Stabilität. Für die 

Rechenzeit kann ein erster Wert gewählt werden, indem die Überlegung angestellt wird, wie 

lange ein Partikel unter Berücksichtigung einer abgeschätzten mittleren Geschwindigkeit brau-

chen würde, um das gesamte Modellgebiet von Einström- bis Ausströmrand zu durchfließen. 

Bei der Verwendung von RANS-Modellen sollten außerdem die Feldgrößen geprüft werden. 
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Besitzen sie einen quasi-stationären Verlauf, d.h. schwanken sie um einen gleichbleibenden 

Mittelwert, kann die Simulation beendet werden. Auch kann es sinnvoll sein, zunächst eine 

etwas gröbere Gitternetzauflösung zu nutzen und sich in weiteren Rechendurchläufen an die 

Zielauflösung heranzutasten. Damit sind erste Annäherungsergebnisse in kurzer Rechenzeit 

verfügbar und können womöglich erste Fehler offenlegen, die sonst erst bei viel zu langer Re-

chenzeit ersichtlich wären. Dabei ist es grundsätzlich wichtig auch eine erste Verifikation der 

Modellergebnisse vorzunehmen und zu prüfen, ob diese physikalisch stimmig sind. Falls nicht, 

müssen die Eingangsdaten entsprechend angepasst werden. 

Liegen die ersten Modellergebnisse vor, ist die Durchführung einer Sensitivitätsanalyse, Kalib-

rierung und Validierung nötig. Als Sensitivitätsanalyse wird das gezielte Variieren von Ein-

gangsgrößen bezeichnet, um deren Auswirkung auf die Modellergebnisse zu untersuchen. Sie 

ist vor allem dann von Bedeutung, wenn es um eine Planung und Variantenanalyse geht, zu der 

es zum Simulationszeitpunkt noch keine Messdaten geben kann. Liegen hingegen Daten vor, 

kann das Modell in einem iterativen Prozess durch gezielte, sinnvolle (!) Variation der Ein-

gangsdaten an die Messdaten angepasst werden. Um das Modell zusätzlich für andere Strö-

mungsbedingungen nutzen zu können, ist ergänzend eine Validierung mit einem unabhängigen 

Datensatz notwendig, um zu prüfen, ob das Modell tatsächlich für andere Zustände anwendbar 

ist. Erst dann liegt ein valides, abstraktes Modellergebnis vor, welches weiterverarbeitet werden 

kann.  

Im Post-Processing können dann, ähnlich wie bei der messtechnischen Analyse, weitere Strö-

mungsparameter aus den Feldgrößen errechnet und eine geeignete Darstellungsform für die 

Visualisierung gewählt werden. Dies kann durch in der Simulationssoftware enthaltene Post-

Processing Pakete oder auch durch separate Software (z.B. ParaView, Python, QGIS) erfolgen.   

Weiterführende, tiefgehende Informationen zur numerischen Strömungssimulation sind in 

zahlreichen Fachpublikationen zu finden, z.B. Ferziger et al. (2020), Herwig und Schmandt 

(2015) und Laurien und Oertel (2013). Einen praxisnahen Überblick speziell für den Bereich 

des Wasserbaus bietet außerdem Musall (2011) in seiner Dissertation. Nicht zuletzt sei auch 

das neue Werk von Greenshields und Weller (2022) zu erwähnen, welches einen sehr verständ-

lichen und anschaulichen Einblick in die Grundlagen der CFD mit Bezug zu OpenFOAM gibt. 

3.5.2 Spezialgebiete der Hydrodynamik 

In den bisher vorgestellten Gleichungen zur Hydrodynamik wurden lediglich der Druck, die 

Gravitation und die innere Reibung berücksichtigt, die in der Regel numerisch abgebildet wer-

den. Es gibt jedoch auch weitere Kräfte, die einen Einfluss auf die Strömung nehmen können, 

jedoch meist vernachlässigt werden, um die Komplexität der Modelle gering zu halten und Er-

gebnisse in einem optimalen Kosten-Nutzen-Rahmen zu erzeugen.  

An erster Stelle steht hierbei die Thermodynamik. Durch die Berücksichtigung thermodynami-

scher Zustandsgleichungen können die Zusammenhänge der Größen Druck, Temperatur und 

Volumen berücksichtigt werden. Durch Dichte- oder Temperaturdifferenzen können auch in 

Gewässern leichte Strömungen erzeugt werden. Da das Wanderverhalten von Fischen außer-

dem von der Temperatur abhängig ist, kann es zukünftig eine immer wichtigere Rolle spielen, 

in numerischen Modellen auch thermodynamische Effekte zu berücksichtigen, wie bspw. Brandl 

et al. (2022) zeigen. 
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Ein weiterer Aspekt, der in klassischen hydrodynamisch-numerischen Untersuchungen nur zum 

Teil berücksichtigt wird, ist der Wasserschall, der in das Fachgebiet der Hydroakustik oder all-

gemein der Strömungsakustik fällt. Zur Unterscheidung zwischen Hydroakustik und der Hyd-

rodynamik beschreibt Ehrenfried (2003), dass „die Herangehensweise an viele Probleme eine 

ganz andere“ sei. Weiterhin schreibt er: „Es bereitet erfahrenen Strömungsmechanikern häufig 

unerwartete Schwierigkeiten, wenn sie beginnen, sich mit akustischen Fragestellungen ausei-

nanderzusetzen. […] In der Praxis kann […] die Unterscheidung zwischen Schall und Strö-

mung relativ schwierig werden.“ Beim Schall wird die Partikelbewegung um einen mittleren 

Zustand ohne Massentransport betrachtet. Die transversal verlaufende Schallwelle breitet sich 

mit einer Geschwindigkeit von circa 1450 m/s (≠ Partikelgeschwindigkeit) aus. Mathematische 

Ansätze beinhalten nicht die Navier-Stokes-Gleichungen, sondern die Euler-Gleichungen, die 

Kontinuitätsgleichung und eine Druck-Dichte-Beziehung und es werden, ähnlich der Reynolds-

Zerlegung, auch hier Schwankungsterme betrachtet. Die Euler-Gleichungen finden Anwen-

dung, da die Strömungsgeschwindigkeit im Mittel mit null angesetzt wird, da sich das Fluid 

nicht bewegt, sondern lediglich die Partikel um einen mittleren Zustand schwingen – es liegt 

folglich zunächst keine Turbulenz vor. Schwieriger wird es dann, wenn durch die Strömung 

eine Bewegung und damit auch Turbulenz erzeugt wird. Denn die turbulente, schallerzeugende 

hydrodynamische Bewegung muss in irgendeiner Form als Quellterm in die Schallgleichungen 

eingehen. Auf genaue Ansätze wird an dieser Stelle nicht eingegangen, jedoch zeigt sich, dass 

Hydrodynamik und Hydroakustik nicht strikt voneinander trennbar sind. Poindexter et al. 

(2011) zeigen zum Beispiel in ihrer messtechnischen Untersuchung, dass es durch den ausge-

sendeten Ultraschallimpuls unterhalb des ADV-Emitters zu einer leichten Strömung von 2 bis 

3 cm/s (Acoustic Streaming) kommt. Auch die zahlreichen mit Fischen durchgeführten Versuche 

mit einem Dipol-Reiz zeigen, dass leichte Strömungen im Nahfeld der Schallquelle durch das 

Seitenlinienorgan erkannt werden. Ansätze und Limitationen zur Implementierung strömungs-

akustischer Ansätze in die quelloffene Software OpenFOAM beschreiben weiterhin Stein und 

Pelz (2022).  

Die Berücksichtigung der Hydroakustik wurde zwar in stark vereinfachten Untersuchungen im 

stehenden Wasser im Rahmen von Untersuchungen zum Gehör der Fische durchgeführt, jedoch 

gibt es bezüglich der Wirkung von künstlichem Schall bzw. Lärm auf Fische weiterhin For-

schungsbedarf, wie Popper und Hawkins (2018) verdeutlichen. Womöglich ist auch dies hin-

sichtlich der Lärmentwicklung von Turbinen ein weiterer zu berücksichtigender Aspekt. 

Weitere verwandte Gebiete betrachten außerdem die durch elektrische und magnetische Felder 

(z.B. Magnetohydrodynamik, MHD) induzierten Strömungen. Ein bekanntes Beispiel ist auch 

die Ablenkung eines Wasserstrahls in einem elektrischen Feld. Die Auswirkung in großen Flüs-

sen wird hier jedoch gegenüber anderen Kräften als untergeordnet eingestuft. Numerische Si-

mulationen zum elektrischen Feld an elektrifizierten Fischschutzrechen wurden zwar von 

Moldenhauer-Roth et al. (2022) durchgeführt, jedoch scheint dies unabhängig von der Strö-

mung durchgeführt worden zu sein. 

Mit fortschreitender technischer Entwicklung werden auch hier voraussichtlich immer komple-

xere Modelle entwickelt, die eine Vielzahl physikalischer Größen abbilden. 
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3.5.3 CFD-basierte ethohydraulische Modellierung 

Im Gegensatz zur in der vorliegenden Arbeit vorgenommenen Definition, die etwas weiter ge-

fasst ist, wird in der einschlägigen Literatur von einigen Autoren unter ethohydraulischer Mo-

dellierung die rein computergestützte Modellierung von Fischverhalten verstanden. Auch hier 

gibt es bisher einige Ansätze, auf die im Folgenden kurz eingegangen wird. 

Im Wesentlichen kann zwischen drei Anwendungsbereichen unterscheiden:  

 Habitatmodelle 

 Interpretation von CFD-Daten mithilfe ethohydraulischer Signaturen 

 Individuen-basierte Modellierung (IBM) 

Gemein haben alle, dass ein funktionierendes, numerisches Modell vorliegen muss, dass die 

Grundlage der weiteren Anwendung darstellt.  

Bei Habitatmodellen geht es um die Eignung eines Gewässerabschnitts als Lebensraum (z.B. in 

Bezug auf Laichplätze) für aquatische Organismen, wobei neben Fischen auch stark auf Mak-

rozoobenthos eingegangen wird. Es werden Habitateignungskriterien aufgestellt, um physika-

lische und biologische Aspekte mit einem Organismus in Beziehung zu setzen (Jorde und 

Schneider 2015a). Durch spezielle Indizes können Gewässerabschnitte oder Zonen innerhalb 

des Gewässers z.B. anhand der Fließgeschwindigkeit und der Wassertiefe, dem Sohlsubstrat, 

der Wasserqualität und der Temperatur sowie dynamischer Aspekte bewertbar gemacht wer-

den. In der Regel werden als Eingangsdaten die Ergebnisse aus zweidimensionalen numeri-

schen Simulationen verwendet. In bestimmten Grenzen ist jedoch auch ein Einsatz von Mess-

daten möglich, um Habitate oder auch Wanderkorridore zu identifizieren (Hüsgen und 

Hartmann 2018). Die Ergebnisse können z.B. in farblichen Karten visualisiert werden. Ein um-

fangreicher Überblick zum Thema Habitatmodellierung wird in WSWU und DWA (2015) gege-

ben sowie von Jorde und Schneider (2015b) eine Vielzahl verfügbarer Software aufgelistet. 

Diese Modelle analysieren folglich sehr allgemein die Lebensbedingungen in einem Gewässer 

und können in der Größenordnung von Mikrohabitaten (cm bis mehrere m) bis hin zu Makro-

habitaten (100 m bis mehrere km) reichen. Weiterführend gibt es noch großräumigere Model-

lansätze, die zum Beispiel in Abhängigkeit hydrologischer Daten versuchen Aussagen zum Wan-

derverhalten zu tätigen (Teichert et al. 2020). Da es bei den eben erwähnten Arten der Model-

lierung nicht unmittelbar um das Fischverhalten an hydraulischen Strukturen geht, auch wenn 

eine Kopplung möglich ist, ist diese Art der Modellierung in dieser Arbeit von untergeordneter 

Bedeutung.  

Ähnlich den auf Strömungsgrößen basierenden Habitatmodellen können numerische Strö-

mungssimulationen auch direkt im Zusammenhang mit ethohydraulischen Signaturen einge-

setzt werden (siehe z.B. Abbildung 2.19 sowie Gatzweiler et al. 2016), um einen Bezug zum 

Fischverhalten herzustellen. Auch hier werden Bereiche identifiziert, in denen ein bestimmtes 

Verhalten zu erwarten ist. Problematisch ist hierbei, dass der Stand des Wissens nicht über 

Grenzwerte bezüglich der Geschwindigkeit (siehe Abschnitt 2.4.4) hinausgeht. Gerade die Tur-

bulenz steht dabei immer wieder im Fokus, wobei konträre Aussagen zu finden sind. Smith et 

al. (2014) stellen daher eine Hypothese zur Anziehung und Meidung von Turbulenz auf (Tur-

bulence Attraction and Avoidance, TAA hypothesis), in der sie versuchen zu beschreiben, dass 

Fische die erhöhte Turbulenz an rauen Strukturen zunächst zur Orientierung nutzen. Haben sie 

dann einen geeigneten Platz gefunden, versuchen sie wiederum die auf sie wirkenden Turbu-

lenzen zu minimieren. Allgemein ist dieses Themengebiet bisher nicht systematisch erforscht 
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worden. Diese Art der ethohydraulischen Modellierung zielt oft auf die Identifikation von Wan-

derkorridoren und Leitströmungen an wasserbaulichen Strukturen ab. 

Zuletzt kann noch die Individuen-basierte Modellierung genannt werden. Im Gegensatz zu den 

vorhergehenden Ansätzen, die eher 2D- oder 3D-Bereiche identifizieren, werden hier, wie der 

Name vermuten lässt, einzelne Individuen modelliert. Erste Ansätze machten bereits DeAngelis 

und Yeh (1984) und gingen dabei wesentlich auf Kinesen und Taxen ein. Heute scheint die 

Taxienforschung jedoch etwas aus dem Fokus gerückt zu sein. Speziell ist im Rahmen der IBM 

das Euler-Lagrange‘sche Agentenmodell zu nennen. Die Ergebnisse einer Strömungssimulation 

stellen dabei den festen eulerschen Rahmen dar, während der Fisch-Agent als einzelner lagran-

gescher Partikel betrachtet wird, der sich durch das Strömungsfeld bewegt und dessen Identität 

damit erhalten bleibt (Nestler et al. 2016). Goodwin et al. (2006) beschreiben es als eine virtu-

elle Realität, in der sich biologische Einheiten realistisch bewegen. Der Fisch wird dabei in der 

Regel durch ein elliptisches Raumelement (z.B. seinen rezeptives Feld, Goodwin et al. 2006) 

implementiert und manövriert mithilfe von Verhaltensregeln durch das eulersche Strömungs-

gitter. Die Verhaltensregeln können sich dabei je nach entwickeltem Modell unterschiedlich 

gestalten, sie können für den Auf- oder Abstieg entwickelt worden sein und ihre Ausdehnung 

von wenigen Zentimetern bis hin zu Kilometern variieren, was entsprechend deren Genauigkeit 

beeinflusst (vgl. Gisen et al. 2022; Haefner und Bowen 2002; Powalla et al. 2022; Tan et al. 

2018). Die Verhaltensregeln beziehen sich oft auf Grenzwerte des Betrags und der Richtung der 

Geschwindigkeit oder auf die Meidung von Objekten. Teilweise werden sogar energetische As-

pekte versucht zu berücksichtigen (Castro-Santos und Letcher 2010). Auch hier zeigt sich je-

doch, dass die aktuell noch sehr raren ethohydraulischen Signaturen wichtig sind, um sie in 

den Modellen implementieren zu können.  
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4 Hybrider ethohydraulischer 

Versuchsaufbau 

Es ist nicht genug zu wissen - 

man muss auch anwenden.  

Es ist nicht genug zu wollen - 

man muss auch tun. 

(Goethe 1749-1832) 

 

Nachdem ein umfangreicher Blick auf die für ethohydraulische Untersuchungen essentiellen 

Grundlagen gegeben wurde, werden im folgenden Kapitel im Rahmen neuer Untersuchungen 

einige Anwendungen vorgestellt. Das Versuchskonzept ist dabei in zweierlei Hinsicht hybrid: 

Bereits die Verschneidung der Ethologie und der Hydraulik stellt einen hybriden Ansatz dar, 

indem Methoden zweier Fachdisziplinen kombiniert werden. Des Weiteren findet die Untersu-

chung sowohl physikalisch im Labor mithilfe verschiedener Messtechnik, als auch numerisch 

am Computer statt. 

Im Folgenden werden die Vorgehensweisen bei der hydraulischen und ethologischen Datenauf-

zeichnung zunächst getrennt vorgestellt, bevor sie im nächsten Kapitel zusammengeführt wer-

den. Zunächst wird auf die Laboreinrichtung, die Messgeräte, die verschiedenen Versuchssetups 

sowie die allgemeine Datenanalyse eingegangen. Anschließend wird das numerische Modell 

vorgestellt und die wesentlichen Punkte der Lebendtierversuche dargelegt.  

4.1 Versuchseinrichtung im Labor 

Die ethohydraulischen Versuche fanden im wasserbaulichen Forschungslabor der TU Darmstadt 

statt. Die dort vorhandene insgesamt 40 m lange, 2 m breite und ca. 1,2 m tiefe Laborrinne 

(nicht kippbar, kein Gefälle) bietet aufgrund ihrer Größe gute Bedingungen, um Randeffekte 

zu vermeiden und eine gute Überdeckung der Tiere während des Versuchs zu ermöglichen. 

Über zwei Hochbehälter (einer auf einer Empore innerhalb des Labors und einer auf dem Dach 

des Nachbargebäudes) und mit einer direkten Zuleitung aus dem Pumpensumpf des Kellerre-

servoirs kann die Rinne mit einem Durchfluss von bis zu 1.000 l/s beschickt werden. Bei dem 
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in den Behältern gespeicherten Wasser handelt es sich um Leitungswasser. Nach dem Durch-

laufen der Laborrinne wird das Wasser über einen Rücklaufkanal dem Kellerreservoir zugeführt, 

wo es wiederum entweder direkt in die Laborrinne oder in die Hochbehälter gepumpt wird 

(Abbildung 4.1). Durch Schieber an den Zulaufleitungen kann der Zufluss jeweils manuell ge-

steuert werden und dessen Betrag über magnetisch-induktive Durchflussmessgeräte geprüft 

werden. Die Steuerung des Wasserstands findet über ein Schütz am Ende der Rinne statt. Über 

einen entlang der Längsachse der Rinne verlaufenden Messwagen mit Geräteaufhängung kön-

nen bereichsweise Koordinaten im kartesischen System über drei Linearmotoren angesteuert 

werden.  

 

Abbildung 4.1:  Versuchseinrichtung im wasserbaulichen Forschungslabor: (a) Blick auf die 40m-Rinne 

inkl. Zelt zur Abdunkelung; (b) Wasserkreislauf der Laborrinne (HB = Hochbehälter, Pmob = mobile 

Pumpe); (c) Positionierung des Untersuchungsbereichs entlang der x-Koordinaten in Rinnenlängsrich-

tung 

Die Laborrinne besitzt des Weiteren eine spezielle Ausstattung für die Durchführung von Tier-

versuchen. Dazu gehört bspw. das über dem Untersuchungsbereich angeordnete Zelt mit dimm-

baren Tageslichtlampen. Dadurch werden ungünstige Lichtverhältnisse durch einfallende Licht-

kegel oder Schlagschatten verhindert, welche das Fischverhalten ggf. beeinflussen könnten. Am 

Zulauf sowie am Ende der Rinne sind Fluchtsperren aus feinmaschigem Draht oder Kunststoff 

angeordnet, um ein Schwimmen in den Einlaufbereich oder ein Abdriften in die Rücklaufrinne 

zu verhindern (Abbildung 4.1). Zur Haltung der Tiere während des Versuchszeitraums (meist 
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nur wenige Tage) befinden sich im hinteren Rinnenbereich drei Langstrombecken mit Abmes-

sungen von je circa 4 m x 1 m x 1 m (Abbildung 4.2 a und b). Über Tauchpumpen sind die 

Becken an den Wasserkreislauf des Labors angeschlossen, sodass dort eine Akklimatisierung an 

die Wasserqualität und -temperatur möglich ist. Die Belüftung der Becken findet zum einen 

durch die ständige Durchströmung der Becken und zum anderen durch separate Belüftungs-

pumpen statt. Außerdem wurde ein Not-Belüftungssystem integriert, welches aus einer Druck-

luftflasche mit Magnetventil besteht. Es ist an den Stromkreislauf des Wasserbaulabors ange-

schlossen und öffnet bei Spannungsabfall im Netz automatisch, sodass die Luft in die Becken 

entlassen wird. Durch Trennwände können die Langstrombecken in mehrere Kompartimente 

unterteilt werden, sodass einzelne Versuchsgruppen und/oder Fischarten getrennt voneinander 

gehalten werden können. Um die Tiere beim Umsetzen vom annähernd strömungsfreien Hal-

tungsbecken in die Laborrinne vor dem Versuch zunächst an die Strömungssituation zu gewöh-

nen, wurde unterstromig der Fluchtsperre am Einlauf der Laborrinne ein zweites herausnehm-

bares Gitter platziert, welches den Startbereich abgrenzt (Abbildung 4.2 c). 

 

Abbildung 4.2:  Tierversuchseinrichtungen: (a) Langstrombecken mit Notbelüftungssystem; (b) Eintei-

lung eines Kompartiments mit außen angebrachter Information über Haltung und Versuchseinsatz; (c) 

Einsetzen von Flussbarschen in den durch ein Gitter abgegrenzten Startbereich zur Gewöhnung der Tiere 

an die Strömung  

Das Versuchssetup wurde im Rahmen des von der Deutschen Bundesstiftung Umwelt geförder-

ten Projektes „MeMo Fischabstieg“ (Az. 33867/01) eingesetzt. Der Fokus von MeMo lag auf 

dem kleinräumigen Verhalten von Fischen vor Schrägrechen mit horizontaler Stabausrichtung, 

die üblicherweise zum Fischschutz vor Turbineneinläufen angeordnet werden. Für die Setups 

wurden jeweils Feinrechen mit zwei unterschiedlichen Schrägstellungen zur Anströmung (55° 

und 30°; Abbildung 4.3) eingebaut. Zur Zuordnung ethologischer und hydraulischer Daten 

wurde auf der Rinnensohle ein quadratisches Raster (alphabetische Zeilen und numerische Rei-

hen, Abbildung 4.3) angezeichnet, welches durch eindeutige Koordinaten des Rinnensystems 

beschrieben werden kann. Detaillierte Einzelheiten zur Setupwahl sind im Abschlussbericht 

zum Projekt MeMo dargestellt (Bensing et al. 2022a). Die Rohdaten aus dem Projekt wurden 

neben weiteren Daten zur tiefergehenden Analyse in dieser Arbeit verwendet. Die Wahl des 

Setups spielt hier eher eine untergeordnete Rolle, während der Fokus dieser Arbeit auf der 

neuen Messtechnik, den Analysemöglichkeiten und dem Post-Processing im ethohydraulischen 

Kontext liegt – der ethohydraulischen Modellierung. 
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Abbildung 4.3:  Versuchssetup mit Schrägrechen im Winkel von 55° (a) und 30° (b) zur Anströmung 

sowie Abbildung des gewählten Koordinatensystems: entwickeltes digitales 3D-Modell des Versuchs 

(oben); Untersuchungsraster in der Draufsicht (Mitte) und das reale Modell im Labor ohne Wasser (un-

ten). Die Rechenstäbe besitzen eine Dicke von 8 mm sowie einen Abstand von 18 mm zueinander (lichte 

Weite). Die x-Koordinatenwerte zur Verortung entlang der Rinnenlängsachse sind mittig angetragen. 
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4.2 Experimentelle Strömungsmessung 

Die experimentelle Untersuchung des Strömungsgebietes fand mit einem Acoustic Doppler 

Velocimeter (ADV) und einer neuartigen fischförmigen Messsonde, der sogenannten Fischsin-

nessonde (FSS), statt. Beide Geräte werden in den folgenden Unterkapiteln hinsichtlich ihrer 

Einsatzeigenschaften noch genauer erläutert. Die mit den Messgeräten aufgezeichneten Daten 

dienen zum einen dazu, ein begleitendes hydrodynamisch-numerisches Modell der Setups zu 

kalibrieren bzw. zu validieren und zum anderen eine Verschneidung mit ethologischen Auf-

zeichnungen zu ermöglichen. Mithilfe der FSS wurde versucht, einen besseren Einblick in die 

mögliche sensorische Welt eines Fisches zu erlangen.  

Mit beiden Messgeräten werden punktuelle Daten im Strömungsraum erfasst. Zusätzlich wur-

den die Messgeräte synchronisiert, um eine zeitgleiche Datenausgabe der Zeitreihen zu ermög-

lichen. Da das ADV mit einer Frequenz von 25 Hz und die FSS mit einer Frequenz von 50 Hz 

Werte ausgeben (Abtastrate), liegen für jeden Geschwindigkeitswert des ADV je zwei Werte für 

verschiedene Parameter der FSS vor. Des Weiteren wurde der Wasserstand mit einem Ultra-

schall-Distanzsensor (UDS, mic+130/IU/TC, Microsonic, Deutschland) aufgezeichnet. Dieser 

misst den Abstand zur Wasseroberfläche (als Phasengrenze) über das Laufzeitprinzip, d.h. mit-

hilfe der Ausbreitungsgeschwindigkeit des Ultraschalls in Luft und der Zeit, zwischen Aussen-

den und Eintreffen des reflektierten Pulses. 

4.2.1 Acoustic Doppler Velocimeter 

Das ADV gehört zu den im Wasserbau etablierten Messgeräten, welche die Rückstreuung akus-

tischer Signale an Grenzflächen sowie den Dopplereffekt nutzen, um auf die Strömungsge-

schwindigkeit zu schließen. Die Schallwandlung funktioniert dabei piezoelektrisch. Es wird bei 

der Messung davon ausgegangen, dass sich im Wasser gelöste Stoffe und mittransportierte Par-

tikel und Luftblasen mit der Geschwindigkeit des Wassers selbst konvektiv fortbewegen – es 

wird folglich nicht direkt die Geschwindigkeit des Wassers gemessen, sondern die der darin 

transportierten Stoffe. Aufgrund des Messprinzips ist nach der Prüfung bei der Herstellung 

keine Kalibrierung mehr notwendig (Lemmin und Rolland 1997; Nortek AS 2018). Da das ADV 

auch in Deutschland weit verbreitet im Einsatz ist, wird im Folgenden etwas genauer auf we-

sentliche Grundlagen eingegangen, da ein Verständnis zum Messgerät für die Aufnahme belast-

barer Daten sehr wichtig ist. 

Das hier verwendete bistatische ADV (Vectrino Standard, Nortek AS, Norwegen) besitzt einen 

mittig platzierten Transmitter und vier radialsymmetrisch angeordnete Empfänger (Abbildung 

4.4). Für die Messung wird die sogenannte kohärente Puls-zu-Puls Methode (eng. pulse-to-pulse 

coherent method) verwendet (Lhermitte und Serafin 1984; Rusello 2009). Dabei werden kurz 

hintereinander zwei Ultraschallpulse mit bekanntem Zeitversatz τADV ausgesendet. Diese wer-

den an den in einem Messvolumen unterhalb des Transmitters vorhandenen Partikeln rückge-

streut und das Signal wieder empfangen. Die Phasenverschiebung wird für jeden Empfänger 

separat bestimmt und daraus unter Berücksichtigung der Schallgeschwindigkeit die Strömungs-

geschwindigkeit in Richtung der Winkelhalbierenden zwischen gesendetem und empfangenen 

Signal bestimmt (Abbildung 4.4 und Abbildung 4.5, Gleichung 4.1; Lane et al. 1998; Nortek 

AS 2018; Rusello 2009). Daraus ergeben sich vier Geschwindigkeitskomponenten entlang der 

vier Winkelhalbierenden (vB1, vB2, vB3, vB4), die geräteintern über eine Transformationsmatrix in 
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kartesische Koordinaten (vx, vy, vz) umgerechnet werden können. Aus zwei gegenüberliegenden 

Empfängern werden jeweils zwei Geschwindigkeitskomponenten bestimmt (x-z-Ebene und y-z-

Ebene), sodass eine redundante Bestimmung der Komponente in z-Richtung erfolgt (vz1, vz2).  

 
𝑣𝐵,𝑖 =

𝑐

4𝜋𝑓𝑆

𝑑𝜑𝑖
𝑑𝑡

 4.1 

mit 𝑣𝐵,𝑖 = Strömungsgeschwindigkeit in Richtung der Winkelhalbierenden  

      zwischen Sender und Empfänger (B = Beam; i = 1 bis 4) [m/s] 

 𝑐 = Schallgeschwindigkeit im Wasser (abhängig von: Salzgehalt, Temperatur) [m/s] 

 𝑓𝑆 = Sendefrequenz (beim verwendeten Vectrino 10 MHz) [Hz] 

 𝑡 = Zeit (die Änderung der Zeit dt entspricht dabei dem Zeitversatz τADV) [s] 

 𝜑𝑖 = Phasenwinkel der Schwingungen der Signale i [°] 

 

Abbildung 4.4:  Einsatz des ADVs in der Ausführung als „downward looking Probe“ mit roter Markie-

rung als Indikator für die x-Richtung: (a) Koordinatensystem für die interne Transformation der Ge-

schwindigkeitskomponenten; (b) Messvolumen unterhalb des Transmitters und beispielhafte Darstellung 

der empfangenen Beams 1 und 3 (analog für Beam 2 und 4 senkrecht zur Bildebene); (c) Gemessene 

Geschwindigkeitskomponenten vB1 und vB3 zur Berechnung von vx und vz1 (analog für vB2 und vB4 senk-

recht zur Bildebene, aus denen vy und vz2 bestimmt werden); durch die zweifache Dopplerverschiebung 

verläuft die gemessene Geschwindigkeit in Richtung der Winkelhalbierenden zwischen Transmitter und 

Receiver im Winkel von 15° zur Lotrechten; (d) Einsatz des Vectrinos im wasserbaulichen Forschungsla-

bor der TU Darmstadt (Zeichnungen in Anlehnung an Doroudian et al. 2010; Lohrmann et al. 1995; 

Nortek AS 2017) 

Der Mittelpunkt des zylindrischen Messvolumens befindet sich ca. 5 cm unterhalb des Trans-

mitters. Das Messvolumen selbst besitzt entsprechend den Dimensionen des Transmitters und 

dem Öffnungswinkel des ausgesendeten Schallstahls (Beam) einen Durchmesser von ca. 6 mm 

sowie eine je nach Geräteeinstellung variierbare Höhe zwischen 3 und 15 mm (Nortek AS 

2018). Die Höhe des Kontrollvolumens ist unter anderem von der Pulsdauer, den Dimensionen 

der Empfänger und dem Zeitfenster des Empfangs abhängig (Aberle et al. 2017). Die Begren-

zung der Signalaufnahme auf einen bestimmten Messbereich wird im Englischen auch als „ga-

ting“ bezeichnet (Lemmin und Rolland 1997). Da das unmittelbare, akustische Nahfeld des 

Transmitters sehr komplex und nur das physikalische Fernfeld eindeutig zu analysieren ist, ist 

die Einhaltung eines Mindestabstandes zwischen Transmitter und Messvolumen notwendig (Ma 

et al. 1987). Durch den Abstand ergibt sich außerdem der große Vorteil einer berührungslosen 

Messung. Aufgrund der unterschiedlichen Impedanz verschiedener Materialien muss das Gerät 
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immer eingetaucht sein, wodurch es dennoch zu einer gewissen Beeinflussung der Strömung 

kommt. Über das Messvolumen hinweg findet dann eine Mittelung der aufgezeichneten Werte 

statt, sodass diese Form der Messung meist als Punktmessung bezeichnet wird. 

 

Abbildung 4.5:  Vereinfachtes Prinzip der Bestimmung der Geschwindigkeit in Richtung der Winkelhal-

bierenden zwischen Transmitter und Receiver auf Basis der Phasenverschiebung zwischen den beiden 

empfangenen Pulsen. Linker Teil: Darstellung der 2D-Ebene (zwei Receiver); Rechter Teil: Darstellung 

der Pulse und Ermittlung der Phasenverschiebung für nur einen Receiver (stark verändert, aber in An-

lehnung an Zippel et al. 2021) 

Die Größe des Messvolumens ist vor allem für die Analyse der turbulenten Eigenschaften der 

Strömung relevant, denn Turbulenz liegt stets in unterschiedlichen Skalen vor – von den großen 

energieeintragenden Wirbeln, die sich immer weiter zersetzen, bis hin zur Dissipation der Wir-

bel durch die Viskosität in den kleinsten Skalen (siehe „Kolmogorov Kaskade“ in Abschnitt 

3.2.4). Durch das Messvolumen können jedoch nur jene Größenskalen aufgelöst werden, die 

größer als das Volumen selbst sind. Mit der räumlichen Skala geht ebenfalls eine zeitliche Skala 

einher, die durch die Zeitreihe des Messgerätes abgedeckt wird. Die Abtastrate des verwendeten 

ADV ist mit 25 Hz (25 Werte pro Sekunde) im Vergleich mit anderen Messgeräten bereits hoch. 

Dabei muss berücksichtigt werden, dass nach dem Nyquist-Shannon-Abtasttheorem die Mess-

frequenz mindestens doppelt so groß sein muss, wie die Frequenz des Signals, das erfasst wer-

den soll (Tucker und Varosi 1995). Mit der gegebenen Messfrequenz liegen die kleinsten ein-

deutig auflösbaren Wirbelfrequenzen folglich im Bereich von 12,5 Hz (Nyquist-Frequenz). Die 

Genauigkeit der gemessenen Wirbelgrößen hängt jedoch ebenso von den transportierten Parti-

keln ab. Sind die Partikel beispielsweise zu schwer bzw. träge und können den kleinskaligen 

Schwankungen der Strömung nicht schnell genug folgen, wird das Wirbelspektrum im hochfre-

quenten Bereich abgeschnitten (Cut-off Frequenz bei zu großen Sedimentpartikeln, Mei 1996). 

Zusätzlich ist zu berücksichtigen, dass durch die Mittelung über das Messvolumen auch eine 

Mittelung des dort vorhandenen Geschwindigkeitsverlaufs stattfindet. Dies kann gerade im 

Nahbereich zu Oberflächen, wo große Gradienten vorliegen, zu Ungenauigkeiten führen 

(McLelland und Nicholas 2000). 

Die Messungen gehen außerdem stets mit Dopplerrauschen einher, was unterschiedliche Ursa-

chen haben kann (z.B. elektronische Weiterverarbeitung des Signals, Mittelung der Signale im 
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Messvolumen, akustische Signale anderer Quellen). Auch mit höherer Abtastrate oder kleine-

rem Messvolumen (weniger rückstreuende Partikel) steigt das Dopplerrauschen an, während 

jedoch die turbulenten Größen genauer aufgelöst werden (Kazemi et al. 2021; Pedocchi und 

García 2012). Somit muss eine Abwägung bezüglich der Genauigkeit der Daten sowie der zeit-

lichen und räumlichen Auflösung der Turbulenz stattfinden. Doroudian et al. (2010) befanden 

in ihren Untersuchungen eine Grenze von nahe 50 Hz als gut. Das Rauschen macht sich im 

Energiespektrum durch ein Abflachen im höheren Frequenzbereich bemerkbar, vorrangig im 

Bereich der Annäherung an die Nyquist-Frequenz (z.B. Dombroski und Crimaldi 2007; 

Lohrmann et al. 1995). Zusätzlich kann es aber bei einer Spektralanalyse auch zum Aliasing 

der hohen Rausch-Frequenz in den niedrigeren Frequenzbereich unterhalb der Nyquist-Fre-

quenz kommen (Lane et al. 1998). 

Neben der Verunreinigung der Messdaten durch Dopplerrauschen ergibt sich eine zweite 

Schwierigkeit für die Datenaufbereitung durch Ausreißer, die meist als „Spikes“ (zeigen sich als 

„Spitzen“ in der Zeitreihe) bezeichnet werden. Auch diese können unterschiedliche Ursachen 

haben. Eine Ursache ist Aliasing aufgrund der Messmethode, denn bei kohärenten Puls-Syste-

men kann es zur Mehrdeutigkeit in der Phasenverschiebung kommen. Ist die Geschwindigkeit 

der Partikel so groß, dass die Phasenverschiebung zwischen den beiden mit Zeitversatz τADV 

gesendeten und reflektieren Pulsen dφ außerhalb einer vollen Periode (-π bis +π) liegt, wird 

der gemessene Wert in den möglichen Phasenraum verschoben, sodass daraus ein falscher Win-

kel bzw. eine falsche Phasenverschiebung resultiert und folglich eine falsche Geschwindigkeit 

ermittelt wird (Abbildung 4.5). Dies wird auch als „Phase Wrapping“ bezeichnet (Rusello 

2009). Je nach Geschwindigkeit sollte daher der zeitliche Versatz der Pulse τADV, der oft auch 

durch seinen Kehrwert als Pulsfrequenz fPRF (eng. pulse repetition frequency) beschrieben wird, 

angepasst werden. Beim Vectrino geschieht dies durch den NVR-Wert (eng. nominal velocity 

range), der für verschiedene Geschwindigkeitsbereiche vordefiniert ist. Die prinzipielle Berech-

nung des oberen Grenzwertes erfolgt nach Gleichung 4.2. 

 
𝑣𝐵,𝑚𝑎𝑥 =

𝑐

4 𝑓𝑆 𝜏𝐴𝐷𝑉
=
𝑐 𝑓𝑃𝑅𝐹
4 𝑓𝑆

 4.2 

mit 𝑣𝐵,𝑚𝑎𝑥 = Maximale und ohne Aliasing messbare Strömungsgeschwindigkeit in 

      Richtung der Winkelhalbierenden zwischen Sender und Empfänger [m/s] 

 𝜏𝐴𝐷𝑉 = Zeitversatz zwischen zwei gesendeten Ultraschallpulsen [s] 

 𝑓𝑃𝑅𝐹 = Pulsfrequenz (PRF = pulse repetition frequency) [Hz] 

Als grobe Abschätzung schreiben Lane et al. (1998), dass die zusätzliche durch das Rauschen 

in die Messergebnisse eingehende Varianz proportional zum quadrierten Kehrwert des Zeitver-

satzes τADV
-2 sowie zur Anzahl der zeitlich gemittelten Pulse-Paare in jedem Messwert ist. Um 

den Einfluss des Rauschens folglich so gering wie möglich und die Messungen damit so genau 

wie möglich zu halten, sollte der Zeitversatz möglichst groß sein, ohne jedoch Aliasing zu ver-

ursachen. Auch ist die Messung sehr geringer Phasenverschiebungen (hohe Pulsfrequenz bzw. 

großer Zeitversatz und sehr geringe Geschwindigkeit) ungenauer. Neben den Spikes, die durch 

Aliasing entstehen, gibt es bei schlechten Umgebungsbedingungen auch zufällig auftretende 

Spikes. Die Anzahl der zufälligen Spikes erhöht sich dabei, wenn das Messvolumen zu klein ist, 

oder dieses zu wenige rückstreuende Partikel enthält (Doroudian et al. 2010; Niu 2021). Auch 

beim Abstand zu Oberflächen müssen je nach eingestellter Pulsfrequenz bestimmte Abstände 

gemieden werden (sog. Weak Spots), in denen sich von der jeweiligen Oberfläche rückgestreute 
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Signale mit den Messsignalen ungünstig überlagern und es ebenfalls zu Spikes kommen kann. 

Zu vermeidende Abstände können für das Vectrino in Abhängigkeit des NVR-Wertes entspre-

chend in Nortek AS (2018) nachgelesen werden. 

Des Weiteren können die Daten auch durch sogenanntes Acoustic Streaming beeinflusst werden 

(Poindexter et al. 2011). Dies ist vor allem bei sehr geringen Strömungsgeschwindigkeiten re-

levant und zeigt sich in Form einer leichten Strömung, die maßgeblich in paralleler Richtung 

zur Schallausbreitung verläuft. In Laborstudien wurden sogar Geschwindigkeiten von bis zu 

2 cm/s in einem Abstand von 6 bis 9 cm unterhalb des Transmitters gemessen, wodurch die 

eigentliche Strömung innerhalb des Messvolumens leicht beeinflusst werden kann. 

Um eine erste Beurteilung der Güte der Daten während der Messung zu ermöglichen, werden 

vom Gerät zusätzlich der SNR-Wert (eng. signal to noise ratio) sowie ein Korrelationswert aus-

gegeben. Der SNR-Wert gibt an, wie stark das Signal des ausgesendeten Pulses gegenüber dem 

vorhandenen Grundrauschen ist. Letzteres wird immer zu Beginn eines jeden Pulses aufgezeich-

net (Nortek AS 2018). Je nach Abtastrate werden unterschiedliche Mindestwerte für eine gute 

Datenqualität empfohlen (bei 25 Hz meist mindestens 15 dB). Eine zu hohe Pulsfrequenz bzw. 

ein zu hoher NVR-Wert, ebenso wie zu wenige Partikel im Messvolumen, können das Signal-

Rausch-Verhältnis negativ beeinflussen. Der zweite Güteparameter – die Korrelation – gibt den 

Zusammenhang der beiden kurz hintereinander empfangenen Signale an und besitzt einen 

Wertebereich zwischen 0 (keine Korrelation) und 100 % (identische Signale). Teilweise werden 

Mindestwerte definiert, um vertrauenswürdige Daten zu erhalten, so gibt Nortek AS (2018) 

beispielsweise einen Wert von 70 % und McLelland und Nicholas (2000) 60 % an. Dennoch 

wird immer wieder erwähnt, dass es auch bei niedriger Korrelation vertrauenswürdige Ge-

schwindigkeitsdaten geben kann und ein niedriger Wert der Korrelation selbst nicht mit dem 

Auftreten von Spikes korreliert (z.B. Cea et al. 2007; Doroudian et al. 2010; Rusello 2009; Wahl 

2000). Dies kann vor allem bei sehr turbulenter Strömung auftreten, wenn die momentanen 

Geschwindigkeiten stark schwanken. Rusello (2009) betont ebenfalls, dass von einer Generali-

sierung des Wertes von 70 %, der sich für den Einsatz beim Korrelations-Grenzwertfilter gefes-

tigt zu haben scheint, abgesehen werden sollte. Stattdessen sollten die Messdaten genau ana-

lysiert werden und je nach Zielsetzung der Untersuchung ein geeignetes Filterverfahren gewählt 

werden. Weiterhin ist stets zu berücksichtigen, dass die Güte-Angaben für die einzelnen Schall-

strahlen gelten und nicht für die berechneten Geschwindigkeitskomponenten. Folglich werden 

Spikes, die in einem Schallstrahl (Beam) entstehen, bei der Transformation auf kartesische Ko-

ordinaten, auf mehrere Komponenten projiziert.  

Es wird nun deutlich, dass eine geeignete Konfiguration des Messgeräts ebenso wie die genaue 

Betrachtung und Analyse der Daten für gute Ergebnisse essentiell sind. Da das Dopplerrauschen 

bezüglich der Geschwindigkeitsdaten unkorreliert, zufällig und normalverteilt ist (meist als wei-

ßes Rauschen beschrieben), beeinflusst es den Mittelwert der Geschwindigkeiten bei ausrei-

chend langer Messreihe nicht (Lohrmann et al. 1995; Pedocchi und García 2012). Jedoch er-

zeugt es einen zusätzlichen Varianzterm, der den eigentlichen Messungen aufaddiert wird und 

die turbulenten Schwankungsgrößen (z.B. Reynolds-Schubspannungen und turbulente kineti-

sche Energie) beeinflusst.  Dennoch konnten Voulgaris und Trowbridge (1998) für die mittlere 

Geschwindigkeit sowie die Reynolds-Schubspannungen eine Genauigkeit von 1 % erzielen, ge-

hen jedoch auch auf die Schwierigkeit bei der Beschreibung höherer Momente ein. Auch die 

Spikes verzerren die Ergebnisse bei der Beschreibung der Strömung anhand der Messdaten. Cea 
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et al. (2007) beschreiben aber, dass auch die Spikes bei ausreichend langer Messreihe ebenfalls 

zufällig verteilt seien46. Diese Aussage wird jedoch kritisch gesehen. In den letzten Jahrzehnten 

wurden viele verschiedene Methoden zum Denoising (Rauschreduzierung: Biron et al. 1995; 

Durgesh et al. 2014; Hejazi et al. 2016; Huang et al. 2018; Huang et al. 2020; Hurther und 

Lemmin 2001; Lane et al. 1998; Nikora und Goring 1998; Richard et al. 2013; Roget et al. 

2007), Dealiasing (Franca und Lemmin 2006) und Despiking (Spikeentfernung, Cea et al. 2007; 

Goring und Nikora 2002; Islam und Zhu 2013; Parsheh et al. 2010; Razaz und Kawanisi 2011) 

entwickelt. Das reine Dealiasing wird jedoch eher seltener durchgeführt, weil die durch Aliasing 

entstehenden, fehlerhaften Daten meist im Despiking bereits entfernt werden. Eine umfassende 

Gegenüberstellung verschiedenster Methoden bieten Cea et al. (2007), Goring und Nikora 

(2002), Jesson et al. (2013), Köse (2013) und Schnellbach (2022). Wird im Rahmen der Aus-

wertung die Zeitreihe genauer untersucht, müssen fehlerhafte Daten zusätzlich noch ersetzt 

werden. Auch hier gibt es verschiedenste Ersetzungsmethoden, die Anwendung finden (z.B. 

durch den letzten „guten“ Wert, den Mittelwert, den Median, eine Vielpunktlinie, Interpola-

tion). Wichtig ist es vor allem den Ersetzungswert so zu wählen, dass er die statistischen Eigen-

schaften der Zeitreihe wiedergibt.  

Für die Wahl der Methode zur Datenaufbereitung gibt es bisher keine eindeutige Handlungs-

anweisung. In ihren Untersuchungen schreiben Cea et al. (2007) das sich die mittlere kinetische 

Energie bei der Anwendung verschiedener Despiking-Methoden kaum verändert und dass alle 

untersuchten Verfahren sehr ähnliche Ergebnisse liefern. Auch wenn je nach Verfahren eine 

unterschiedliche Anzahl an Spikes identifiziert wurde, sei kein Verfahren dem anderen wirklich 

überlegen. Dies zeigt deutlich, dass für die Analyse sowohl Erfahrung im Umgang mit dem 

Messgerät und den Daten als auch Verständnis zum Messprinzip und den strömungstechnischen 

Grundlagen relevant ist. Viele Methoden sind bei sehr großen Datenmengen zu aufwendig an-

zuwenden, sind schwer nachzuvollziehen – teils auch mangels ausreichender Erläuterungen in 

den Veröffentlichungen – und sind oft auch nicht als leicht verwendbarer Code oder sogar Soft-

ware mit Benutzeroberfläche (GUI – General User Interface) gegeben. Dadurch sind zur ziel-

führenden Anwendung vieler Verfahren eine sehr aufwendige Einarbeitung sowie Program-

mierkenntnisse notwendig. Im Rahmen der meisten Projekte ist dies jedoch nicht leistbar. Aus 

diesem Grund wurde sich auch in dieser Arbeit auf die Anwendung der Software WinADV47 

(Version 2.031, Wahl 2000) beschränkt, welche vielfach verwendet und für gut befunden 

wurde. Angewendet wurde die Phase-Space-Thresholding-Methode (PST) nach Goring und 

Nikora (2002) verändert nach Wahl (2003). In zukünftigen Untersuchungen ist es dennoch 

sinnvoll auch weitere Verfahren zur Datenbereinigung genauer zu testen, wie beispielsweise 

das Python-basierte Modul von Agarwal et al. (2021), und diese ggf. weiterzuentwickeln.  

                                                
46 Hier ist es wichtig zu erwähnen, dass dies nicht auf die resultierende Geschwindigkeit zu beziehen ist, 
da zu deren Berechnung ein Quadrieren der Komponenten notwendig ist, sodass die Spikes in jedem Fall 

positiv wären.  
47 Die Software wurde ursprünglich vom U.S. Bureau of Reclamation (USBR) entwickelt und wurde dann 

in Kooperation von USBR sowie den Geräteherstellern SonTek und Nortek weiterentwickelt. 

file:///C:/Users/k.schneider/OneDrive/1_Promotion/FB13-Verfahrensablauf-Promotionen/Veröffentlichung/Doks_final/Despiking%23_CTVL0017a1f98273dd549b4ab249e3bc773df4c
file:///C:/Users/k.schneider/OneDrive/1_Promotion/FB13-Verfahrensablauf-Promotionen/Veröffentlichung/Doks_final/Despiking%23_CTVL0017a1f98273dd549b4ab249e3bc773df4c
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4.2.2 Fischsinnessonde 

In bisher publizierten ethohydraulischen Untersuchungen wurden vorrangig die zeitgemittelte 

Geschwindigkeit sowie teilweise deren zeitliche Fluktuation genauer betrachtet. Aus Kapitel 2 

wird jedoch deutlich, dass der Fisch wesentlich mehr Parameter multimodal wahrnehmen kann. 

Aus diesem Grund wurde an der Tallinn University of Technology (TalTech) eine fischförmige 

Messsonde weiterentwickelt, die neben dem Druck auch weitere Parameter wie das Magnetfeld, 

die Linearbeschleunigung und die Winkelgeschwindigkeit aufzeichnen kann (Vorgängerarbei-

ten an der TalTech z.B. El Daou et al. 2011; Fuentes-Pérez 2019). Da diese Parameter von 

lebenden Fischen nicht rein durch das mechanosensorische Seitenlinienorgan, sondern auch 

durch den vestibulären Apparat oder den Magnetsinn wahrgenommen werden, wird die Mess-

sonde als Fischsinnessonde (FSS; eng. fish sensory sonde) bezeichnet (Abbildung 4.6) und nicht 

wie andere bisher entwickelte Sonden als künstliche Seitenlinie (ALL, LLP; siehe Abschnitt 

3.4.2). Des Weiteren ist bei dieser Art von Sonde die Beeinflussung der Strömung durch das 

Messgerät selbst wichtig, die bei Strömungsmessungen grundsätzlich eher unerwünscht ist.  

Der fischförmige Messkörper wird gezielt in der Strömung platziert, um die Wahrnehmung ei-

nes realen Fisches besser anzunähern sowie die Wechselwirkung zwischen Fischkörper und 

Strömung in den Untersuchungen zu berücksichtigen. Zu diesem Zweck wurden neun unter-

schiedlich große FSS in Form von acht verschiedenen Spezies entwickelt (Abbildung 4.6, Ab-

bildung 4.7 und Tabelle 4.1). 

 

Abbildung 4.6:  Arten- und Größenspektrum der neun an der TalTech entwickelten Fischsinnessonden 

(links) und beispielhafte 3D-Modelle mit Erläuterungen zum Aufbau und der Sensorik (rechts, in Anleh-

nung an Lehmann et al. 2021b) 

Die Fischkörper für die FSS wurden von den 3D-Künstlern Panka J. Singh (CGTrader) und Se-

bastian Dosch (Dosch Designs) entworfen. Jedem Künstler wurde dafür der lateinische Name 

der Fischart, ein Portfolio an Bildern und die charakteristischen Abmessungen zur Verfügung 

gestellt. Anschließend wurde sichergestellt, dass die Körper der einzelnen Fischarten die richti-

gen Dimensionen aufweisen, bevor sie letztendlich in ein finales Modell überführt wurden. Der 

Kopf der FSS wurde so gestaltet, dass die Sensorelektronik, das Netzkabel und das Kabel zur 

Datenübertragung sowie das Halterungsrohr integriert werden konnten. Gefertigt wurde der 
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Kopf additiv und die flexible Schwanzflosse (bis zu 2/3 des Körpers) aus Silikon gegossen. Letz-

tere soll dazu dienen die biomechanischen Eigenschaften des Fisches nachzuahmen und Wir-

belablösungen im hinteren Bereich des Körpers gezielt abzufedern, um Vibrationen der Sonde 

zu reduzieren. 

Tabelle 4.1:  Auflistung der Dimensionen sowie der Frontansicht der verschiedenen FSS 

FSS ID 
Spezies 

Lat. Name 

Front- 

ansicht 

Totallänge 

[cm] 

Höhe 

[cm] 

Breite 

[cm] 

FSS 1 
Quappe 

Lota lota  
25 4.25 4.25 

FSS 2 
Gründling 

Gobio gobio 
 

15 2.70 1.95 

FSS 3 
Barbe 

Barbus barbus 
 

30 5.70 3.60 

FSS 4 
Nase  

Chondrostoma nasus 
 

25 5.50 3.00 

FSS 5 
Döbel 

Squalius cephalus 
 

40 9.60 6.00 

FSS 5.2 
Döbel 

Squalius cephalus 
 

25 6.00 3.75 

FSS 6 
Brachse  

Abramus brama 

 

30 10.20 3.00 

FSS 7 
Flussbarsch 

Perca fluviatilis 
 

20 5.80 3.20 

FSS 8 
Rotauge 

Rutilis rutilis 
 

20 6.00 2.80 

 

Zur verbauten Sensorik gehören entsprechend Abbildung 4.6 und Tabelle 4.2 drei Drucksenso-

ren (mittig/center, rechts und links) und eine inertiale Messeinheit (IMU). Für die neuen FSS 

wurde eine verbesserte Inertiale Messeinheit (Bosch BMX160) verwendet, die eine höhere Ge-

nauigkeit und Sensitivität des Magnetometers aufweist. Weitere Parameter, die von der Sonde 

ausgegeben werden können, sind in Tabelle 4.2 gelistet. In der vorliegenden Arbeit wird jedoch 

vor allem auf die Drucksensoren fokussiert. Die in der Tabelle genannte „ADV-Sync-Zeit“ 

(Spalte 3) wird zur Überprüfung der Synchronisation von FSS und ADV ausgegeben und 

schreibt immer nur dann fortlaufend Zeitschritte in die Datei, wenn die Geräte synchron laufen. 

Die FSS kann sowohl über ein Kabel per USB, als auch mit externer Stromzufuhr (Powerbank) 

über Bluetooth mit dem PC verbunden werden. Letzteres bietet vor allem im Freilandeinsatz 

Vorteile. Über einen Terminal Emulator (z.B. Tera Term) können die erzeugten Messdaten in 

einer Frequenz von 50 Hz ausgelesen und zur weiteren Verarbeitung in eine Text-Datei ge-

schrieben werden. 
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Abbildung 4.7:  Neun verschiedene FSS im Überblick (links) sowie Gründling-, Flussbarsch- und Rot-

augen-FSS mit ihrem zugehörigen realen Fisch-Pendant kurz vor dem Start der ethohydraulischen Tests 

(rechts)  

Tabelle 4.2:  Ausgabeparameter der FSS, Bezeichnung der Drucksensoren und zugehöriges Koordina-

tensystem der inertialen Messeinheit (IMU) 

Spalte 1 Spalte 2 Spalte 3 Spalte 4 Spalte 5 Spalte 6 

Time  

[s] 

Fisch ID  

[-] 

ADV Sync-Zeit  

[s] 

Druck  

Sensor rechts 

[hPa] 

Temperatur 

Sensor rechts 

[°C] 

Druck  

Sensor links 

[hPa] 
      

Spalte 7 Spalte 8 Spalte 9 Spalte 10 Spalte 11 Spalte 12 

Temperatur 

Sensor links 

[°C] 

Druck  

Sensor Mitte 

[hPa] 

Temperatur 

Sensor Mitte 

[°C] 

Beschleunigung 

in x-Richtung 

[m/s²] 

Beschleunigung 

in y-Richtung  

[m/s²] 

Beschleunigung 

in z-Richtung 

[m/s²] 
      

Spalte 13 Spalte 14 Spalte 15 Spalte 16 Spalte 17 Spalte 18 

Winkelge-

schwindigkeit in 

x-Richtung 

[deg/s] 

Winkelge-

schwindigkeit in 

y-Richtung 

[deg/s] 

Winkelge-

schwindigkeit in 

z-Richtung 

[deg/s] 

Magnetische 

Flussdichte in x-

Richtung [mT] 

Magnetische 

Flussdichte in y-

Richtung [mT] 

Magnetische 

Flussdichte in z-

Richtung [mT] 

 

 
Für den mittigen Sensor wurde in dieser Arbeit die englische Bezeichnung mit „center“ beibehalten.  
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Die Platzierung der drei Drucksensoren im vorderen Bereich der Sonde basiert auf der Bedeu-

tung des „Gesichtssinns“ – wie beispielsweise Dykgraaf (1933) ihn bezeichnet – für den Fisch. 

Wie auch beim Menschen konzentriert sich eine Vielzahl unterschiedlicher Sinnesorgane im 

Bereich des Gesichts bzw. Kopfes. Das Seitenlinienorgan eines Fisches weist ebenfalls vor allem 

im Kopfbereich zahlreiche Verästelungen sowie eine hohe Dichte an Neuromasten auf (siehe 

Abschnitt 2.2.1), weshalb er gerade dort hochsensibel ist. Sind visuelle Reize ausgeschaltet (z.B. 

nachts), agiert der Fisch unter anderem anhand von Strömungsinformationen, die ihm das Sei-

tenlinienorgan liefert. Die Anordnung der seitlichen Drucksensoren (links und rechts) basiert 

außerdem auf den Analysen von Ristroph et al. (2015). Die Arbeit zeigt, dass der Verlauf des 

Druckkoeffizienten entlang des Fischkörpers bei symmetrischer Umströmung des Körpers bei 

5 % der Körperlänge einen Nulldurchgang besitzt und damit an dieser Stelle bei symmetrischer 

Anströmung ungefähr dem hydrostatischen Druck entspricht. Der dritte Drucksensor sitzt mittig 

an der Nase (center). 

Für die Sensorik (Drucksensoren und IMU) wurden erprobte Komponenten verschiedener Her-

steller verwendet. Die piezoresistiven Drucksensoren stellen elektromechanische Druckwandler 

dar, welche die induzierten Verformungen in elektrische Signale umwandeln. Es wird folglich 

die Proportionalität zwischen dem wirkenden Druck und der mechanischen Spannung im pie-

zoresistiven Material genutzt. Bei der Dehnung oder Stauchung des Materials ändert sich die 

elektrische Leitfähigkeit und damit dessen Widerstand, was wiederum direkt elektrisch abge-

griffen und in einen Druck umgerechnet werden kann. Der Sensorchip selbst befindet sich in 

einer gelgefüllten Messzelle, die (wasser-)dicht verschlossen ist. Durch eine dünne Membran 

kann der Außendruck über das Gel als Übertragungsmedium auf den Sensorchip weitergegeben 

werden und dessen Dehnung oder Stauchung verursachen (Boyn 2019; TE connectivity 2022).  

Wird nun die Zusammensetzung der Druckanteile in verschiedener Literatur betrachtet, zeigt 

sich eine nicht ganz eindeutige Definition. Aus diesem Grund wird an dieser Stelle kurz be-

schrieben, wie der Druckbegriff im Rahmen dieser Arbeit genutzt wird. Hierbei wird den Erläu-

terungen von Herwig (2004) eindeutig beigepflichtet. Außerdem wird sich hier nur auf offene 

Systeme, also bspw. nicht auf Kolbendruck, bezogen.  

Grundsätzlich ist der Druck eine skalare, nicht gerichtete Größe und wirkt nach allen Seiten 

gleich (Normalspannung und negatives Drittel der Spur des Spannungstensors, siehe Glei-

chung 3.24). In einem Fluid gibt es nur den einen thermodynamischen bzw. strömungsmecha-

nischen Druck p (Herwig 2004). Oertel (2017) beschreibt den Druck sehr anschaulich als jenen, 

den ein mit dem Fluid mitbewegtes Druckmessgerät anzeigen würde. Gibt es nun keine Bewe-

gung, besteht er rein aus einem statischen Anteil in einem ruhenden System. Gleichung 4.3 

zeigt die Zusammensetzung des statischen Drucks aus dem Atmosphärendruck48, der in offenen 

Systemen überall gleichermaßen wirkt und daher oft unberücksichtigt bleibt, und dem hydro-

statischen Anteil. Letzterer entspricht dem Schweredruck eines ruhenden Fluids, also dem 

Druck der anstehenden Wassersäule, und steigt mit der Wassertiefe linear an. Liegt eine Strö-

mung vor, stellt sich der Zusammenhang komplexer dar. Wird ein Körper in die Strömung ge-

halten, erfährt dieser im Vergleich zur ungestörten Strömung im Staupunkt einen zusätzlichen 

Druck. Dieser sogenannte Staudruck resultiert aus der Umwandlung der in der Strömung vor-

liegenden kinetischen Energie in potentielle: durch das Abbremsen des Fluids am Körper erfährt 

                                                
48 Genaugenommen ist natürlich auch der Atmosphärendruck keine statische Größe, sondern unterliegt 

aufgrund der Bewegungen der Luftmassen gewissen Schwankungen. 
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dieser einen erhöhten Druck und die Geschwindigkeit des Fluids wird am Körper null. Dieser 

Bewegungsanteil offenbart sich folglich ausschließlich dann als Druck, wenn er durch den Kör-

per zum Erliegen gebracht wurde. Somit ist die verwendete Bezeichnung des dynamischen 

Drucks (Gleichung 4.5) in einer ungestörten Strömung irreführend. Es ist vielmehr der kineti-

sche Energieanteil oder wie Herwig (2004) es beschreibt, das „Maß für die Veränderung des 

Druckes p aufgrund von Geschwindigkeiten v ≠ 0“. Denn bei Betrachtung der Bernoulli-Glei-

chung entlang einer Stromröhre nimmt der Anteil des strömungsmechanischen Drucks p ge-

genläufig zum dynamischen Druck zu und ab. Strömungsmechanischer49 und dynamischer 

Druck ergeben zusammen den Gesamtdruck (Gleichung 4.5). Da der dynamische Druck jedoch 

keinen Druck im physikalischen Sinne darstellt, ist es auch der Gesamtdruck nicht50. Um dies 

zu kennzeichnen, wurden die Größen hier mit einem Sternchen versehen (siehe auch Abbil-

dung 4.8).  

Des Weiteren wird in verschiedenen Anwendungen auch der modifizierte Druck pmod, definiert 

als Differenzdruck nach Gleichung 4.4, verwendet (in OpenFOAM z.B. als prgh). Da der stati-

sche Druck vergleichsweise groß ist, sind strömungsbedingte Fluktuationen oft nicht leicht zu 

identifizieren. Durch die Berechnung des modifizierten Drucks kann der ausschließlich als Folge 

der Strömung resultierende Druckanteil bestimmt werden (Herwig 2016). Das statische Feld 

dient dabei als eine Art „Bezugsfeld/-niveau“ (Herwig 2004).  

   𝑝𝑠𝑡  ⏟
𝑠𝑡𝑎𝑡𝑖𝑠𝑐ℎ𝑒𝑟
𝐷𝑟𝑢𝑐𝑘

=  𝜌𝑔𝑧 ⏟
ℎ𝑦𝑑𝑟𝑜𝑠𝑡𝑎𝑡𝑖𝑠𝑐ℎ𝑒𝑟

𝐷𝑟𝑢𝑐𝑘

+   𝑝𝑎𝑡𝑚  ⏟  
𝐴𝑡𝑚𝑜𝑠−

𝑝ℎä𝑟𝑒𝑛𝑑𝑟𝑢𝑐𝑘

 
4.3 

  𝑝𝑚𝑜𝑑  ⏟    
𝑚𝑜𝑑𝑖𝑓𝑖𝑧𝑖𝑒𝑟𝑡𝑒𝑟

𝐷𝑟𝑢𝑐𝑘

=   𝒑  ⏟
𝑠𝑡𝑟ö𝑚𝑢𝑛𝑔𝑠𝑚𝑒𝑐ℎ𝑎𝑛𝑖𝑠𝑐ℎ𝑒𝑟

𝐷𝑟𝑢𝑐𝑘

−   𝑝𝑠𝑡  ⏟
𝑠𝑡𝑎𝑡𝑖𝑠𝑐ℎ𝑒𝑟
𝐷𝑟𝑢𝑐𝑘

 
4.4 

  𝑝𝑔𝑒𝑠
∗  ⏟  

𝐺𝑒𝑠𝑎𝑚𝑡𝑑𝑟𝑢𝑐𝑘

=   𝒑  ⏟
𝑠𝑡𝑟ö𝑚𝑢𝑛𝑔𝑠𝑚𝑒𝑐ℎ𝑎𝑛𝑖𝑠𝑐ℎ𝑒𝑟

𝐷𝑟𝑢𝑐𝑘

+   𝑝𝑑𝑦𝑛 
∗  ⏟  

𝑑𝑦𝑛𝑎𝑚𝑖𝑠𝑐ℎ𝑒𝑟
𝐷𝑟𝑢𝑐𝑘 

= 𝒑 +  
1

2
𝜌𝑣𝑖

2 
⏟    

𝑑𝑦𝑛𝑎𝑚𝑖𝑠𝑐ℎ𝑒𝑟
𝐷𝑟𝑢𝑐𝑘 

 
4.5 

mit 𝑝𝑠𝑡 = (hydro- und aero-) statischer Druck im ruhenden System [Pa] 

 𝑝𝑎𝑡𝑚 = Atmosphärendruck ≈ 1 bar = 101.325 Pa = 1.013,25 hPa bzw. mbar [Pa] 

 𝒑 = thermodynamischer/strömungsmechanischer Druck [Pa] 

 𝑝𝑚𝑜𝑑 = modifizierter Druck als reine Folge der Strömung [Pa] 

 𝑣𝑖 = Geschwindigkeit [m/s] 

 𝜌 = Dichte von Wasser (≈ 1.000 kg/m³) [kg/m³] 

 𝑔 = Erdbeschleunigung (≈ 9,81 m/s²) [m/s²] 

 𝑧 = Wassertiefe / Distanz zur Wasseroberfläche [m] 

 𝑝𝑑𝑦𝑛 
∗  = „dynamischer Druck“, „Maß für die Veränderung des Drucks p“ [Pa] 

 𝑝𝑔𝑒𝑠
∗  = „Gesamtdruck“ [Pa] 

In der Fachliteratur bleibt im Gesamtdruck der statische Druck oft von vornherein unberück-

sichtigt, sodass anstatt des strömungsmechanischen der modifizierte Druck in Gleichung 4.5 

                                                
49 In einem Großteil der Fachliteratur wird anstatt der hier verwendeten Bezeichnung des „thermodyna-

mischen/strömungsmechanischen Drucks“ die Bezeichnung des „statischen Drucks“ verwendet, da er zu-

sammen mit dem dynamischen Anteil den Gesamtdruck bildet. Dies ist jedoch ebenso irreführend wie 
die Bezeichnung des dynamischen Drucks. In dieser Arbeit wird der „statische Druck“ somit nur als Be-

zeichnung für das zugehörige statische Feld eines Systems verwendet. (siehe auch Herwig 2004) 
50 Einzige Ausnahme ist, wenn die Geschwindigkeit null wird und der dynamische Anteil wegfällt. Dann 

entspricht der Gesamtdruck nämlich dem strömungsmechanischen Druck – dies ist im Staupunkt der Fall. 
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zu finden ist. Dies ist jedoch nicht immer gleich offensichtlich, wenn keine genaue Definition 

der verwendeten Größen vorhanden ist. Ein Grund dafür mag sein, dass der Gesamtdruck vor-

rangig in der Aerodynamik, z.B. bei der Umströmung eines Tragflügels, verwendet wird. Dabei 

wird der allseitig angreifende Atmosphärendruck nicht berücksichtigt und da die Dichte von 

Luft sehr gering ist, ist auch der zusätzliche aerostatische Druckanteil – oder um es besser aus-

zudrücken, die aerostatischen Schwankungen des Atmophärendrucks entlang der Oberfläche 

des umströmten Körpers – vernachlässigbar klein.  

Um auf die FSS zurückzukommen: Welcher Druck wird damit nun gemessen? In der Messtech-

nik wird in der Regel zwischen Absolut-, Relativ- und Differenzdrucksensoren unterschieden. 

Der Absolutdruck bezieht sich auf ein absolutes Vakuum, der Relativdruck auf den Atmosphä-

rendruck als Referenzniveau und der Differenzdruck betrachtet die Druckdifferenz zwischen 

zwei Punkten im Raum. In der FSS sind Absolutdrucksensoren verbaut, weshalb den obigen 

Beschreibungen folgend der strömungsmechanische Druck aufgezeichnet wird. Hierbei kommt 

ein entscheidender Punkt zum Tragen, auf den oben bereits eingegangen wurde: der Fischkör-

per in der Strömung. Die obige Erläuterung zum Gesamtdruck kann hieran anschaulich gezeigt 

werden: 

An einem Punkt i in der Strömung liegt ohne und mit Sonde der „theoretische Gesamtdruck“ 

p*ges,i vor. Der entscheidende Unterschied ist jedoch: während sich mit ortsfester Sonde im 

Punkt i ein echter Druck ausbildet (v = 0 und p*ges,i = pges,i = pi), ergibt sich bei ungestörter 

Betrachtung der Strömung nur ein theoretischer Gesamtdruck, wie oben beschrieben (v ≠ 0 und 

p*ges,i = pi + p*dyn). Der eigentliche strömungsmechanische Druck in der Strömung ist folglich 

in zweitem Fall geringer (Abbildung 4.8) und könnte gemessen werden, indem die Sonde ge-

nau mit der Strömungsgeschwindigkeit mitbewegt wird. Im ersten Fall wird der dynamische 

Anteil durch die Verzögerung der Strömung aufgrund des Körpers in den messbaren strömungs-

mechanischen Druck pi überführt. 

 
Abbildung 4.8:  Vereinfachte eindimensionale Darstellung (in x-Richtung) einzelner Druckanteile ent-

lang einer Stromröhre (Atmosphärendruck nicht maßstäblich); Veranschaulichung des Gesamtdrucks als 

strömungsmechanischer Druck bei der FSS-Messung in der Stromröhre an Stelle 1 und des theoretischen 

Gesamtdrucks in der Stromröhre an Stelle 2 

Aus den Erläuterungen und Abbildung 4.8 wird ersichtlich, dass bei der Messung mit der FSS 

der statische und der strömungsbedingte, modifizierte Druck nicht unmittelbar voneinander 

getrennt werden können. Aus Abschnitt 2.2.1 ist bekannt, dass ein Fisch mit seiner mechano-

sensorischen Seitenlinie einen Differenzdruck misst und damit Änderungen des Drucks wahr-

nimmt. Dadurch wird der statische Anteil weitestgehend eliminiert, was eine für den Fisch hilf-

reiche Entwicklung der Natur darstellt. Denn aufgrund lokaler Schwankungen des Erdschwere-

felds, der Temperaturabhängigkeit der Dichte und des Druckanstiegs mit der Tiefe, kann der 
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statische Anteil mehr oder weniger starken Schwankungen unterliegen. Die FSS besitzt zwar 

gegenüber einem Fisch nur drei Absolutdrucksensoren, dennoch konnten auch dort verschie-

dene Konstellationen der Differenzdrücke sowie Parameter zur Beschreibung turbulenter 

Druckschwankungen getestet werden. Hier stellte sich vor allem der Differenzdruck zwischen 

linkem und rechtem Sensor als zielführender Parameter heraus (Bensing et al. 2022a). Dennoch 

ist es zielführend in zukünftigen Weiterentwicklungen der FSS seitlich mehrere Sensoren anzu-

bringen, um die Fischwahrnehmung noch besser nachahmen zu können. 

Für die weitere Betrachtung ist auch der Druckverlauf innerhalb der Grenzschicht relevant, 

welche sich um den Fischkörper herum ausbildet. Goulet (2010) zeigt dabei in ihrer Disserta-

tion analytisch, dass der Druck am Rand der Grenzschicht dem Druck unmittelbar am Fischkör-

per entspricht, was auch der Grenzschichttheorie entspricht (Siekmann 2000). Während die 

Geschwindigkeit aufgrund der Haftbedingung am Körper bis auf null reduziert wird, kann also 

der Druckverlauf als annähernd konstant betrachtet werden. Der mittels FSS aufgezeichnete 

Druck gibt damit die Information der Strömung außerhalb der Grenzschicht wieder. 

Der Einfluss des leichten Versatzes zwischen Drucksensor und Oberfläche der Sonde, wird im 

Rahmen der Untersuchung nicht berücksichtigt. Rayle, JR. (1949) geht in seiner Arbeit im Zu-

sammenhang mit der Messung des hydrostatischen Drucks genauer darauf ein und beschreibt 

die Beeinflussung als einen Impulsaustausch zwischen der parallel zur Wand verlaufenden Strö-

mung und dem stehenden Wasser in den Öffnungen, wodurch sich ein gewölbter Stromlinien-

verlauf beim Überströmen der Öffnung ausbildet. Da dabei eine Strömung senkrecht zur Wan-

dung erzeugt wird, kommt es zu einer leichten Erhöhung des gemessenen Druckes. Da die Öff-

nungen im vorliegenden Fall sehr klein sind und die Messung des Absolutdrucks (also ein-

schließlich Strömungsdruck) durchgeführt wird, ist der genannte Einfluss, der in Abhängigkeit 

der Geschwindigkeit bei den drei Drucksensoren weiterhin unterschiedlich ist, nicht explizit 

trennbar und vernachlässigbar.  

Des Weiteren wird an dieser Stelle noch einmal hervorgehoben, dass bei den neu entwickelten 

Sonden und der vorliegenden Arbeit nicht die Bestimmung der Geschwindigkeit anhand der 

Druckdaten im Vordergrund steht, wie sie in anderen Arbeiten zu finden ist (z.B. Fuentes-Pérez 

et al. 2016; Fuentes-Pérez et al. 2018). Wichtig ist die Erarbeitung neuer ethohydraulischer 

Zusammenhänge zwischen Druckmessungen und dem Fischverhalten sowie Möglichkeiten zu 

deren zielführenden Interpretation. 

Neben den Drucksensoren, enthält die FSS noch wie oben beschrieben eine inertiale Messein-

heit. Da die von der IMU gemessenen und ausgegebenen Parameter im Rahmen der Arbeit nicht 

tiefgehender behandelt werden, wird hier nicht im Detail darauf eingegangen. Diese mikrome-

chanische Einheit (MEMS Technologie), die meist zur unabhängigen Positionsbestimmung und 

Navigation genutzt wird und bspw. auch in Mobilfunktelefonen verbaut ist, umfasst Beschleu-

nigungs- und Drehratensensoren sowie ein Magnetometer (Böttcher 2020). Die drei Sensor-

komponenten sind an einer Leiterplatine und dieser wiederum am Messkörper der FSS fest 

verbaut. Die Beschleunigungssensoren besitzen winzig kleine, federgelagerte Schwungmassen, 

die aufgrund der Massenträgheit bei Krafteinwirkung gegenüber ihrer Umgebung zeitverzögert 

reagieren – ähnlich den Otolithen des Innenohrs (siehe Abschnitt 2.2.2). Wie auch bei den Oto-

lithen (Sacculus, Lagena und Utriculus) gibt es hier für die drei Raumrichtungen je eine Masse. 

Die Drehratensensoren bestehen ebenfalls aus winzigen Massen in drei Raumrichtungen, die 

jedoch jeweils in einer definierten Achse vibrieren. Wirkt auf diese sich bewegende Masse eine 
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Drehbewegung ein, tritt die Corioliskraft auf. Sie steht senkrecht auf dem Geschwindigkeits- 

und dem Drehvektor und lenkt die Masse aus (Thielman et al. 2002). Folglich wirkt bei den 

Beschleunigungssensoren die Trägheitskraft und bei den Drehratensensoren die Corioliskraft, 

welche zur Auslenkung einer Masse führen. Diese Auslenkung wird über das kapazitive Prinzip 

(Abstände zwischen Kondensatorplatten) ermittelt (Nehrig 2003). Letztendlich basiert das 

Magnetometer auf dem Hall-Effekt. Durch diesen werden Elektronen eines stromdurchflosse-

nen Leiters in einem stationären Magnetfeld abgelenkt, sodass im Leiter eine Spannung messbar 

ist (Böttcher 2020). Ähnlich wurde dies bereits in Bezug auf die Wahrnehmung des Magnetfel-

des durch Fische erläutert (siehe Abschnitt 2.2.3 und 2.2.4), nur dass sich im hier genannten 

Fall die Elektronen entlang des stationären Leiters bewegen und im zuvor genannten Fall be-

wegt sich der leitende Fisch inklusive körpereigener Elektronen durch das Erdmagnetfeld. Die 

Ladungstrennung und damit die induzierte Spannung wird also durch die Lorentzkraft hervor-

gerufen, die senkrecht auf dem Geschwindigkeitsvektor der Elektronen und dem Magnetfeld 

steht und zu ihnen proportional ist. Folglich kann je nach Ausrichtung der Sensoren von der 

sogenannten Hallspannung auf die magnetische Flussdichte in verschiedenen Raumrichtungen 

geschlossen werden. In Abbildung 4.9 ist eine Gegenüberstellung der Sensorik der FSS mit den 

Sinnesorganen eines echten Fisches zu finden.  

 

Abbildung 4.9:  Gegenüberstellung der in der FSS verwendeten MEMS-Sensorik (oben mit vereinfach-

ten Funktionsprinzipien; Drucksensoren in Anlehnung an Boyn 2019) und den Sinnesorganen eines Fi-

sches (unten, Erläuterungen in Abschnitt 2.2): der physikalisch adäquate Reiz der Sinneszelle bzw. das 

Messprinzip der FSS-MEMS-Sensorik sind hellblau hinterlegt und darunter wird der „gemessene“ Para-

meter genannt. Das vereinfachte Funktionsprinzip der MEMS-Sensoren wurde jeweils nur in einer Raum-

richtung dargestellt. 
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4.3 Versuchs- und Messdurchführung mit Datenanalyse 

Nachdem nun auf die allgemeine Versuchseinrichtung im Labor sowie die verwendeten Mess-

instrumente eingegangen wurde, werden im Folgenden die untersuchten Einzelsetups detail-

lierter vorgestellt. Dabei wurden unter anderem verschiedene Einsatzmöglichkeiten der FSS 

betrachtet. Neben stationären und bewegten Strömungsmessungen fand auch ein erster Test 

im Freiland statt. Zunächst werden die dafür notwendigen hydraulischen Einstellungen vorge-

stellt und am Ende ein Einblick in die Datenanalyse und -visualisierung gegeben.  

4.3.1 Hydraulische Einstellungen 

Die hydraulischen Einstellungsmöglichkeiten unterliegen gewissen Limitationen. Rein tech-

nisch ist dies sowohl durch die Geometrie der Rinne und des Schützes als auch hydraulisch 

durch die Leistungsfähigkeit der Pumpen und Rohrsysteme bedingt. Für Versuche mit Tieren 

ist weiterhin eine ausreichende Wasserüberdeckung für ein möglichst naturnahes Verhalten 

wichtig (Adam und Lehmann 2011). Da an Wasserkraftanlagen durch den Aufstau meist große 

Wassertiefen zu erwarten sind, wurden diese auch im Labor möglichst groß gewählt. Gleichzei-

tig wurde versucht, auch die Geschwindigkeiten der Freilandsituation anzunähern. Obwohl als 

Empfehlung für die zulässige Anströmgeschwindigkeit von Rechen oft ein Wert von 0,5 m/s 

angegeben wird (siehe u.a. Dumont et al. 2005; Keuneke und Massmann 2021; Lehmann et al. 

2016), wird dieser Wert an realen Rechenanlagen oft überschritten. Daher wurde der obere 

Grenzwert für die Versuche etwas größer gewählt. Da für eine positiv rheotaktische Ausrichtung 

der Fische und damit für artspezifische Orientierung an der Strömung zudem häufig ein Grenz-

wert von 0,1 bis 0,3 m/s genannt wird (siehe u.a. Adam und Lehmann 2011), wurde der Ge-

schwindigkeitsbereich für die Versuche entsprechend Tabelle 4.3 gewählt. Die gewählten hyd-

raulischen Einstellungen finden in den verschiedenen Versuchssetups der folgenden Kapitel An-

wendung, wobei die hier genannten Bezeichnungen (H1, H2, H3) verwendet werden. 

Tabelle 4.3:  Auflistung der drei verwendeten hydraulischen Setups mit Aufschlüsselung aus welchen 

Zuflussanteilen sich der Durchfluss jeweils zusammensetzt 

Hydraulische 

Setup Nr.  

Durchfluss 

Q [m³/s] 

Wassertiefe 

h [m] 

Geschwindig-

keit v [m/s] 

Re-Zahl [-]  

Fr-Zahl [-] 

H1 
QH1,ges = 0,490 m³/s 

HB Empore = 0,490 m³/s 
 ≈ 0,70 

0,35 

(+/- 0.041) 

443.438,91 

0,134 

H2 

QH2,ges = 0,770 m³/s 

HB Empore = 0,700 m³/s 

HB L501 = 0,070 m³/s 

≈ 0,75 
0,48 

(+/- 0.060) 

632.967,03 

0,177 

H3 

QH3,ges = 0,960 m³/s 

HB Empore = 0,700 m³/s 

HB L501 = 0,087 m³/s 

Mobile Pumpe = 0,173 m³/s 

≈ 0,72 
0,63 

(+/- 0.065) 

811.449,02 

0,237 

4.3.2 Stationäre Messungen 

Die stationären Messungen setzen sich aus den Voranalysen und den Rastermessungen zusam-

men. Hierbei fand eine kombinierte und zeitlich synchronisierte Messung von ADV (25 Hz) und 
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FSS (50 Hz) statt. Dabei wurde das Messvolumen des ADV stromaufwärts der FSS auf gleicher 

Höhe und in einer Achse mit dem mittigen Drucksensor platziert.  

Voranalysen 

Bei den Voranalysen wurde zunächst der Abstand zwischen ADV und FSS sukzessiv vergrößert, 

um zum einen den gegenseitigen Einfluss der Messgeräte aufeinander zu prüfen und zum an-

deren das sich vor dem Fisch ausbildende Geschwindigkeitsprofil zu untersuchen. Da der Ge-

schwindigkeitsgradient mit kleiner werdendem Abstand d zunimmt, wurde innerhalb der ersten 

10 cm vor der FSS eine Schrittweite von 1 cm und danach von 10 cm gewählt (Abbildung 

4.10). Um hier vor allem auch bezüglich turbulenter Schwankungsgrößen eine hohe Genauig-

keit zu erzielen, wurde zunächst eine Messdauer von 5 min pro Messpunkt gewählt. Die Mes-

sung wurde mit allen neun FSS für das hydraulische Setup H2 durchgeführt, während es für 

die Setups H1 und H3 nur mit der kleinsten (FSS 2, Gründling), einer mittleren (FSS 4, Nase) 

und der größten (FSS 5, Döbel) Sonde wiederholt wurde. Die Ausrichtung der Sonden erfolgte 

dabei immer parallel zur Hauptströmung in x-Richtung der Rinne. 

 

Abbildung 4.10:  Voranalyse mit FSS und ADV in variablen Abständen zueinander: Stationäre Messung 

in einem Querschnitt mittig in der Laborrinne (in Anlehnung an Bensing et al. 2022d) 

Rastermessungen 

Die Einteilung des Untersuchungsgebietes vor dem Schrägrechen wurde bereits in Abschnitt 4.1 

vorgestellt. Aufgrund der großen Anzahl an Messzellen, wurde das Messraster jedoch ausge-

dünnt (rot markierte Zellen in Abbildung 4.11). Ebenso wurde sich auf den Einsatz von drei 

Fischsonden beschränkt (FSS 2, FSS 8, FSS 5), für die das Messraster aufgrund der unterschied-

lichen Größe und damit dem unterschiedlichen Abstand zum Rechen variiert. Bei der Auswahl 

der Sonden wurde das Verhalten am Rechen aus den Tierversuchen berücksichtigt. Anhand der 

Ergebnisse der ersten Tierversuche wurde ebenso der Abstand der Messebenen zur Rinnensohle 

festgelegt, sodass nicht die gesamte Wassersäule bis zur Wasseroberfläche aufgemessen werden 

musste. Da die Tiere sich vorrangig im sohlnahen Bereich aufhielten und nur gelegentlich in 

den unteren Bereich einzelner Rechenfelder einschwammen, befindet sich die unterste Mess-

ebene (E1) in einer Höhe über der Sohle, in der die Sonden mit ihrer Unterseite gerade nicht 

die Oberfläche berührten. Die zweite Messebene (E2) verläuft auf Höhe der Oberkante der 

„Sohlschürze“ als Teil der Stützkonstruktion des Rechens und die dritte Messebene (E3) im 

Bereich der untersten Rechenstäbe (Abbildung 4.12). Aufgrund der Größe der Döbel-Sonde 

(FSS 5) fallen die unteren beiden Ebenen bei dem Sondentyp zusammen. In den oben beschrie-

benen Voranalyen zeigte sich, dass eine Messung mit dem ADV in 1 cm Abstand zur FSS möglich 



Ethohydraulische Modellierung 

 

    

 
175 

ist. Um die Geschwindigkeit möglichst nahe am Fisch zu messen, wurde dieser minimale Ab-

stand auch für die simultanen Rastermessungen mit beiden Messgeräten gewählt. 

Die hydraulischen Bedingungen entsprachen bei den Rastermessungen stets dem hydraulischen 

Setup H2. Die zunächst angedachten Messungen im hydraulischen Setup H3 wurden verwor-

fen, da einige Fischarten in den ersten Tests in der Laborrinne große Schwierigkeiten hatten, 

sich in der Strömung zu halten.  

 

Abbildung 4.11:  Messraster für die stationäre Messung mit ADV und FSS beim 55° und 30° Rechen mit 

drei verschiedenen FSS: Aufgrund der Größe der Sonden ergeben sich unterschiedliche Messraster, die 

durch die roten Zellen (Messung in Zellmitte) dargestellt werden. 
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Abbildung 4.12:  Messung in drei Ebenen über der Sohle, in der sich die Fische bei den Lebendtierver-

suchen hauptsächlich aufhielten – hier am Beispiel der Gründling-FSS sowie simultaner Messung mit 

dem ADV: (a) Minimale Höhe – für FSS 2 bei 1 cm; (b) 6 cm über der Sohle; (c) 13 cm über der Sohle 

 

Abbildung 4.13:  Rastermessungen mit schräg zur Hauptströmung ausgerichteter Sonde: (a) 60° zur 

Hauptfließrichtung (definierte x-Achse) ausgerichtete Rotaugen-FSS in der leeren Laborrinne unmittel-

bar vor Start der Messungen; (b) Ausrichtung der Sonden in Bezug zur Hauptströmung und dem Schräg-

rechen (Fischkörper nicht maßstäblich) 

Die FSS wurden für die Messungen in Hauptströmungsrichtung, parallel zur Rinnenwand aus-

gerichtet. Zusätzlich wurden mit der mittelgroßen Rotaugen-Sonde (FSS 8) Messungen am 30° 

Rechen unter einer Schrägstellung der Sonde zur Hauptströmung von 60°, 30°, -30°und -60° in 

einem Abstand von 13 cm über der Sohle (E3) durchgeführt (Abbildung 4.13). 

Die Wahl der Messdauer ist in der Regel stark von der vorliegenden Turbulenz und den zu 

untersuchenden Parametern abhängig (Aberle et al. 2017; Díaz Lozada et al. 2021). Sie muss 

daher situationsbedingt gewählt werden, wobei es in der Literatur keine einheitliche Empfeh-

lung gibt. Um die Messdauer hier im praktikablen Rahmen zu halten und dennoch aussagekräf-

tige Daten für turbulente Größen zu erhalten, wurde diese auf 90 Sekunden gesetzt. Da die 

Strömung in der geraden Laborrinne wenig turbulent ist, erwies sich dies bei der statistischen 

Betrachtung der Voranalysedaten als ausreichend. Eine Messdauer zwischen 60 und 90 Sekun-

den scheint sich allgemein in der Fachwelt etabliert zu haben, um einen guten Kompromiss 

zwischen der Messgenauigkeit und dem zeitlichen Aufwand zu finden. Auch Buffin-Bélanger 
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und Roy (2005) empfehlen für Grenzschichtmessungen kiesiger Gewässersohlen eine Mess-

dauer von 60 bis 90 Sekunden. Dabei analysieren sie außerdem eine Vielzahl von Untersuchun-

gen aus denen sich eine ebenso große Vielzahl unterschiedlicher Geräteeinstellungen und Mess-

dauern ergibt, weshalb sie auch die Vergleichbarkeit solcher Studien berechtigterweise in Frage 

stellen. Andere Wissenschaftler empfehlen wiederum eine bestimmte Mindestanzahl an Mess-

werten für die Untersuchung der Turbulenz, die jedoch sehr groß und für wasserbauliche An-

wendungen nicht praktikabel erscheint (z.B. Hinweise von Chanson et al. 2007).  

4.3.3 Bewegte Messungen 

Zusätzlich zu den stationären Punktmessungen wurde die Sonde im bewegten Einsatz getestet. 

Durch die Messung mit bewegter (eng. moving) FSS kann in kürzerer Zeit ein größeres und 

auch kontinuierliches Gebiet abgetastet werden. Ein derartiger Einsatz ist folglich effizienter, 

was gerade im Freilandeinsatz bei wechselnden hydraulischen Bedingungen von Vorteil sein 

kann. Bewegte Messmethoden sind im Wasserbau beispielsweise aus dem Moving-Boat-Verfah-

ren des ADCPs bekannt. Die bewegten Messungen im Labor fanden ohne ADV statt und die FSS 

war immer entlang der Hauptströmung ausgerichtet (0°). Die Sonde wurde zum einen zum 

Vergleich mit den Punktmessungen entlang des Rasters und zum anderen in verschiedenen 

Abständen und parallelen Bahnen zum Rechen bewegt (Abbildung 4.14). Für beide Abläufe 

wurde der 30° Rechen verwendet sowie das hydraulische Setup H2. 

Rastermessung mit bewegter FSS 

Bei der Bewegung der FSS 8 (Rotaugen-Sonde) entlang des Messrasters wurde der Linearmotor 

des Messwagens verwendet, der eine unabhängige Bewegung in den drei kartesischen Koordi-

natenrichtungen ermöglicht. Aufgrund der begrenzten Reichweite des Linearmotors konnte je-

doch nicht die komplette Länge der Messebene vor dem Rechen abgedeckt werden (Abbildung 

4.14 a). Auch unmittelbar vor dem Rechen musste etwas Abstand gelassen werden, um eine 

Kollision der FSS mit dem Rechen zu vermeiden. 

Zur Auswertung kann anhand der von der FSS aufgezeichneten Zeit und der bekannten Strecke, 

über die sie bewegt wurde, die Bewegungsgeschwindigkeit bei annähernd gleichförmiger Be-

wegung mithilfe folgender Gleichung (4.6) bestimmt werden: 

 𝑣𝐹𝑆𝑆 =
𝑠

∆𝑡
=

𝑠

𝑡𝑚𝑎𝑥 − 𝑡𝑚𝑖𝑛
 4.6 

mit 𝑣𝐹𝑆𝑆 = Bewegungsgeschwindigkeit der FSS [m/s] 

 𝑠 = innerhalb des Zeitintervalls ∆𝑡 zurückgelegte Gesamtstrecke [m] 

 ∆𝑡 = Differenz aus Endzeit tmax und Startzeit tmin der Bewegung [s] 

Bei bekannter Bewegungsgeschwindigkeit kann dann wiederum von der zeitlichen auf eine 

räumliche Skala umgerechnet werden: 

 𝑠𝑖 = 𝑣𝐹𝑆𝑆 ∙ (𝑡𝑖 − 𝑡𝑚𝑖𝑛) 4.7 

mit 𝑠𝑖 = zurückgelegte Strecke zum Zeitpunkt 𝑡𝑖 [m] 

 𝑡𝑖 = fortlaufende Zeit während der Bewegung [s] 

 𝑡𝑚𝑖𝑛 = Startzeit der Bewegung [s] 

Zur Gegenüberstellung mit den stationären Rastermessungen wurden die Messwerte, die sich 

innerhalb einer 10 cm Zelle befanden, auf dem diskreten Gitter gemittelt.  

file:///C:/Users/k.schneider/OneDrive/1_Promotion/FB13-Verfahrensablauf-Promotionen/Veröffentlichung/Doks_final/Turbulence%23_CTVL00123c9fb7351e443bab8fac144e8d414aa
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Abbildung 4.14:  Setups mit bewegter FSS entlang der roten Pfade: (a) Messwagengesteuerte Bewegung 

der FSS 8 entlang des definierten Messrasters (die Reichweite des Messwagens konnte nicht das gesamte 

Feld abdecken); (b) Manuelle Bewegung der FSS 2 in parallelen Bahnen zum Rechen  

FSS-Bewegung parallel zum Rechen 

Bei der Messung parallel zum Rechen wurde die FSS an einer Profilsystemkonstruktion über 

seitlich laufende Rollen händisch gezogen (Abbildung 4.15). Jede Messung wurde fünf Mal in 

jede Richtung (stromauf- und stromabwärts) wiederholt, wobei versucht wurde, die Sonde mit 

einer gleichförmigen Geschwindigkeit zu ziehen. Bei der ersten Messung fand die Bewegung 

zusätzlich in verschiedenen Geschwindigkeiten statt, um deren Einfluss zu analysieren. Aus 

konstruktiven Gründen wurde ein Abstand von 30 cm über der Sohle gewählt. Zum Einsatz 

kam die Gründling-Sonde (FSS 2), da sie die kleinste Sonde ist und damit der Abstand zwischen 

den verbauten Sensoren und dem Rechen minimal gewählt werden kann. Auch hier konnte wie 

oben erläutert entsprechend der Gleichungen 4.6 und 4.7 vorgegangen und die zeitliche Skala 

in eine räumlich umgerechnet werden. Anders als zuvor beschrieben, fand jedoch eine eher 
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kontinuierliche Darstellung und Analyse der Daten statt. Zukünftig kann noch untersucht wer-

den, inwieweit die Sensorik des IMU zur Positionsbestimmung unterstützend eingesetzt werden 

kann. 

 

Abbildung 4.15:  Einfache Konstruktion zur Bewegung der FSS 2 entlang des Schrägrechens: Mithilfe 

eines Seils wird die Profilkonstruktion einschließlich der daran befestigten Sonde langsam entlang des 

Rechens bewegt: (a) Vor der Messung in der trockenen Laborrinne in 30 cm Abstand über der Sohle; (b) 

Versuchsdurchführung mit gefüllter Laborrinne 

4.3.4 Freilandmessung 

Zusätzlich zu den Labormessungen fand am 09.03.2022 ein erster Feldtest an der Wasserkraft-

anlage (WKA) Auer Kotten an der Wupper bei Solingen statt. Ausgewählte Kraftwerksdaten 

sind in Tabelle 4.4 zusammengestellt. Der Standort wurde aufgrund der guten, vorhandenen 

Datenlage gewählt, da dort bereits HDX-Messungen zum Fischmonitoring und ergänzende hyd-

rodynamisch-numerische Simulationen durchgeführt wurden. Detaillierte Informationen dazu 

sind unter anderem in Adam et al. (2019b) und Lehmann et al. (2016) zu finden.  

Tabelle 4.4:  Kraftwerksdaten zur WKA Auer Kotten nach Adam et al. (2019b) 

Bauwerksbestandteil Kennwert 

Ausbaudurchfluss 14 m³/s 

Turbinenleistung 340 kW 

Anzahl Turbinen 1 

Schrägrechen 

Lichte Weite der horizontalen Stäbe 

Breite 

Winkel der Anströmung 

 

12 mm (Fische sollen an Passage gehindert werden) 

26,25 m 

30° 

Smoltbypass 

Lichte Weite der horizontalen Stäbe 

Breite 

Höhe 

über dem Turbinenzulauf mit Treibgutschutz 

35 mm (Fische sollen diesen Bypass passieren) 

12 m 

0,6 m 

 

Der nächstgelegene Pegel (Pegel Glüder/Wupper) befindet sich circa zwei Kilometer flussauf-

wärts der WKA Auer Kotten. Dort lag zum Zeitpunkt der Messung laut HYGON (2022) ein mitt-

lerer Wasserstand von 48,41 cm und ein Abfluss von 7,39 m³/s vor. Dieser liegt zwischen dem 

mittleren Niedrigwasserabfluss MNQ von 5,73 m³/s und dem Mittelwasserabfluss von 
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13,59 m³/s (ELWAS-WEB 2022), weshalb auch der Abfluss durch das Kraftwerk und die dorti-

gen Strömungsgeschwindigkeiten sehr gering waren, was auch an der glatten Wasseroberfläche 

in Abbildung 4.16 d zu erkennen ist. Der Kraftwerksdurchfluss selbst ist für den Messtag un-

bekannt. Die Konstruktion zur Aufhängung der Messgeräte setzt auf die Laufschiene des Re-

chenreinigers auf und ist durch Rollen verschiebbar. Über ein vertikal verschiebbares Aluprofil 

kann die FSS dann ins Wasser eingetaucht werden (Abbildung 4.16 b bis e). 

 

Abbildung 4.16:  Freilandeinsatz an der WKA Auer Kotten: a) Drohnenaufnahme des Kraftwerks, des 

Kraftwerkskanals und des Mutterbetts; b) Unterwasseraufnahme beim Einsatz der FSS; c) Vorbereitung 

der Messungen; d) Anbringung der Messgeräteaufhängung auf der Laufschiene des Rechenreinigers; e) 

Nahaufnahme der FSS vor dem Messeinsatz mit Ausrichtung in Hauptströmungsrichtung im 30° Winkel 

zum Fischschutzrechen (Fotos: B. Lehmann; Aufnahmetag: a) 28.06.2021; b) bis e) 09.03.2022) 

Die Messungen mit drei verschiedenen FSS, die auch im Labor zum Einsatz kamen, wurden 

unmittelbar vor dem Smoltbypass durchgeführt. Die Sensoren befanden sich ca. 70 cm unter 

der Wasseroberfläche. Der Abstand des Profilsystems vom Rechen/Smoltbypass betrug ca. 

30 cm, sodass sich aufgrund der verschiedenen Fischlängen die folgenden senkrechten Ab-

stände zwischen Nasenspitze der FSS und Rechen ergaben: FSS2: 33,5 cm; FSS5: 37 cm; FSS8: 

34,5 cm (Abbildung 4.17). Die Messdauer betrug bei den stationären Messungen stets drei 

Minuten. Bei der bewegten Messung (Moving FSS) wurde die jeweilige FSS langsam entlang 

der Schiene des Rechenreinigers bewegt. Dies dauerte jeweils rund 90 Sekunden, sodass sich 

eine Bewegungsgeschwindigkeit über die 8 m lange Strecke von circa 9 cm/s ergab. Aufgrund 

von vertikalen Streben an der Laufschiene des Rechenreinigers, die an manchen Stellen etwas 

hervorragten, musste die Aufhängung in regelmäßigen Abständen leicht angehoben werden. 

Eine Übersicht über die Messpunkte sowie Dimensionen bietet Abbildung 4.17. 
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Abbildung 4.17:  Details zur Messdurchführung der FSS an der WKA Auer Kotten 

Aus diesem Praxiseinsatz konnten Optimierungsansätze für die Weiterentwicklung der FSS so-

wie Empfehlungen für die Handhabung erarbeitet werden. Wesentliche Erkenntnisse dazu so-

wie zu den ergänzenden ADCP Messungen sind in Bensing et al. (2022a) zu finden. Weiterhin 

wird in Abschnitt 5.1.5 auf einzelne Aspekte eingegangen. 

4.3.5 Datenanalyse und Visualisierung 

Im Rahmen der oben beschriebenen Messungen ergibt sich ein großer Umfang an Messdaten. 

Gerade bei den Rastermessungen liegen viele räumlich zusammenhängende Messpunkte vor, 

deren Daten aufbereitet, visualisiert und analysiert werden müssen. Aus diesem Grund wurde 

für die weitere Datenverarbeitung die frei verfügbare Programmiersprache Python (Version 

3.7.11) verwendet. Für die Datenvisualisierung wurden neben der Python-Bibliothek Matplotlib 

auch die Open Source Software ParaView (Version 5.7.0) genutzt, die ebenfalls auf der Pro-

grammiersprache Python basiert.  

Für die Datenaufbereitung war zunächst ein einheitliches Koordinatensystem wichtig, auf das 

entsprechend alle Messdaten transformiert wurden. Hierfür wurde ein Koordinatensystem für 

die Laborrinne festgelegt, welches den Abbildungen in Abschnitt 4.1 zu entnehmen ist. Der 

Ursprung befindet sich 2 m hinter dem Zulaufgitter mit Definition der Fließrichtung in x-Rich-

tung. Die vertikale z-Achse startet an der Sohle und zeigt nach oben. Nach der Rechte-Hand-

Regel verläuft die y-Achse von der rechten zur linken Rinnenwand bei Blick in Fließrichtung 

(positive x-Richtung).  

Zur effizienten Auswertung der Rastermessungen wurde dann ein Skript erstellt (Abbildung 

4.18). Dafür war es notwendig Punktdaten während der Messung entsprechend der Koordina-
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ten zu benennen („ADV_x[mm]_y[mm]_z[mm]“ bzw. „FSSX_x[mm]_y[mm]_z[mm]“) und in ei-

nen Ordner für das jeweilige Messgerät abzulegen. Durch das Skript werden aus den Zeitreihen 

der einzelnen, in einem Ordner enthaltenen Dateien (mehrere hundert) neue Parameter be-

rechnet und den Koordinaten zugeordnet.  

 

Abbildung 4.18:  Vereinfachte Darstellung der Verarbeitung von ADV-(links) und FSS-Messdaten 

(rechts) mit Darstellung der Überschneidungsbereiche: während der Messung (oben), Verarbeitung der 

aufgezeichneten Daten (Mitte) und Visualisierung (unten) 

Am Ende werden alle berechneten Größen in eine CSV-Datei (Comma-Separated Values bzw. 

Character-Separated Values) ausgeschrieben, wobei die ersten drei Spalten jeweils die kartesi-

schen Koordinaten der Laborrinne und die weiteren Spalten jeweils die berechneten Parameter 

enthalten. Die erste (bzw. nullte) Zeile enthält die Kopfzeile mit den Spaltenüberschriften (Hea-

der) und jede weitere Zeile enthält die Komma-getrennten Informationen für einen Koordina-

tenpunkt. Als Dezimaltrennzeichen dient der Punkt. Die CSV-Datei ermöglicht wiederum eine 
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einfache Visualisierung der Messdaten mit ParaView. Zusätzlich kann das digitale Modell der 

Laborrinne als STL-Datei (Stereolithographie / Standard Triangle Language) zur anschauliche-

ren Visualisierung mit eingeladen werden. Dieses Vorgehen ermöglichte eine effiziente Verar-

beitung der Daten und eine schnelle Implementierung neuer Parameter durch eine einfache 

Anpassung des Skriptes. Auf die genaue Berechnung und Analyse einzelner hydraulischer Pa-

rameter wird in Kapitel 5 genauer eingegangen.  

4.4 Numerische Strömungssimulation 

Da die oben beschriebenen Messungen sehr zeitaufwendig sind, beschränken sich die Daten nur 

auf einen begrenzten Bereich. Um eine räumlich höher aufgelöste Analyse der Strömungsdaten 

zu ermöglichen, wurden zusätzlich noch dreidimensionale hydrodynamisch-numerische Strö-

mungssimulationen durchgeführt, die anhand der Messdaten kalibriert und validiert wurden 

(siehe Abschnitt 4.4.2). Zu diesem Zweck wurde die frei verfügbare Software OpenFOAM (Ver-

sion OpenFOAM-2016, Open Source Field Operation and Manipulation C++ Library) des Ent-

wicklers OpenCFD Ltd verwendet, die in verschiedensten Bereichen der Fluiddynamik Anwen-

dung findet. Die Software bietet kein GUI (Graphical User Interface), sodass die für eine Simu-

lation notwendigen Text-Dateien in einer vorgegebenen Ordnerstruktur organisiert werden 

müssen. Auch der Aufbau der Text-Dateien unterliegt gewissen Vorgaben und wird in der Pro-

grammiersprache C++ verfasst. Da die Software quelloffen ist, wurde sie bereits durch zahl-

reiche Applikationen und mathematische Modelle erweitert. Die Steuerung der Berechnungen 

selbst läuft über die Eingabe von Befehlen in einem Linux-Terminal. In der Form als Programm-

bibliothek bietet OpenFOAM zwei wesentliche Arten von Programmen (applications), auf die 

mithilfe des Terminals zugegriffen werden kann: Hilfsprogramme (utilities), die vorrangig Auf-

gaben der Datenmanipulation ausführen, und Gleichungslöser (solver). Die finalen Simulati-

onsdaten können anschließend aufgrund der verfügbaren Schnittstelle in ParaView visualisiert 

werden, was die Gegenüberstellung mit den Messdaten vereinfacht. Im Folgenden wird auf den 

Modellaufbau, die Simulationsdurchführung sowie die Kalibrierung und Validierung des Mo-

dells eingegangen.  

4.4.1 Modellaufbau und Berechnung 

Wie bereits in Kapitel 3 erläutert, werden im Allgemeinen für wasserbauliche Anwendungen 

sowie im Speziellen auch hier die inkompressiblen Navier-Stokes-Gleichungen als mathemati-

sche Modell herangezogen. Diese beinhalten die drei Impulsgleichungen sowie die Kontinui-

tätsgleichung, welche unter Anwendung der Finite Volumen Methode (FVM) numerisch gelöst 

werden. Die Energieerhaltung oder eine Betrachtung der Schallausbreitung findet hier keine 

Berücksichtigung.  

Pre-Processing: Geometrie und Gitternetz 

Die Grundlage des Modells stellt zunächst die Diskretisierung des Untersuchungsgebietes dar. 

In OpenFOAM müssen dabei die Gitternetzzellen an dieses Gebiet angepasst werden. Aufgrund 

der einfachen Geometrie der Laborrinne (siehe Abschnitt 4.1) konnte die Utility „blockMesh“ 

verwendet werden, die mithilfe benutzerdefinierter Blöcke ein strukturiertes Gitter mit quader-
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förmigen Elementen erstellt. Drei Aspekte der Geometrie bedürfen jedoch besonderer Beach-

tung: der Zulauf (Inlet), der Schrägrechen und der Auslauf (Outlet). Der Zufluss im Labor er-

folgt über verschiedene Rohrleitungen, die etwas tiefer liegen als die eigentliche Rinnensohle. 

Bereits während der Messungen zeigte sich die dortige große Turbulenzproduktion in einem 

komplexen Strömungsmuster deutlich. Diese entsteht zum einen durch den hohen Energieein-

trag in das kleine Becken und zum anderen durch die Geometrie des Zulaufbereichs selbst, 

weshalb versucht wurde, diese möglichst ähnlich nachzubilden. Im Rahmen der Masterarbeit 

von Schäfer (2021) wurden hierzu verschiedene Ansätze getestet, wobei sich die Umsetzung 

entsprechend Abbildung 4.19 (hellblaue Fläche entspricht Einströmbereich) im Rahmen der 

späteren Kalibrierung als beste Lösung erachtet wurde.  

 

Abbildung 4.19:  Wesentliche Grundlagen und Eigenschaften des Modellaufbaus in OpenFOAM (Dar-

stellung in ParaView) 

Die relativ einfache Umsetzung ermöglicht damit eine Reduktion der Rechenzeit und liefert 

trotzdem eine gute Übereinstimmung mit den Messdaten. Als Einströmrandbedingung wurde 

der Durchfluss definiert. Es zeigte sich in den Simulationen, dass der Einfluss des Zulaufes noch 

bis zum Rechen reicht. Hier ergibt sich die zweite Herausforderung bei der Modellumsetzung. 

Die Abbildung der Rechenstäbe selbst würde die Rechenzeit extrem in die Höhe treiben, da die 

räumliche Auflösung in den Millimeterbereich hineingehen würde. Aus diesem Grund wurde 

der Rechen als poröse Ebene – ein sogenanntes Baffle – umgesetzt. Da dieser eine Art innere 

Randbedingung darstellt, verläuft er entlang der Zellflächen und besitzt im strukturierten Git-

ternetz einen treppenstufenartigen Verlauf. Über die Darcy-Forchheimer-Gleichung kann dort 

ein Drucksprung festgelegt werden, der dem Rechenverlust entsprechen muss. Die Gleichung 

enthält zwei Koeffizienten, die vorgegeben und daher anhand der Messdaten kalibriert werden 

müssen. Da der Rechen kein poröses Medium im eigentlichen Sinne darstellt und die Geschwin-



Ethohydraulische Modellierung 

 

    

 
185 

digkeiten zwischen den Rechenstäben von Turbulenzen geprägt ist, bietet sich der Darcy-Forch-

heimer-Ansatz an, da hier neben den viskosen auch die turbulenten Druckverluste Berücksich-

tigung finden. Aus den Messdaten wurde weiterhin ersichtlich, dass der undurchlässige Rahmen 

des Rechens einen Einfluss auf die Strömung nimmt und damit höchstwahrscheinlich auch ei-

nen Einfluss auf das Fischverhalten haben kann. Daher wurden die Strukturen als undurchläs-

sige Bereiche abgebildet. Zu guter Letzt wurde noch der Auslaufrand entsprechend den Labor-

bedingungen angepasst. Da in OpenFOAM kein Wasserstand als Randbedingung vorgegeben 

werden kann, wurde auch hier eine undurchlässige Ebene ergänzt (Abbildung 4.19). Diese 

musste ebenfalls in der Kalibrierungsphase in der Höhe angepasst werden, um die gewünschte 

Wassertiefe in der Rinne zu erzeugen. 

Die Rinne ist nach oben offen und die äußeren Berandungen sind als glatte Wände (wall) ohne 

Rauheit definiert, sodass lediglich die Haftbedingung (no-slip) an den Rändern vorlag. Da die 

freie Oberfläche hier abgebildet werden soll, ist die Integration der Eigenschaften beider Fluide 

(Wasser und Luft) notwendig. Die Richtung der Erdbeschleunigung entspricht der negativen z-

Richtung und als Turbulenzmodell wurde das zu den Reynolds Averaged Simulations (RAS) 

zählende k-ε-Modell gewählt, welches in OpenFOAM nach den Ansätzen von Launder und 

Spalding (1974) sowie Tahry (1983) implementiert ist.  

Um den späteren Rechenlauf zu beschleunigen, wurden Anfangsbedingungen vorgegeben. Zum 

einen wurde bereits ein Wasserkörper vordefiniert, sodass die Laborrinne nicht erst sehr re-

chenintensiv während des Processing mit Wasser gefüllt werden muss. Zum anderen wurde 

bereits eine mittlere Geschwindigkeit des Wasserkörpers vorgegeben, die dem Endzustand an-

genähert ist.  

Processing/Solving 

Zur Lösung des hier untersuchten Strömungsproblems wurde der Solver interFoam verwendet. 

Dieser findet beim Vorliegen zweier inkompressibler, isothermischer (daher keine Berücksich-

tigung der Energiegleichung) und sich nicht mischender Fluide Einsatz. Die Phasengrenze wird 

über den VOF-Ansatz (Volume of Fluid) bestimmt (Hirt und Nichols 1981). Dabei wird eine 

zusätzliche Transportgleichung für den Phasenanteil α gelöst. Im Modell wurde dafür der Was-

seranteil gewählt, während folglich der Term (1 - α) dem Luftanteil in einer Zelle entspricht. 

Die Dichte setzt sich in halbgefüllten Zellen aus einer anteilig berechneten Mischung der Dichte 

von Wasser und Luft zusammen. 

Zur parallelen Benutzung mehrerer Rechenkerne wird das Strömungsgebiet vor der Berech-

nung in mehrere Bereiche unterteilt und die Simulationsergebnisse werden während der Be-

rechnung zwischen den Kernen übergeben. Für die numerischen Lösungsverfahren wurden 

Standardverfahren beibehalten, die sich bereits in ähnlichen Modellberechnungen bewährt ha-

ben und auf die hier nicht weiter im Detail eingegangen wird. 

Post-Processing: OpenFOAM und ParaView 

Für das Post-Processing bietet OpenFOAM die Möglichkeit für das Strömungsgebiet zusätzliche 

Parameter aus den vorhandenen Simulationsdaten zu berechnen. Zur Visualisierung der Ergeb-

nisse wurde, wie bereits erwähnt, stets ParaView verwendet. 
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4.4.2 Kalibriertes und validiertes Modell 

Eine Sensitivitätsanalyse sowie Kalibrierung und Validierung fand im Rahmen der Arbeit von 

Schäfer (2021) statt. Dabei wurden vor allem die Modellierung des Einlaufbereichs, die Poro-

sität des Rechens bzw. der vorhandene Drucksprung und der Rückstau durch das Schütz unter-

sucht. Die Kalibrierung und Validierung fand mithilfe zweier im Labor im Rahmen der Arbeit 

erhobenen, unabhängigen Datensätzen (QKali = 0,770 m³/s und QVali = 0,960 m³/s) für den 55° 

Rechen statt. Daher konnte das kalibrierte und validierte Modell auf den 30° Rechen angewen-

det werden. Bei der Gegenüberstellung der Simulationsergebnisse mit den im Rahmen der vor-

liegenden Arbeit erhobenen Messdaten entsprechend des oben beschriebenen Rasters (Ab-

schnitt 4.3.2) zeigten sich dabei sehr gute Übereinstimmungen (beispielhaft in Abbildung 4.20 

bis Abbildung 4.23 für die Ebene E2 und in Anhang A.2 für alle Ebenen). 

Im Rahmen der Kalibrierung zeigte sich deutlich, dass der Einlaufbereich einen enormen Ein-

fluss auf die Strömungssituation am Rechen nimmt. In der Anströmung ergibt sich dabei eine 

leichte Sekundärströmung (zwei gegenläufige Walzen mit horizontaler Achse in Längsrichtung 

der Rinne), die zu einer leicht abgesenkten Geschwindigkeit in der Mitte der Rinne führt. Durch 

die vereinfachte, jedoch der Laborsituation angenäherte Abbildung des Einlaufbereiches im Mo-

dell zeigt sich eine sehr gute Übereinstimmung der Geschwindigkeitssignaturen vor dem Re-

chen zwischen den ausgewerteten ADV-Messungen und der Simulation. Da sowohl die Messun-

gen als auch die numerischen Verfahren von Unsicherheiten geprägt sind, lassen die Ergebnisse 

die Behauptung einer guten Annäherung an den unbekannten „wahren“ Wert zu.  

Die Darstellungen zur turbulenten kinetischen Energie weichen etwas stärker voneinander ab, 

zeigen aber grundsätzlich ein ähnliches Muster sowie ähnliche Wertebereiche (Abbildung 4.22 

und Abbildung 4.23). Die etwas höheren Werte der Messung können zum einen auf Ungenau-

igkeiten bei der Messdurchführung (z.B. auch Vibrationen des Messgerätes) sowie auf das Mess-

prinzip selbst (siehe Abschnitt 4.2.1) zurückzuführen sein. Aufgrund der Modellierung der Tur-

bulenz mithilfe des k-ε-Modells zur Schließung der RANS-Gleichungen kann es auch hier zu 

Abweichungen kommen. Zu berücksichtigen ist ebenfalls, dass die ADV-Messungen in einzelnen 

Punkten eines sehr groben Rasters (Abbildung 4.11) vorgenommen wurden. Auch wenn be-

reits darauf geachtet wurde, das Messraster in Bereichen größerer Gradienten nahe dem Rechen 

zu verfeinern, beträgt der Abstand der Messpunkte dort trotzdem mindestens 10 cm. Demge-

genüber liegen in der Simulation Zellgrößen bis zu einem minimalen Wert von 2 cm vor dem 

Rechen vor. Folglich ist eine abschließende Bewertung darüber, welche Daten der Wahrheit 

näherkommen, nicht möglich. Dennoch ist die Übereinstimmung zwischen Messung und Simu-

lation trotz der Vereinfachungen beachtlich, sodass für die weiteren Betrachtungen in Kapitel 

5 beide Datensätze Anwendung finden.  
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Abbildung 4.20:  Gegenüberstellung der resultierenden Geschwindigkeit bzw. des Betrags der Geschwin-

digkeit von ADV-Rastermessung (links) und 3D-HN-Simulation (rechts); 30° Rechen bei hydraulischem 

Setup H2 und Betrachtung der Ebene E3 (13 cm über der Sohle der Laborrinne) 

 

 

Abbildung 4.21:  Gegenüberstellung der resultierenden Geschwindigkeit bzw. des Betrags der Geschwin-

digkeit von ADV-Rastermessung (links) und 3D-HN-Simulation (rechts); 55° Rechen bei hydraulischem 

Setup H2 und Betrachtung der Ebene E3 (13 cm über der Sohle der Laborrinne) 
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Abbildung 4.22:  Gegenüberstellung der turbulenten kinetischen Energie k von ADV-Rastermessung 

(links) und 3D-HN-Simulation (rechts); 30° Rechen bei hydraulischem Setup H2 und Betrachtung der 

Ebene E3 (13 cm über der Sohle der Laborrinne) 

 

 

Abbildung 4.23:  Gegenüberstellung der turbulenten kinetischen Energie k von ADV-Rastermessung 

(links) und 3D-HN-Simulation (rechts); 55° Rechen bei hydraulischem Setup H2 und Betrachtung der 

Ebene E3 (13 cm über der Sohle der Laborrinne) 
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4.5 Lebendtierversuche 

Den letzten Baustein der ethohydraulischen Untersuchungen bilden die Lebendtierversuche im 

Labor. Diese sollen dazu beitragen ein reproduzierbares Verhalten extrahieren und mit den 

hydraulischen Untersuchungen gegenüberstellen zu können, um dann daraus ethohydraulische 

Signaturen entwickeln zu können. Diese können wiederum in der Praxis genutzt werden, um 

Tiere an Anlagen gezielt zu Ab- und Aufstiegseinrichtungen zu leiten. In dieser Arbeit liegt der 

Fokus aber hauptsächlich auf der Weiterentwicklung der Methoden. Bei Fischbeobachtungen 

ist das geschulte Auge eines Biologen unerlässlich, jedoch können die Erkenntnisse durch ob-

jektivere Analyseverfahren sinnvoll ergänzt werden.  

Lebendtierversuche sind sehr zeitaufwendig und bedürfen einer umfangreichen Planung. Einen 

allgemeinen Überblick über die wesentlichen Schritte bietet Abbildung 4.24. Die Antragstel-

lung kann dabei viel Zeit in Anspruch nehmen und sollte frühzeitig angegangen werden. Da es 

keinen festen Standard für die Durchführung der Lebendtierversuche gibt, ist eine Vergleich-

barkeit verschiedener Studien meist nicht möglich. Bereits die Versuchszeit mit einer Test-

gruppe kann dabei zwischen einigen Minuten und einem oder gar mehreren Tagen variieren. 

Auch die Temperatur im Labor kann entsprechend der Laboreinrichtung stark schwanken, be-

sitzt jedoch einen großen Einfluss auf den Stoffwechsel und die Leistungsfähigkeit der Tiere. 

Tiefergehende Informationen zur Planung und Durchführung der ethohydraulischen Versuche 

sowie zum Umgang mit den Tieren und deren Haltung sind u.a. in Adam und Lehmann (2011), 

Adam et al. (2013) und Böckmann (2020) zu finden.  

4.5.1 Versuchsplanung und -durchführung 

Für die Versuche mit Fischen wurde die in den vorherigen Abschnitten bereits beschriebene 

Versuchseinrichtung verwendet. Da die Tiere in ihrer Größe nicht skaliert werden können, ist 

ein großes geometrisches bzw. hydraulisches Setup wichtig, um den Fischen eine maximale 

Wasserüberdeckung sowie einen großen Freiraum zur Bewegung zu ermöglichen und damit 

das Modell der Natursituation entsprechend situativ ähnlich abzubilden. Da der Fokus in 

ethohydraulischen Studien oft auf diadromen Wanderfischen liegt, wurden in diesem Fall ge-

zielt Fische aus dem bisher weniger untersuchten potamodromen Artenspektrum eingesetzt. 

Zwar führen diese keine obligatorischen Wanderungen zwischen Süß- und Salzwasser durch, 

jedoch sind auch sie innerhalb ihres Lebenszyklus auf Wanderungen zwischen verschiedenen 

teilweise weit auseinanderliegenden funktionellen Lebensräumen angewiesen (z.B. Nahrungs-

suche, Reproduktion, Aufwuchs, jahreszeitliche Habitate).  

Für die Versuche sowie zur Haltung der Fische im Labor mussten zuvor umfangreiche Anträge 

beim Veterinärdezernat (V54) des Regierungspräsidiums (RP) Darmstadt gestellt werden. Diese 

beinhalten detaillierte Beschreibungen zum Vorgehen beim Fang, den Versuchen sowie dem 

Umgang mit den Tieren. Haltungseinrichtungen müssen durch technische Zeichnungen darge-

stellt und das Vorgehen bei der Prüfung der Wasserqualität und dem Wohlergehen der Tiere 

dargelegt werden. 
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Abbildung 4.24:  Wesentliche Punkte bei der Vorbereitung und der Durchführung der Lebendtierversu-

che (ohne Anspruch auf Vollständigkeit) 
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Auch die Nennung des zuständigen Versuchsleiters sowie dessen Vertreter mit entsprechender 

Qualifikation (FELASA B Zertifikat mit Schwerpunkt Fisch) ist erforderlich. Für den Tierver-

suchsantrag wurde zunächst ein Portfolio potamodromer Fischarten genannt, wobei die letzt-

endlich im Versuch eingesetzten Tierarten und die Anzahl der Tiere zusätzlich durch die nicht 

vorhersehbaren Ergebnisse der Elektrobefischung beschränkt waren (Tabelle 4.5).  

Neben den erteilten Genehmigungen für die Haltung sowie die Tierversuche (Haltung: 19 c 18 

- DA 8/Haltung Wabau / Tierversuch: 19 c 20/15 - DA 8/1011) musste weiterhin vor jeder 

Elektrobefischung die Genehmigung der zuständigen Fischereibehörde (ebenfalls RP Darm-

stadt) eingeholt werden. Auch wurde Rücksprache mit den örtlichen Fischereiberechtigten ge-

halten. Zur genauen Bekanntgabe des Starts der Versuche sowie der Benennung der Arten und 

der Anzahl der Versuchstiere war anschließend eine Anzeige beim RP Darmstadt nötig.  

 

Abbildung 4.25:  Eindrücke der Elektrobefischung an der Nidda bei Frankfurt-Höchst (links) und an der 

Kahl bei Alzenau (rechts, Foto: Thomas Kemper); auch Tiere, die nicht für die Versuche geeignet waren, 

wurden zur allgemeinen Bestandsaufnahme für die Behörden protokolliert.  

Die Versuchstiere wurden aus möglichst nahegelegenen Gewässern (Tabelle 4.5 und Abbil-

dung 4.25) entnommen, um die Transportzeit in den belüfteten und mit Flusswasser gefüllten 

Tanks gering zu halten. Nach der Ankunft am wasserbaulichen Forschungslabor der TU Darm-

stadt wurde die Temperatur durch stetigen Teilwasserwechsel langsam angepasst, sodass auch 

eine allmähliche Akklimatisierung der Tiere an die Wasserqualität im Labor stattfand. Die Tiere 

wurden in die durchströmten und belüfteten Langstrombecken umgesetzt und diese mit Be-

ckenkarten ausgestattet, welche u.a. Informationen zur Herkunft, Art, Anzahl, Genehmigung 

und dem Versuchseinsatz enthielten. Des Weiteren wurde die tägliche Begutachtung der Tiere 

dort vermerkt und unterzeichnet sowie in einem separaten Protokoll die täglichen Prüfungen 

der Wasserqualität aufgezeichnet. Vor dem Start der ersten Versuche konnten sich die Tiere 

zwei Tage lang an die Verhältnisse im Labor gewöhnen.  

Da sich Einzeltiere anders verhalten als ein Schwarm, wurden möglichst Gruppen von mindes-

tens zehn Fischen pro Versuch gebildet (siehe u.a. Beamish 1978; Lemasson et al. 2014). Bei 

den größeren Tieren war dies aufgrund der wenigen Exemplare, die gehalten werden konnten, 

nicht möglich. Während meist Einartenschwärme eingesetzt wurden, gab es einzelne Tests auch 

mit Gemischtartenschwärmen. Eine Auflistung aller Versuche befindet sich in Anhang A.3. Die 

Benennung ergibt sich dabei durchnummeriert aus der Befischung (erster Fang z.B. F1.1-V1-

S30_5), dem Versuchstag bezogen auf die Befischung (z.B. F1.1-V1-S30_5), dem Versuch am 

jeweiligen Versuchstag (z.B. F1.1-V1-S30_5), dem Schrägrechen Setup (30° Rechen z.B. F1.1-

V1-S30_5) und der Geschwindigkeit (0,5 m/s z.B. F1.1-V1-S30_5). 



Hybrider ethohydraulischer Versuchsaufbau 

 

   

 
192 

Tabelle 4.5:  Übersicht der per Elektrofischerei gefangenen Versuchstiere mit Angaben zur Herkunft 

und unter Einteilung in zwei verschiedene Größenklassen 

Befischungs-

termin 
Befischungsgewässer Anzahl Fischart Fischlänge [cm] 

11.09.2020 Kahl/Alzenau 

52 Döbel 8-20  

34 Elritze 6-10  

61 Gründling 9-15  

39 Schneider 9-10  

23.09.2020 Nidda/Frankfurt-Höchst 

8 Barbe  30-50 

7 Döbel  30-40 

4 Flussbarsch 12-20  

14 Nase  30-50 

12.10.2020 Nidda/Frankfurt-Höchst 

15 Döbel  40-60 

9 Barbe  20-40 

20 Flussbarsch 15-20  

15.04.2021 Nidda/Frankfurt-Höchst 

5 Flussbarsch 12-15  

39 Rotauge 10-15  

2 Döbel 8-20  

4 Nase 8-20  

3 Gründling 9-15  

26.04.2021 Kahl/Alzenau 

40 + 6 Döbel 12-20 30-40 

94 Gründling 10-15  

41 Schneider 9-11  

Beispiel für kleine Tiere: Döbel – ca. 15 cm Beispiel für große Tiere: Döbel – ca. 45 cm 

  
 

Lateinische Namen: Gründling (Gobio gobio), Flussbarsch (Perca fluviatilis), Nase (Chondrostoma nasus),  

Döbel (Squalius cephalus), Elritze (Phoxinus phoxinus), Schneider (Alburnoides bipunctatus), 

Barbe (Barbus barbus), Rotauge (Rutilus rutilus) 

 

Für den Versuch wurden die Tiere aus den Haltungsbecken entnommen und in mit etwas Was-

ser gefüllten Transportwannen in den Startbereich der Laborrinne eingesetzt (Abbildung 

4.2 c). Dort konnten sie sich zunächst an die Strömung gewöhnen, bevor der eigentliche Ver-

such startete. Durch das Anheben des Absperrgitters konnten die Tiere den Startbereich verlas-

sen und mit der Strömung in Richtung des Versuchsbereichs schwimmen. Das Verhalten sowie 

detaillierte Bewegungen der Fische im Bereich des Rechens, direkt am Rechen und am Bypass 
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wurden protokolliert und videotechnisch dokumentiert. Nach dem jeweils halbstündigen Ver-

such wurde die Strömung abgestellt, der Wasserstand damit abgesenkt und die Tiere wieder 

aus der Laborrinne entnommen. 

Eine Versuchsreihe dauerte einschließlich Befischung, Eingewöhnung und Versuche meist un-

gefähr eine Woche an. Im Anschluss wurden die Fische nach Abstimmung mit den Fischereibe-

hörden in ihre Entnahmegewässer zurückgesetzt. 

4.5.2 Protokolle, Aufnahmen und Auswertung 

Während der je 30-minütigen Versuchszeit eines ethohydraulischen Tests wurde ein ad-libitum 

Protokoll geführt, um auffällige Verhaltensweisen und Reaktionen der Tiere festzuhalten. Diese 

Beschreibungen sind einfach gehalten und zeitlich gelistet. Unterstützend liegen außerdem 

Foto- sowie Videoaufzeichnungen vor. Aus den Erfahrungen wird deutlich, dass eine reine Ana-

lyse der Videoaufzeichnungen kein Gesamtbild der Situation widerspiegelt und daher Beobach-

tungen der Situationen während des Versuchs unerlässlich sind.  

Der Untersuchungsbereich wurde während erster Vorversuche zunächst mit drei Kameras von 

der Seite und dann ergänzend mit drei Unterwasserkameras (Crosstour CT9500) von schräg 

oben aufgezeichnet (Abbildung 4.26). In den Folgeversuchen wurde dann die Anzahl der Ka-

meras reduziert und sich auf die Perspektiven beschränkt, die für die Fragestellung die wesent-

lichen Informationen lieferten und das größte zusammenhängende Sichtfeld abbildeten. Die 

Findung der richtigen Kamerapositionen stellt in der Vorplanung einen iterativen Prozess dar, 

um untersuchungsrelevante Situationen aus dem richtigen Blickwinkel erfassen und analysie-

ren zu können. Als besonders aufschlussreich erwiesen sich die Aufnahmen, die schräg von 

oben fast die gesamte Rechenfläche, dazu den Bypass-Bereich und das intensiv genutzte Re-

chenvorfeld erfassten. Zusätzlich wurden einzelne Videos mit der Intel® RealSenseTM D455 Tie-

fenkamera aufgezeichnet, um deren Einsatz im Rahmen ethohydraulischer Analysen zu testen.  

Wie bereits in Abschnitt 2.5.2 erwähnt wurde, gibt es bisher kein ausgereiftes Trackingsystem, 

um aus Videoaufzeichnungen Fischtrajektorien in guter Qualität extrahieren zu können. Meist 

sind diese nur zweidimensional und basieren auf einer Bildanalyse – z.B. auf dem Kontrast 

zwischen Fischkörper und Hintergrund. Trackingdaten können jedoch eine objektive Auswer-

tung der Fischbewegung unterstützen und sind daher eine gute Ergänzung zu Sichtbeobach-

tungen. Aus diesem Grund fand durch das Ingenieurbüro SJE (Ecohydraulic Engineering 

GmbH) eine vereinfachte zweidimensionale Auswertung der Videos mit der quelloffenen Soft-

ware Kinovea (Programmiersprache C#) in drei Schritten statt:  

(1) Rektifizierung (Entzerrung) der Videos: Entfernung von Verzeichnungen (geometri-

sche Abbildungsfehler) aus einem Bild, welche durch das Kamerasystem sowie den 

veränderten Brechungsindex unter Wasser entstehen. Dadurch wird ein einheitli-

cher Abbildungsmaßstab erzeugt.  

(2) Georeferenzierung: Zuweisung raumbezogener Koordinaten zu Punkten im Video 

mithilfe des zweidimensionalen 10 cm x 10 cm Gitters auf der Rinnensohle (siehe 

Abschnitt 4.1). 
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(3) Tracken durch manuelles Markieren: Setzen einer linearen Verbindung zwischen 

Fischkopf und Schwanzspitze, sodass neben der Position auch die Ausrichtung des 

Fisches aufgezeichnet werden kann und Export der Koordinaten (drei Koordinaten 

pro Sekunde, 3 Hz). 

Da die Software Kinovea bereits über ein großes Portfolio an verschiedenen Bildbearbeitungs-

optionen verfügt, konnten die meisten Bearbeitungsschritte damit durchgeführt werden. Die 

Exportfunktion wurde von Dr.-Ing. Ianina Kopecki (SJE) im Quellcode ergänzt. Kalibrierungs-

koeffizienten für die Verzeichnung des Bildes wurden mithilfe der Software Agisoft Lens (Agis-

oft) definiert. Dafür wurde zuvor ein Schachbrettmuster unter Wasser aus vielen verschiedenen 

Positionen und Perspektiven fotografiert. Die resultierenden Koeffizienten konnten dann in Ki-

novea eingelesen werden. Für die Georeferenzierung und die anschließende Koordinatenaus-

gabe wurde zusätzlich ein Bezug des lokalen Rasters in Kinovea zum globalen Koordinatensys-

tem der Laborrinne hergestellt.  

 

Abbildung 4.26:  Verwendete Kamerasysteme: Seitlich der Rinne im Beobachtungsbereich positionierte 

Kameras (links) und Unterwasserkameras (rechts) mit darunter angeordneten Eindrücken einzelner Auf-

zeichnungen 

4.6 Zusammenfassung der Versuchsdaten 

Insgesamt ergibt sich ein hybrider und transdisziplinärer Untersuchungsansatz mit großem 

Messumfang, der in Tabelle 4.6 noch einmal übersichtlich dargestellt wurde. Neben den Mes-

sungen, die ergänzend mit einer neuartigen, fischförmigen Sonde durchgeführt wurden, liegen 

außerdem Daten zur dreidimensionalen, numerischen Analyse sowie Lebendtierbeobachtungen 

vor. Diese großen Datenmengen werden in den folgenden Kapiteln im Detail analysiert.  
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Tabelle 4.6:  Übersicht zu den durchgeführten Messungen 

Test 
Messgeräte/ Abstand 

FSS-ADV 

hydr. Setup / 
Ebenen bzw. 

Abstand Sohle 
Rechen 

Ausrichtung 
FSS zur x-

Achse 

Anzahl Mess-
punkte / 

Messdauer 

pro Punkt 

Voranalyse 

FSS2, FSS4, FSS5 

Abstand FSS-ADV: 1, 2, 3, 

4, 5, 6, 7, 8, 9, 10, 20, 30, 

40, 50 cm 

H1 / 30 cm 

ohne 
Rechen 

0° 

42 / 5 min 

Alle 9 FSS 

ADV 

Abstand FSS-ADV: s.o. 

H2 / 30 cm 124 / 5 min 

FSS2, FSS4, FSS5 

Abstand FSS-ADV: s.o. 
H3 / 30 cm 42 / 5 min 

Stationäre Raster-

messung, FSS in 

x-Richtung (0°) 

FSS2, FSS8, FSS5 

ADV, UDS 

Abstand FSS-ADV: 1 cm 

H2 / 

E1, E2, E3 

55° 

30° 
0° 

602*/ 1,5 min  

966**/ 1,5 min  

ADV*** 

ohne FSS 

H2 / 

E1, E2, E3 

55° 

30° 
- 

255 / 1,5 min 

354 / 1,5 min 

Stationäre Raster-

messung, FSS 

schräg 

FSS8 

ohne ADV 
H2 / E3 30° 

+60°, +30°,  

-30°, -60° 
456 / 1,5 min 

Moving FSS paral-

lel zum Rechen 

FSS2 

ohne ADV 
H2 / 30 cm 30° 0° 

keine Punkt-

messung 

Moving FSS in 
Ebene vor dem 

Rechen 

FSS8 

ohne ADV 
H2 / 6 cm 30° 0° 

keine Punkt-

messung 

* 602 Punkte: FSS2 – 255; FSS8 – 237; FSS5 – 110 

** 966 Punkte: FSS2 – 354; FSS8 – 342; FSS5 – 270 

*** Daten konnten zur Validierung des numerischen Modells verwendet werden, sodass für diese Strömungssituatio-

nen auch räumlich höher aufgelöste Modellergebnisse vorliegen. Das numerische Modell wurde zuvor anhand des 

hydraulischen Setups H3 kalibriert (Schäfer 2021). 
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5 Datenanalyse und -interpretation 

Thus the study of the processes by which information is ob-

tained (sensory ecology) is an important part of biology, 

and this is increasingly recognized as the development of 

electronic technology leads us to think about information 

as we design devices that respond to their environment. 

(Dusenbery 2001)  

 

Im folgenden Kapitel findet unter Nutzung der erhobenen Daten (Kapitel 4) eine Zusammen-

führung sowohl fischbiologischer als auch hydromechanischer Grundlagen (Kapitel 2 und 3) 

statt. Dabei werden zum einen neu erarbeitete, aus der Nutzung der Fischsinnessonde (FSS) 

resultierende, Erkenntnisse vorgestellt und zum anderen wird eine kritische Diskussion einiger 

bisher untersuchter hydromechanischer Metriken geführt. Dadurch soll ein besseres Verständ-

nis für die Parameter selbst sowie deren Nutzung in Bezug auf eine mögliche Fischwahrneh-

mung erlangt werden.   

Das grundsätzliche Verständnis für die Berechnungsansätze der Strömungsmechanik wurde in 

Kapitel 3 bereits vermittelt, sodass bei den folgenden Erläuterungen daran angeknüpft wird. 

Die Basis vieler Analysen bildete bisher fast ausschließlich die Strömungsgeschwindigkeit, die 

eine zentrale Rolle in der Strömungsmechanik spielt. Obwohl aus der Geschwindigkeit einige 

weitere Parameter abgeleitet werden können, ist jedoch der meist untersuchte Parameter im 

ethohydraulischen Kontext deren zeitgemittelter Wert. Aufgrund der Turbulenz unterliegen Ge-

schwindigkeiten stets Schwankungen, deren Zusammenhang mit dem Verhalten aquatischer 

Lebewesen bisher nur unzureichend untersucht worden ist. Die FSS hingegen erfasst Drücke 

und deren Schwankungen und es gilt zu klären, ob sich damit womöglich bessere Bezüge zum 

Verhalten der Lebewesen herstellen lassen. 

Im folgenden Abschnitt wird zunächst auf die rein messtechnische Betrachtung der verwende-

ten Fischsinnessonde eingegangen und es werden erste, fischbezogene Interpretationsansätze 
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aufgezeigt. Dafür werden Druck- und Geschwindigkeitsmessungen gegenübergestellt und Be-

sonderheiten der Druckmessung herausgearbeitet.  

Sodann werden konkrete Möglichkeiten zur Analyse des Fischverhaltens herausgearbeitet. Da-

bei werden neue Ansätze vorgestellt, an die in zukünftigen Untersuchungen angeknüpft werden 

kann. Hierbei spielt vor allem eine gezielte Operationalisierung von Parametern zur Verhaltens-

beschreibung eine Rolle.  

Die ethohydraulische Methodik wird vollumfänglich in nur wenigen Studien angewendet. Oft 

findet eine rein hydromechanische Betrachtung und nur eine theoretische Verknüpfung mit der 

ethologischen Komponente ohne Lebendtierversuche statt. Auch muss klar hervorgehoben wer-

den, dass die Stichproben der im Rahmen dieser Arbeit durchgeführten ethologischen Versuche 

sowie die mit einem Teil der Videos durchgeführten Trackinganalysen zu gering sind, um an 

dieser Stelle alle Aussagen zu den neuen, reproduzierbaren ethohydraulischen Signaturen vali-

dieren zu können. Der Schwerpunkt liegt eher in der Weiterentwicklung ethohydraulischer Me-

thoden zur Modellierung und deren möglicher zukünftiger Anwendung.  

Im Allgemeinen sollte stets eine Unterscheidung zwischen dem Verhalten beim Fischaufstieg 

und dem Verhalten beim Fischabstieg vorgenommen werden. Wie in Abschnitt 2.3.3 dargelegt, 

wandern Fische aus unterschiedlichen Anlässen zu verschiedenen Zeiten und zudem art- und 

altersspezifisch, weshalb auch ihr Verhalten entsprechend variiert. Bisher gibt es jedoch zum 

Fischabstieg nur wenige gesicherte Verhaltenserkenntnisse (z.B. Lehmann et al. 2016). Die im 

Rahmen dieser Arbeit durchgeführten ethologischen Untersuchungen beziehen sich daher the-

matisch auf den Fischabstieg. Trotzdem sind die herausgearbeiteten Empfehlungen zu den me-

thodischen Ansätzen allgemein gehalten und können bei Untersuchungen sowohl für den 

Fischab- als auch den Fischaufstieg zum Einsatz kommen. 

5.1 Messtechnische Analyse 

In den folgenden Analysen werden die Messdaten der in Abschnitt 4.2.1 und 4.2.2 vorgestellten 

Instrumente genauer betrachtet. Die Besonderheit liegt darin, dass in bisherigen Untersuchun-

gen noch keine umfangreicheren, synchronisierten Messungen von Geschwindigkeit und Druck 

in der hier dargestellten Form und räumlichen Auflösung publiziert wurden. Folglich werden 

hier vorrangig der Einsatz der neuartigen Fischsinnessonde (FSS), die Möglichkeiten der Aus-

wertung sowie Ansätze der fischbiologischen Interpretation diskutiert. 

5.1.1 Orts-Zeit-Korrelationen der ADV- und FSS-Daten 

Der Staudruck spielt für die Messung mit der FSS eine große Rolle, da die kinetische Energie 

(hier die Strömungsgeschwindigkeit) durch den Widerstand beim senkrechten Auftreffen auf 

eine feste Oberfläche in potentielle Energie (hier der Druck) umgewandelt wird (siehe Erläute-

rungen in Abschnitt 3.2.7 und 4.2.2). Der Fischkörper wird in dieser Arbeit daher als eine Art 

„Geschwindigkeits-Druck-Wandler“ beschrieben, was im Folgenden noch näher ausgeführt 

wird. 

Diese Energieumwandlung verläuft nicht sprunghaft, sondern kontinuierlich und der Verlauf 

kann messtechnisch erfasst werden (Abbildung 5.1 a). Im Rahmen der Voranalyse konnten die 

Geschwindigkeitsprofile stromauf der getesteten Sonden ausgearbeitet werden. Die Ergebnisse 
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sind in Bensing et al. (2022d) sowie die wesentlichen Abbildungen in Anhang A.4 in deutscher 

Übersetzung zu finden. Es konnte für den getesteten Geschwindigkeitsbereich sowie das vorlie-

gende Größenspektrum der Sonden eine Gleichung (als Korrekturfunktion für ungestörte Ge-

schwindigkeitsfelder) aufgestellt werden, die den Geschwindigkeitsverlauf vor dem Fisch in Ab-

hängigkeit von der Fischlänge sowie der ungestörten Geschwindigkeit (Messung mit dem ADV, 

Acoustic Doppler Velocimeter, ohne FSS) beschreibt (Abbildung 5.1 c): 

 𝑣𝑥,𝑑
𝑣𝑥,∞

= 1 −
𝐿𝐹

158 ∙ 𝑑
 5.1 

mit 𝑣𝑥,𝑑 = gemittelte, gestörte Geschwindigkeit vor dem Fisch in x-Richtung bzw. 

      in Richtung der Längsachse des Fisches [m/s] 

 𝑣𝑥,∞ = gemittelte, ungestörte Geschwindigkeit in x-Richtung [m/s] 

 𝐿𝐹 = Totallänge des Fisches von Nasenspitze bis Ende der Schwanzflosse [m] 

 𝑑 = Abstand des betrachteten Messpunktes zur Nasenspitze des Fisches [m] 

 

Abbildung 5.1:  Geschwindigkeitsreduktion vor der FSS: (a) absoluter Geschwindigkeitsverlauf vor ver-

schiedenen FSS für das hydraulische Setup H2; (b) Darstellung des Setups (siehe auch Abschnitt 4.3.2); 

(c) normalisiertes Geschwindigkeitsprofil für alle hydraulischen Setups (entsprechend Gleichung 5.1) 

Die Gleichung wurde zur Validierung außerdem auf die ungestörten (ohne FSS) stationären 

Rastermessungen angewendet und der gestörten Rastermessung (mit FSS) gegenübergestellt. 

Es zeigte sich, dass durch die Anwendung der Gleichung auf die Rastermessungen eine gute 

Übereinstimmung mit den Messergebnissen vorliegt (siehe Anhang A.4). Auch ein Vergleich mit 

den Ergebnissen von Stewart et al. (2014) bekräftigte den Verlauf der Korrekturfunktion. Es 

bestätigt sich deutlich die erwartete Reduktion der Geschwindigkeit mit abnehmendem Abstand 

zwischen Messvolumen und fischförmiger Sonde. 

In der beschriebenen Untersuchung wurde jedoch lediglich die Geschwindigkeit stromaufwärts 

des Fisches betrachtet, nicht aber die Daten der in den FSS verbauten Drucksensoren. Daher 
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werden im Folgenden weitere Analysen angestellt, um den Zusammenhang zwischen Ge-

schwindigkeits- und Druckdaten zu betrachten. Zu diesem Zweck wird auf die in Abschnitt 3.2.4 

bereits vorgestellten Korrelationsfunktionen zurückgegriffen.  

Da mit der FSS und dem ADV sowohl der Druck an der Sonde (drei Sensoren) als auch die 

Geschwindigkeit (in drei Komponenten) in verschiedenen Abständen zeitsynchron gemessen 

wurden, können diese Daten auf unterschiedlichste Weise miteinander korreliert werden. Kon-

kret werden dabei (Orts-Zeit-)Kreuzkorrelationsfunktionen betrachtet, da es sich um zwei si-

multane, jedoch unabhängig voneinander aufgezeichnete Signale handelt, deren zeitliche und 

räumliche Verschiebung untersucht wird.  

Korrelation zwischen dem Druck pc und der Geschwindigkeitskomponente vx 

Zunächst erfolgt die Gegenüberstellung der Daten des am Kopf der Sonde befindlichen mittle-

ren Drucksensors mit der x-Komponente der Geschwindigkeit, da beide Größen in x-Richtung 

auf einer Achse liegen. Das wesentliche Prinzip verdeutlicht Abbildung 5.2. 

 

Abbildung 5.2:  Konvektiver Signaltransport zwischen ADV und FSS: Die Strömung verläuft hier von 

rechts nach links, sodass das aus turbulenten Fluktuationen bestehende Signal (gleicher Signalabschnitt 

blau hinterlegt) zunächst das ADV und um den Zeitversatz τ später die FSS passiert. 

Die Abbildung zeigt den konvektiven Wirbeltransport (siehe auch Abschnitt 3.2.4) entlang der 

Hauptströmung. Das lokale, durch turbulente Fluktuationen geprägte Signal passiert folglich 

zunächst das ADV und erreicht um einen Zeitversatz τ später die FSS. Dieser Zeitversatz kann 

mithilfe der Kreuzkorrelationsfunktion bestimmt werden, bei der die Zeitreihen in festen Zeit-

schritten zueinander verschoben werden und der zugehörige Korrelationskoeffizient r bestimmt 

wird. Beim Auftreten des globalen Maximums rmax besitzen die Zeitreihen der beiden Messge-

räte die beste Übereinstimmung und es wird angenommen, dass das Signal den Zeitversatz 

τ(rmax) benötigt hat, um den Abstand d zwischen den Messgeräten zurückzulegen. Bei der An-

wendung auf die vorliegenden Daten sind die Maxima deutlich zu erkennen, wie Abbildung 

5.3 zeigt. Eine Übersicht der Ergebnisse weiterer FSS ist in Anhang A.5 zu finden. 
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Abbildung 5.3:  Kreuzkorrelationen zwischen den ADV-Geschwindigkeitsdaten in x-Richtung (vx) und 

den FSS-Druckdaten des mittleren Sensors (pc) beispielhaft für die Gründling-Sonde (FSS2): (a) dreidi-

mensionale Darstellung der Korrelationen mit Andeutung des Zeitversatzes zwischen ADV und FSS; (b) 

Konturdarstellung (Draufsicht von (a)); (c) Veranschaulichung der Datengrundlage mit den jeweils kor-

relierten Parametern in orange-brauner Farbe (wird in den folgenden Abbildungen stets mit dargestellt) 

Hierbei fällt die positive Korrelation zwischen den Daten deutlich auf. Aufgrund des angeström-

ten Fischkörpers findet eine Energieumwandlung statt: die zuvor als „dynamischer Druck“ in 

der Strömung vorhandene Geschwindigkeit wird am Fischkörper in einen Staudruck, den strö-

mungsmechanischen Druck (siehe Abschnitt 4.2.2 zur Erläuterung der Begriffe), umgewandelt. 

Interessant ist, dass trotz der Beeinflussung der Strömung durch den fischförmigen Körper sogar 

in 50 cm Abstand zur FSS noch Korrelationen in Höhe von 0,5 zu erkennen sind. Entsprechend 

der Konvention nach Cohen (1988) charakterisieren Korrelationen ab 0,5 bereits einen „starken 

Zusammenhang“. Somit bleiben bestimmte Strömungsinformationen, die in den turbulenten 

Fluktuationen enthalten sind, trotz der Energieumwandlung erhalten und mit hoher Wahr-

scheinlichkeit für den Fisch wahrnehmbar und interpretierbar.  

Da der Abstand zwischen den Messgeräten bekannt ist und aus dem Maximum der Korrelati-

onsverläufe der Zeitversatz bestimmt wurde, kann auf die Transportgeschwindigkeit der Wirbel 

geschlossen werden. Unter der Annahme des Wirbeltransports mit der Hauptströmung kann 

deren Transportgeschwindigkeit der mittleren Geschwindigkeit in Strömungsrichtung gegen-

übergestellt werden. In Abbildung 5.3  a ist dies bereits beispielhaft erläutert, wobei sich bei 

einem Abstand d = 50 cm und einem Zeitversatz τ von ungefähr einer Sekunde eine über die 

genannte Strecke gemittelte Transportgeschwindigkeit von 0,5 m/s ergibt. Diese so abgeleitete 

Pauschalaussage zur Wirbeltransportgeschwindigkeit stimmt damit ungefähr mit der Strö-

mungsgeschwindigkeit des verwendeten Setups H2 (Tabelle 4.3) überein.  
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Der räumlich gemittelte Geschwindigkeitsverlauf wurde sodann für jeden Messpunkt im Ab-

stand d berechnet und den zeitgemittelten Geschwindigkeitsmessungen des ADV in Abbildung 

5.4 b gegenübergestellt (siehe auch Anhang A.4 für weitere FSS).  

 

Abbildung 5.4:  (a) Kreuzkorrelationsfunktionen für vx und pc und (b) die daraus über die zurückge-

legte Strecke (räumlich) gemittelten Geschwindigkeiten gegenübergestellt mit den zeitlich gemittelten 

Geschwindigkeiten der ADV-Messung. 

Da das Signal aus turbulenten Schwankungen über die Distanz d bis zur FSS durch die stark 

abfallende Geschwindigkeit (großer Gradient) ebenfalls abgebremst wird, weichen die Verläufe 

der räumlich (jeweils über die Distanz d) und zeitlich gemittelten Geschwindigkeiten mit klei-

ner werdendem d stärker voneinander ab. Der Hauptgrund für die Abweichung ist der zur Wand 

hin stärker anwachsende Gradient, wie bereits Abbildung 5.1 zeigte. Obwohl der große wand-

nahe Gradient auch in die Berechnung der Geschwindigkeiten in größerer Entfernung einfließt, 

besitzt er dort anteilig an der Strecke einen geringeren Einfluss (hier: Werte ab ca. 20 cm).  

Abweichungen der beiden Verläufe zueinander können zusätzlich durch Messungenauigkeiten 

begründet werden. Ein Grund ist die begrenzte Genauigkeit der Geschwindigkeitsberechnung 

aus den Korrelationen durch die vorgegebene Abtastrate der Messgeräte. Durch die Abtastrate 



Datenanalyse und -interpretation 

   202 

sind die Zeitschritte für die Verschiebung der Zeitreihen zueinander vordefiniert und betragen 

hier 0,04 Sekunden (25 Hz). Bei kleiner werdenden Abständen nimmt der Einfluss dieser Zeit-

schritte stark zu. Sind weiterhin die Messgeräte nicht genau entlang der Transportpfade der 

Wirbel positioniert, kann es auch dadurch zu einer Verringerung der Korrelationskoeffizienten 

kommen. Zu guter Letzt unterliegen auch die ADV-Geschwindigkeitsdaten gewissen Ungenau-

igkeiten (siehe Abschnitt 4.2.1). 

Betrachtet man die Ergebnisse der verschiedenen hydraulischen Setups, zeichnen sich keine 

wesentlichen Unterschiede im generellen Verlauf der Korrelationsfunktionen oder den daraus 

ermittelten Geschwindigkeitsprofilen ab. Einzig auffällig ist, dass die Korrelationsverläufe für 

das Setup H1 (≈ 0,35 m/s, Tabelle 4.3) einen breiteren und wellenförmigeren Verlauf aufwei-

sen (Anhang A.5). Der wellenförmige Verlauf lässt dabei auf stärkere periodische Strukturen 

schließen. Ein Grund dafür sind regelmäßige Wirbelablösungen am Einlauf der Laborrinne, die 

bei niedrigen Reynoldszahlen – hier hervorgerufen durch die niedrigeren Geschwindigkeiten – 

klarere Strukturen annehmen und bei höheren Reynoldszahlen schneller in kleinere Strukturen 

zerfallen und damit auf größere Distanzen nicht mehr erkennbar sind. Die Betrachtung der 

Autokorrelationen (zeitverschobene Korrelation einer Zeitreihe mit sich selbst) der Zeitreihen 

einzelner Drucksensoren bestätigt dies. Anhang A.6 stellt dies beispielhaft für die Gründling-

Sonde (FSS2) dar. Die Ergebnisse zeigen einen cosinusförmigen Verlauf mit einer Periode von 

circa einer Sekunde (Frequenz von 1 Hz), was auch sehr gut mit dem Peak bei 1 Hz in den 

verschiedenen FFT-Analysen von Weidler (2021) in derselben Laborrinne übereinstimmt.  

Zum Vergleich des Informationstransports zwischen den verschiedenen hydraulischen Setups 

wurden außerdem die Maxima der einzelnen Distanzen extrahiert und in Abbildung 5.5 über 

eine quadratische Funktion angenähert. Dadurch wurde versucht den Punkt zu extrapolieren, 

an dem die Verläufe eine Korrelation von null erreichen und die Signale folglich komplett de-

korrelieren, also keinen Zusammenhang mehr aufweisen. Daraus ergibt sich die Distanz, die 

das Ursprungssignal benötigt, um sich derart zu verändern, dass es nicht mehr wiedererkannt 

werden kann.  

Entsprechend der Wirbelkaskade zerfallen größere Wirbel in immer kleinere, wobei sie auf den 

kleinsten Skalen aufgrund der Viskosität des Wassers ihre Energie in Schwingungen des Mole-

külgitters (Wärme und Schall) dissipieren. Je größer die Strömungsgeschwindigkeit ist, desto 

kleiner werden die Werte der kleinsten Skalen. Daraus ergibt sich, dass die turbulenten Struk-

turen bei niedrigen Geschwindigkeiten schneller „gestoppt“ werden (Einfluss der Viskosität 

steigt) und somit nicht mehr detektierbar sind, während bei hohen Geschwindigkeiten die Träg-

heit überwiegt und der Zerfall länger in kleinere Strukturen fortschreiten kann.  

Außerdem werden Wirbel bei geringen Geschwindigkeiten langsamer transportiert und haben 

dadurch mehr Zeit sich zu verändern (bspw. durch Wirbelstreckung oder Überlagerungen). 

Auch wenn die Daten aus statistischer Sicht kaum ausreichend signifikant sind, lässt sich eine 

Tendenz erkennen, da das Signal bei hohen Geschwindigkeiten über eine größere Strecke 

(Schnittpunkt mit x-Achse in Abbildung 5.5) transportiert wird. Zukünftig sollten daher noch 

weitere Untersuchungen angestellt werden, um zum einen den quadratischen Verlauf der Ma-

xima und zum anderen den Einfluss der verschiedenen Geschwindigkeiten auf den räumlichen 

Signaltransport zu überprüfen.  
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Abbildung 5.5:  Übersicht der Maxima der Korrelationsfunktionen sowie parabelförmige Extrapolation 

der Daten aufgetragen über die Entfernung zur Nasenspitze bzw. zum mittigen Drucksensor der FSS; 

Gleichungen sowie das Bestimmtheitsmaß sind in der Legende zu finden. Die fehlerhaften Messungen 

der defekten FSS (siehe Anhang A.5) sind nicht mit abgebildet. 

 

 



Datenanalyse und -interpretation 

   204 

Im Wesentlichen lässt sich aus den Daten Folgendes ableiten: 

 Trotz der gestörten Strömung durch den fischförmigen Körper erreichen den Fisch 

entfernte Strömungsinformationen in Form turbulenter Schwankungen; 

 Zum einen bekräftigen die Daten die Taylorhypothese, da ein Teil der turbulenten 

Wirbelstrukturen erhalten bleibt, zum anderen zeigt sich aber auch, dass sie sich 

mit zunehmender Entfernung immer stärker verändern (zerfallen und dissipieren). 

Dies bestätigt die beschränkte Anwendbarkeit von Taylors Gesetz; 

 Über größere Entfernungen kann bei gleichförmiger Bewegung ggf. überschlägig 

aus den Korrelationen auf die mittlere Transportgeschwindigkeit geschlossen wer-

den, die eine gute Übereinstimmung mit der mittleren Geschwindigkeit zeigt; 

 Trotz der unterschiedlichen Messprinzipien (akustisch und piezoresistiv) sowie 

auch der unterschiedlichen Feldgrößen (Geschwindigkeit und Druck) zeigt sich eine 

überraschend gute Korrelation zwischen den Daten; 

 Wiederkehrende, periodische Strukturen sind in den Daten vorrangig bei geringe-

ren Geschwindigkeiten deutlich erkennbar. Fraglich ist noch, ob und wie dies auch 

durch einen lebenden Fisch detektierbar ist.  

Korrelation zwischen den Druckdaten pl, pr und der Geschwindigkeitskomponente vx 

Während der mittlere Drucksensor den direkten Staudruck wiedergibt, werden die zuvor be-

trachteten Fluktuationen in x-Richtung der Strömung an den seitlichen Drucksensoren der FSS 

vorbeitransportiert. Aus diesem Grund stellt sich die Frage, ob zwischen dem allseitig, unge-

richtet wirkenden Druck, der von den seitlichen Sensoren aufgezeichnet wird, und der x-Kom-

ponente der Geschwindigkeit ein Zusammenhang zu beobachten ist. Abbildung 5.6 zeigt für 

den linken Drucksensor deutlich, dass dies hier nicht der Fall ist. Auch für den rechten Druck-

sensor ergibt sich ein ähnliches Bild, ebenso wie für alle anderen Fischsinnessonden.  

Es kann anhand der vorliegenden Daten also kein direkter Zusammenhang zwischen der x-

Komponente der Geschwindigkeit und dem an den seitlichen Drucksensoren gemessenen Druck 

festgestellt werden. Zwischen den Druckdaten am mittleren und an den seitlichen Sensoren 

besteht hingegen eine sehr geringe Korrelation (Anhang A.7) und es ist ein leicht periodischer 

Verlauf ersichtlich. Dies belegt den Transport der Strukturen entlang der Körperoberfläche des 

Fisches, auch wenn der Fischkörper selbst das Strömungsgeschehen beeinflusst. 

Auch eine Korrelation mit dem Betrag des resultierenden Geschwindigkeitsvektors zeigt das 

gleiche Bild, was bei der Dominanz der x-Geschwindigkeitskomponente nicht verwundert. Ba-

sierend auf den Ergebnissen wird an dieser Stelle geschlussfolgert: 

Werden die Beschränkungen durch die Messtechnik in Form der Sensibilität der Druckauf-

nahme sowie der Abtastrate vernachlässigt, kann die Aussage getroffen werden, dass die seitlich 

am FSS-Körper gemessenen Fluktuationen des Drucks keinen deutlichen Zusammenhang mit 

den parallel zum Fischkörper verlaufenden Geschwindigkeitsfluktuationen besitzen und diese 

daher eine andere Ursache haben müssen. 

Aufgrund dieser Hypothese wurden im nächsten Schritt Korrelationen zwischen den seitlichen 

Sensoren und der y-Geschwindigkeitskomponente (senkrecht zur Wand der Laborrinne) durch-

geführt. 
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Abbildung 5.6:  Kreuzkorrelationen zwischen den ADV-Geschwindigkeitsdaten in x-Richtung (vx) und 

den FSS-Druckdaten des linken Sensors (pl) der FSS2: (a) dreidimensionale Darstellung der Korrelatio-

nen in verschiedenen Abständen d; (b) zweidimensionale Konturdarstellung 

Korrelation zwischen den Druckdaten pl, pr und der Geschwindigkeitskomponente vy 

Die Korrelationen der seitlichen Druckdaten mit der y-Komponente der Geschwindigkeit zeigen 

im Gegensatz zu dem zuvor betrachteten Fall ein eindeutiges Bild. Mit dem linken Drucksensor 

ergibt sich ein positiver und mit dem rechten Drucksensor ein negativer Zusammenhang (Ab-

bildung 5.7 und Abbildung 5.8 für FSS2; in Anhang A.8 für weitere FSS51). In diesen Fällen 

wird außerdem deutlich, dass die Orientierung des Koordinatensystems bei der Korrelation eine 

Rolle spielt. Als Ursache der Korrelation zeigt sich:  

 Ist die y-Geschwindigkeitskomponente unmittelbar auf den Drucksensor gerichtet, fin-

det (wie auch im Fall von vx und pc) eine Umwandlung der Geschwindigkeit in 

einen Druck (Staudruck) statt, welcher wiederum vom Sensor detektiert wird. Da 

die positive Richtung der y-Komponente nach hier vorgenommener Definition auf 

den linken Sensor zeigt, bedeutet dies, mit steigendem vy steigt auch pl (positive 

Korrelation); 

 Ist die y-Geschwindigkeitskomponente hingegen vom Körper weggerichtet, wie es hier 

bspw. definitionsgemäß für den rechten Drucksensor der Fall ist, findet ein Sog statt 

und der Druck am Sensor wird verringert. Dies bedeutet wiederum, mit steigendem 

vy sinkt pr (negative Korrelation). 

Wäre das Koordinatensystem bzw. hier konkret die Richtung der y-Komponente genau entge-

gengesetzt definiert, würde sich folglich für den rechten Drucksensor eine positive und für den 

linken eine negative Korrelation ergeben.  

                                                
51 Einzig die Barben-FSS (FSS3) weicht von den Ergebnissen der anderen Sonden ab. Weitere Informati-

onen dazu sind in Anhang A.9 zu finden. 
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Der Körper der FSS spielt also auch in senkrechter Richtung zur Längsachse eine Rolle als Ge-

schwindigkeits-Druck-Wandler, wobei die aufgenommenen Druckinformationen einen wesent-

lich stärkeren Zusammenhang mit der y-Komponente der Geschwindigkeit als mit der x-Kom-

ponente besitzen. An dieser Stelle sei auch nochmal deutlich hervorgehoben, dass die Zerlegung 

des Geschwindigkeitsvektors lediglich ein theoretisches Konstrukt ist. In diesem Zusammen-

hang ist die Betrachtung nur aufgrund des vorhandenen Fischkörpers und der damit verbunde-

nen Umwandlung von senkrecht zur Oberfläche wirkenden Geschwindigkeitsanteilen in einen 

Druck sinnvoll. 

 
Abbildung 5.7:  Kreuzkorrelationen zwischen den ADV-Geschwindigkeitsdaten in y-Richtung (vy) und 

den FSS-Druckdaten des linken Sensors (pl) der FSS2: (a) dreidimensionale Darstellung der Korrelatio-

nen in verschiedenen Abständen d; (b) zweidimensionale Konturdarstellung 

 
Abbildung 5.8:  Kreuzkorrelationen zwischen den ADV-Geschwindigkeitsdaten in y-Richtung (vy) und 

den FSS-Druckdaten des rechten Sensors (pr) der FSS2: (a) dreidimensionale Darstellung der Korrelati-

onen in verschiedenen Abständen d; (b) zweidimensionale Konturdarstellung 
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Abbildung 5.9:  Kreuzkorrelationen zwischen den ADV-Geschwindigkeitsdaten in y-Richtung (vy) und 

dem bilateralen Druckgradienten zwischen dem linken und dem rechten Sensor (pl - pr) von FSS2: (a) 

dreidimensionale Darstellung der Korrelationen in verschiedenen Abständen d; (b) zweidimensionale 

Konturdarstellung (Draufsicht von (a)); (c) zweidimensionale Frontansicht von (a) zur besseren Identi-

fikation der Maxima  

Die Daten verdeutlichen außerdem erneut den konvektiven Wirbeltransport mit der Strömung. 

Denn die Messungen der y-Geschwindigkeitskomponente wurden stromaufwärts der FSS auf-

gezeichnet und dennoch korrelieren die Signale. Die turbulenten Schwankungen oder besser 

Strukturen würden die FSS nicht erreichen und es gäbe keinen feststellbaren Zusammenhang, 

wenn sie nicht mit der Strömung transportiert werden. In weiteren Untersuchungen kann da-

hingehend noch geprüft werden, inwieweit das Signal sich auch quer zur Hauptströmung aus-

breitet und detektiert werden kann.  

Bemerkenswert ist außerdem, dass die Information auf beiden Seiten der FSS trotz der räumli-

chen Trennung erhalten bleibt und somit auch die Informationen der seitlichen Sensoren mit-

einander korrelieren. Aufgrund der Zusammenhänge zwischen den seitlichen Sensoren sowie 

der y-Komponente der Geschwindigkeit ist es naheliegend, dass auch die Differenz aus den 
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beiden seitlichen Sensoren (bilateraler Druckgradient) ebenfalls mit derselben Komponente 

korreliert. Da ein auf die Körperoberfläche wirkender Druck eine Kraft darstellt, wurde die Dif-

ferenz des seitlich angreifenden Drucks so definiert, dass eine positive Kraft in Richtung der 

positiv definierten y-Achse des Rinnensystems wirkt. Überwiegt also der linke Druck gegenüber 

dem rechten, ergibt sich ein positiver Wert (pl - pr). Anhand von Abbildung 5.9 wird deutlich, 

dass der Zusammenhang zwischen der Druckdifferenz und der y-Komponente der Geschwin-

digkeit sogar noch deutlicher ausgeprägt ist.  

Zukünftig sollte noch geprüft werden, ob die Signale der seitlichen Sensoren ebenfalls einen 

leichten Zeitversatz aufweisen und dadurch die Richtung der Reizquelle identifiziert werden 

kann. Dafür ist jedoch eine höhere Abtastrate der Sensoren nötig. 

Zusammenfassend kann zu diesem Aspekt festgehalten werden: 

Die Wirbelstrukturen werden entlang beider Körperflanken transportiert und deren senkrecht 

auf den Körper wirkenden turbulenten Geschwindigkeitsanteile wirken sich als instationäre 

Druckschwankungen aus, die gemessen werden können. 

Daran anknüpfend wurde der Druckgradient zwischen den Seiten der Sonde genauer unter-

sucht, der auch in anderer Fachliteratur mehrfach betrachtet wurde (z.B. Colvert und Kanso 

2016; Ristroph et al. 2015; Venturelli et al. 2012). 

5.1.2 Bivariate Regression gemittelter ADV- und FSS-Daten 

In den obigen Beschreibungen wurden nur die momentanen Geschwindigkeits- und Druckdaten 

eines Signals miteinander korreliert, bei denen die genaue zeitliche Abfolge der Informationen 

zur Interpretation relevant ist. Demgegenüber geben die zeitgemittelten Daten eher Auskunft 

über das grundlegende Strömungsgeschehen und die mittleren Kräfte, die auf einen in der Strö-

mung platzierten Körper wirken. Um diese Daten zu analysieren, bieten sich die vorgenomme-

nen Rastermessungen an, die aufgrund ihrer räumlichen Verteilung im Untersuchungsgebiet 

ein großes Portfolio an verschiedenen Geschwindigkeiten liefern. Zusätzlich liegen für die Ras-

termessungen Daten mit unterschiedlicher Schrägstellung des fischförmigen Messkörpers vor.  

Da sich aus den vorherigen Analysen der bilaterale Druckgradient zwischen den seitlichen Sen-

soren als derjenige Parameter herausgestellt hat, der sehr gut mit der y-Komponente der Ge-

schwindigkeit korreliert, wird dieser im Folgenden als gemittelter Wert genauer betrachtet. Der 

Vorteil dabei ist, dass sich der hydrostatische Druckanteil herauskürzt52, da er aufgrund der auf 

gleicher Höhe angeordneten Drucksensoren in beiden Datenreihen annähernd in gleichem An-

teil vorhanden ist. Da es sich um Absolutdrucksensoren mit einem leichten Bias handelt, wurde 

außerdem der mittlere Atmosphärendruck aus den Zeitreihen entfernt (Gleichung 5.2 und 5.3, 

siehe außerdem Abschnitt 4.2.2).  

 

 

                                                
52 Es wurde ebenfalls versucht den hydrostatischen Anteil durch separate Messung der Wasserspiegel-

schwankungen mittels eines Ultraschall-Distanzsensors (UDS) zu bestimmen und mit den Druckdaten zu 

verrechnen, was sich jedoch nicht als zielführend bzw. sehr ungenau herausgestellt hat.  
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 5.3 

∆𝑝𝑙−𝑟̅̅ ̅̅ ̅̅ = 𝑝�̅� − 𝑝𝑟̅̅ ̅ 5.4 

mit 𝑝𝑎𝑡𝑚,𝑐/𝑙/𝑟̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅  = gemittelter Atmosphärendruck – jeweils für mittleren (c), linken (l) 

      und rechten (r) Drucksensor separat [Pa] 

 𝑝𝑎𝑡𝑚,𝑐/𝑙/𝑟,1/2,𝑖= momentaner Atmosphärendruck als Zeitreihe – jeweils für c, l und r 

      (1 = vor der Messung, 2 = nach der Messung) [Pa] 

 𝑝𝑐/𝑙/𝑟̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅ = gemittelter, relativer Druck mit dem Atmosphärendruck als Referenz [Pa] 

 𝑝𝑎𝑏𝑠,𝑐/𝑙/𝑟,𝑖 = mit der FSS gemessener Absolutdruck als Zeitreihe  

    (strömungsmechanischer Druck) [Pa] 

 ∆𝑝𝑙−𝑟̅̅ ̅̅ ̅̅  = bilateraler Druckgradient zwischen linkem u. rechtem Sensor der FSS [Pa] 

 i = Zähler für Elemente der Zeitreihe [-] 

Auf die verschiedenen Druckanteile wurde bereits in Abschnitt 4.2.2 genauer eingegangen. Wie 

dort bereits erläutert wurde, ist die Differenzierung der Anteile nicht ganz einfach. Da die sta-

tischen (hydrostatischen und atmosphärischen) Druckanteile mithilfe der obigen Gleichung 

weitestgehend aus den gemessenen Daten entfernt wurden, beinhaltet der formulierte Druck-

gradient die Differenz des modifizierten Drucks.  

In Abbildung 5.10 sind zeitgemittelte Werte der Geschwindigkeit und des Druckgradienten 

gegenübergestellt (für weitere Ergebnisse siehe Anhang A.10). Wie bereits erwähnt, wurden 

hierfür die Rastermessungen verwendet, die ein größeres Portfolio verschiedener Beträge und 

Richtungen der Geschwindigkeit bieten. Trifft der Geschwindigkeitsvektor schräg auf den fisch-

förmigen Messkörper, wirkt ein Anteil bzw. eine Komponente des Vektors senkrecht zur Kör-

perachse und bewirkt eine lokale Druckerhöhung, die vom Sensor detektiert wird. Bei Ausrich-

tung des Fischkörpers entlang der x-Richtung des Laborrinnensystems entspricht der genannte 

Anteil, aufgrund der Ausrichtung der Sensoren senkrecht zur Längsachse der y-Komponente, 

der Geschwindigkeit. 

Wie die Korrelationen im vorhergehenden Kapitel bereits vermuten lassen, zeigt sich ein linea-

rer Zusammenhang zwischen der y-Komponente der Geschwindigkeit und dem Druckgradien-

ten auch in den zeitgemittelten Daten. Da die Messungen mit den beiden Messgeräten sowohl 

zeitsynchronisiert als auch unabhängig voneinander durchgeführt wurden, sind beide Ergeb-

nisse in Abbildung 5.10 dargestellt (unabhängige Messungen: a und b; simultane Messung c 

und d). Die sehr ähnlichen Verläufe zeigen zum einen, dass die gemittelten Ergebnisse repro-

duzierbar und charakteristisch für das betrachtete Setup sind. Zum anderen zeigt sich, dass die 

vor dem Fisch auftretende y-Komponente der Geschwindigkeit vom Fischkörper nicht in glei-

chem Maße beeinflusst wird wie die x-Komponente (siehe Abschnitt 5.1.1 und Bensing et al. 

2022d). 

Die Regressionsgeraden verlaufen annähernd durch den Nullpunkt. Sind also die Druckwerte 

rechts- und linksseitig des Fisches gleich groß, sodass deren Differenz null wird und eine sym-

metrische Umströmung gegeben ist, ergibt sich hier auch für die y-Komponente ein Wert von 
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null. Auch die Steigung der verschiedenen Regressionsgeraden liegt überwiegend im Bereich 

um einen Wert von 0,001 (ein Tausendstel).  

Die Ergebnisse (Abbildung 5.10 und Anhang A.10) zeigen außerdem, dass einzelne Regressi-

onsgeraden voneinander abweichen. Beispielsweise weicht die Steigung von FSS8 in Abbildung 

5.10 d stark von den anderen Geraden ab. Die Gegenüberstellung mit Abbildung 5.10 b deutet 

darauf hin, dass die Ursache der Abweichung in den gemessenen ADV-Daten liegen muss, da in 

beiden Diagrammen dieselben Druckdaten, aber unterschiedliche ADV-Daten abgebildet sind. 

Möglich ist hier beispielsweise eine ungenaue Ausrichtung des ADVs oder dessen ungünstige 

Positionierung in Bezug zur Sonde.  

 

Abbildung 5.10:  Regressionsgeraden der zeitgemittelten y-Komponente der Geschwindigkeit in Abhän-

gigkeit von dem zeitgemittelten bilateralen Druckgradienten der FSS; Randbedingungen sind jeweils in 

und über den Diagrammen genannt/abgebildet und die Sonde war stets positiv rheotaktisch entgegen 

der x-Koordinatenachse ausgerichtet: (a) und (b) zeigen die Ergebnisse der unabhängigen Messung von 

FSS und ADV, die zu unterschiedlichen Zeiten getrennt voneinander durchgeführt wurden; (c) und (d) 

zeigen die Ergebnisse der simultanen Messungen, bei der das ADV 1 cm vor der FSS angeordnet war. 
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Des Weiteren zeigten einzelne Drucksensoren auch während der Messung zeitweise ein leichtes 

Bias bzw. eine Drift. Tritt dies auf, kann der Effekt durch das Entfernen des Atmosphärendrucks 

nicht herausgefiltert werden und führt durch die einseitige Druckveränderung zu einer Ver-

schiebung der Regressionsgeraden entlang der x-Achse (Druckdifferenz). Dadurch ergibt sich 

ein systematischer Fehler (siehe bspw. Anhang A.10, Ebene E1). 

Weitere Fehlerquellen, durch die es zu Abweichungen in den Regressionsgeraden kommen 

kann, sind im Folgenden genannt: 

 Die zeitversetzten Geschwindigkeits- und Druckmessungen wurden nicht exakt an 

derselben Stelle durchgeführt. Während die in der Strömung transportierte Infor-

mation (Abschnitt 5.1.1) im Wesentlichen in den Fluktuationen liegt, ist hier die 

lokale, ortsfeste mittlere Geschwindigkeit relevant, welche nicht transportiert wird. 

Folglich kann es durch die räumlich versetzte Position zwischen FSS und ADV zu 

Abweichungen in den Werten kommen. 

 Unterschiede zwischen den Sonden können aufgrund ihrer unterschiedlichen Brei-

ten entstehen, wodurch sie am jeweiligen Messpunkt an räumlich leicht voneinan-

der abweichenden Orten messen.  

 Neben der bereits erwähnten Positionierung des ADVs, die ungenau sein kann, ist 

auch die Positionierung der FSS relevant. Durch leicht schräge Ausrichtung verän-

dern sich die Vektorkomponenten der Geschwindigkeit, die senkrecht auf der 

Fischlängsachse stehen. Dadurch fällt der Druck gegenüber der gemessenen Ge-

schwindigkeit auf der strömungszugewandten Seite zu hoch sowie auf der abge-

wandten Seite zu gering aus.   

 Die Messung in sohlnahen Ebenen ist weiterhin ungenauer, da es aufgrund des 

akustischen Messprinzips des ADV zu stärkerem Rauschen durch die diffuse Rück-

streuung des Signals an der Rinnenwandung kommen kann. Daher liefert Ebene E3 

mit dem größten Abstand zur Sohle voraussichtlich die besten Ergebnisse. Ebenso 

bietet FSS2 als kleinste Sonde ebenfalls die geringste Oberfläche, wodurch das ADV 

betreffende Störeinflüsse auch hier gegenüber den anderen beiden Sonden geringer 

ausfallen können (Abbildung 5.11). 

Die Ergebnisse von FSS2 zeigen den linearen Verlauf am deutlichsten. Dies hebt erneut die 

mögliche Funktion des Fischkörpers als Geschwindigkeits-Druck-Wandler hervor. Der senkrecht 

zur Körperoberfläche wirkende Geschwindigkeitsvektor bzw. der daraus resultierende Druck 

übt eine Kraft auf den Fischkörper aus, welcher der Körper standhalten muss, um die Position 

zu halten. Die kinetische Energie, die oft als dynamischer Druck beschrieben wird, stellt an der 

Körperoberfläche folglich einen realen Druck dar. Da die Geschwindigkeit in der Grenzschicht 

des Körpers nur eine oberflächenparallele Komponente besitzt, wird an dieser Stelle deutlich, 

wie die Außenströmung die Grenzschicht beeinflusst – sie prägt der Grenzschicht ihren Druck 

auf. Der aus der Messung resultierende Zusammenhang ist in Gleichung 5.5 unter Verwendung 

des dimensionsbehafteten Koeffizienten dargestellt. 
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Abbildung 5.11:  Zusammenhang des zeitgemittelten bilateralen Druckgradienten und der y-Kompo-

nente der Geschwindigkeit der Messungen mit der FSS2 für alle Ebenen für den (a) 55° Rechen mit 

insgesamt 255 Messpunkten über drei Ebenen und den (b) 30° Rechen mit insgesamt 354 Messpunkten  

 𝑣𝑦̅̅ ̅ = 𝐶𝑣𝑝 ∙ ∆𝑝𝑙−𝑟̅̅ ̅̅ ̅̅  5.5 

mit 𝑣𝑦̅̅ ̅ = y-Komponente der gemittelten Geschwindigkeit [m/s] 

 ∆𝑝𝑙−𝑟̅̅ ̅̅ ̅̅  = Druckgradient zwischen linkem und rechtem Sensor der FSS [Pa] 

 𝐶𝑣𝑝 = dimensionsbehafteter Koeffizient, u.a. abhängig von Sensorplatzierung 

      am fischförmigen Messkörper; hier 𝟏, 𝟏 ∙ 𝟏𝟎−𝟑 [m²⋅s/kg] 

An dieser Stelle wäre jedoch grundsätzlich ein quadratischer Zusammenhang zwischen den 

Größen zu vermuten, der auch aus der Energiebilanz ersichtlich wird. Dies sollte zukünftig ma-

thematisch noch genauer untersucht werden. Denn auch Goulet (2010) beschreibt in ihrem 

„minimalen Modell“ analytisch, dass die Verteilung der Druckdifferenz entlang der Seitenlinie 

eine identische Form wie das dort vorliegende Geschwindigkeitsfeld aufweist und damit zwi-

schen beiden eine Proportionalität besteht.  

Die Gleichung oder der dimensionsbehaftete Koeffizient Cvp sind voraussichtlich von der Sen-

sorplatzierung am Messkörper abhängig. Die Sensoren scheinen an ihrer hier vorliegenden Po-

sition nicht von Grenzschichtablösung betroffen zu sein. Bei den hier vorliegenden FSS wurde 

die seitliche Sensorplatzierung entsprechend den Angaben von Ristroph et al. (2015) so ge-

wählt, dass der Druck dort bei einem Gierwinkel von null den Wert der ungestörten Strömung 

annimmt (siehe gepunktete, vertikale Linie im vorderen Bereich des umströmten Körpers in 

Abbildung 3.14). 

Da obige Ergebnisse nur für einen kleinen Geschwindigkeitsbereich gelten, wurden in einem 

letzten Schritt zusätzlich die Ergebnisse der Rastermessungen mit schräggestellter Sonde hin-

zugezogen. Zu diesem Zweck wurde ein Referenzsystem für den Fisch aufgestellt, dass eine 

Bestimmung der Geschwindigkeitskomponenten bezogen auf dieses Koordinatensystem ermög-

lichte. Die Achsen wurden mit x* und y* bezeichnet. Da im Folgenden verschiedene Winkel 

relevant sind, findet an dieser Stelle deren Definition mit Bezug auf Abbildung 5.12 b statt. 
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 Winkel α des resultierenden Geschwindigkeitsvektors zur Rinnenlängsachse (hier 

als x-Achse definiert) 

 Winkel β der Fischlängsachse zur Rinnenlängsachse, wobei die Ausrichtung mit 

Kopf entgegen der Strömungsrichtung und parallel zur Rinnenlängsachse (x-Achse) 

als 0° definiert ist; eine negative Körperdrehung um die z-Achse wird durch positive 

Winkel beschrieben (0° < β < 180°) und jene in entgegengesetzter Richtung durch 

negative (0° > β > -180°). 

 Da das Drehen des Körpers um die vertikale Achse als Gieren bezeichnet wird, 

wurde in dieser Arbeit der Gierwinkel eingeführt: Gierwinkel γ als Summe aus α 

und β; bei paralleler Ausrichtung der FSS zur x-Achse gilt β = 0° und damit α = γ. 

Dementsprechend können die vom ADV ausgegebenen Geschwindigkeitskomponenten (mit Be-

zug auf das Rinnensystem) auf die Komponenten des Referenzsystems Fisch umgerechnet wer-

den. Dadurch wirkt beispielsweise auf die um β = 60° gedrehte FSS ein Großteil der vorherigen 

vx-Komponente als neue vy*-Komponente und es kann durch die Nutzung aller Messdaten ein 

deutlich größerer Geschwindigkeitsbereich abgedeckt werden (Abbildung 5.12). 

 

Abbildung 5.12:  Linearer Zusammenhang des bilateralen Druckgradienten mit der y-Komponente der 

Geschwindigkeit für einen größeren Wertebereich: (a) Nutzung der Daten von fünf Messungen (je 114 

Messpunkte) mit der FSS8 mit unterschiedlichen Winkeln β zur Rinnenachse und einer unabhängigen 

ADV-Geschwindigkeitsmessung (insgesamt 570 Datenpunkte); (b) Definition des Gierwinkels und Um-

rechnung der Geschwindigkeitskomponenten 

Zu berücksichtigen ist, dass die Messungen mit größerer Schrägstellung ungenauer werden, da 

(a) die akkurate Winkeleinstellung schwierig ist, (b) es passieren kann, dass die FSS sich bei zu 

starkem Strömungsangriff in der Halterung leicht dreht und (c) die größeren Kräfte außerdem 

zu zusätzlichen Schwingungen der Sonde führen, was die Druckmessung beeinflussen kann. 

Dennoch zeigen die Ergebnisse auch hier einen linearen Zusammenhang zwischen der quer zur 

Fischlängsachse wirkenden Geschwindigkeitskomponente vy* und dem Druckgradienten. 
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Da weiterhin der Gierwinkel in verschiedenen Quellen diskutiert wird (z.B. Colvert und Kanso 

2016; Ristroph et al. 2015), wurde auch dieser Zusammenhang betrachtet und die Ergebnisse 

mit denen aus der Geschwindigkeitsbetrachtung gegenübergestellt (Abbildung 5.13). Ist die 

FSS entlang der x-Richtung der Laborrinne ausgerichtet, entspricht der Gierwinkel dem An-

griffswinkel der resultierenden Geschwindigkeit, sodass er für jeden Messpunkt aus der mit dem 

ADV gemessenen x- und der y-Komponente der Geschwindigkeit ermittelt werden kann (Abbil-

dung 5.13 b). 

 

Abbildung 5.13:  Gegenüberstellung des Zusammenhangs der y-Geschwindigkeitskomponente (a) und 

des Gierwinkels (b) mit dem bilateralen Druckgradienten für die Ausrichtung der Sonde in x-Koordina-

tenrichtung in einem Versuchssetup für drei verschiedene Sonden FSS2, FSS8 und FSS5 

 

Abbildung 5.14:  Gegenüberstellung des Zusammenhangs der y-Geschwindigkeitskomponente (a) und 

des Gierwinkels (b) mit dem bilateralen Druckgradienten für Messungen mit der FSS8 mit unterschied-

lichen Winkeln β zur Rinnenachse (5 mal 114 Messpunkte; inkl. eingezeichneter Hüllkurven) 
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Es zeigt sich auch hier ein linearer Zusammenhang, jedoch resultiert dieser aus der bereits be-

schriebenen Beziehung zur y-Geschwindigkeitskomponente, da der Tangens dieser Kompo-

nente dem Gierwinkel entspricht. Da die x-Geschwindigkeitskomponente in der Laborrinne do-

minierend ist und aufgrund des geraden Rinnenverlaufs räumlich annähernd konstant ist (0,4 

bis 0,5 m/s, siehe Anhang A.2), geht der Wert näherungsweise als Konstante in die Berechnung 

des Gierwinkels ein. Dies wird dann offensichtlich, wenn die Rastermessungen mit schräg ge-

stellter FSS hinzugezogen werden, da dort eine größere Variabilität der Geschwindigkeitskom-

ponenten vorliegt. In Abhängigkeit des variablen Wertes vx* können sich, für einen festen Wert 

von vy*, unterschiedliche Winkel ergeben. Deshalb streuen die Ergebnisse mit zunehmender 

Schrägstellung der FSS immer stärker (Abbildung 5.14). 

5.1.3 Hydrodynamische Bildgebung 

Die hydrodynamische Bildgebung wurde bereits in Abschnitt 3.4.2 erwähnt. Dabei geht es um 

die Erstellung eines räumlichen Bildes auf Basis hydrodynamischer Einflüsse, die ein Fisch 

höchstwahrscheinlich mit seiner Seitenlinie wahrnehmen kann (Windsor 2014). Vorrangig 

wurde dies in Bezug auf blinde Höhlenfische untersucht, da diese sich ohne Augen in ihrer 

Umgebung orientieren und nach bisherigen Annahmen durch hydrodynamische Einflüsse ein 

Abbild ihrer unmittelbaren Umgebung erzeugen (ähnlich dem Echo einer Fledermaus). Hofer 

(1908) formulierte bereits: “Feste Körper werden dagegen bei der Annäherung der Fische ver-

mittels reflektierter Ströme durch die Seitenorgane »von ferne gefühlt«.” Daher steht auch viel-

fach die selbsterzeugte Strömung im Vordergrund, denn eine Relativbewegung zwischen Fisch 

und Fluid ist notwendig, um auf Basis der vorliegenden Strömungsgradienten mithilfe der Sei-

tenlinie ein Bild zu erzeugen – z.B. beim Schwimmen im stehenden Wasser, bei der Annäherung 

an Oberflächen, bei der Verfolgung einer Wirbelfährte oder bei dem erwähnten Erzeugen von 

Wellen, deren Reflexionen erfasst werden. Gleichzeitig entsteht durch die Körperbewegung je-

doch auch Rauschen, was die Wahrnehmung des Signals je nach Stärke des Rauschens maskie-

ren kann.  

Da der Fisch in der Regel ständig in Bewegung ist, stellt sich hier die Frage nach der Grenze der 

hydrodynamischen Bildgebung. Folglich wird die Bezeichnung hier allgemeiner gefasst und für 

die Identifikation eigen- oder fremderzeugter hydrodynamischer Bilder verwendet.  

Ziel war es, auf Basis der aufgezeichneten Strömungssignaturen, eine Aussage über die räumli-

che Umgebung zu treffen. Im gewählten Setup in der Laborrinne wurde ein Schrägrechen als 

wasserbauliche Struktur untersucht, wodurch keine vielfältigen Strömungsvariationen vorla-

gen. Da dessen horizontal verlaufenden Stäbe auf vertikalen Stützkonstruktionen (Rahmen) 

aufliegen, fand durch diese lokal eine Beeinflussung der Strömung statt. Da bereits während 

der Tierversuche beobachtet wurde, dass Bereiche vor diesen vertikalen Stützen des Rahmens 

sowie der sohlnahen Schürze von den Tieren öfter aufgesucht wurden, ist die nähere Betrach-

tung dieser Bereiche von besonderer Bedeutung.  

Die Rastermessungen lassen aufgrund ihrer groben Auflösung in 10 cm x 10 cm große Zellen 

keine Detailinformationen über die Strömungssignaturen unmittelbar vor dem Rechen zu. Des-

halb sind zunächst vor allem die bewegten Messungen parallel zum Rechen von Interesse (siehe 

Beschreibung in Abschnitt 4.3.3). Die Ergebnisse der Auswertung der Druckgradienten in mini-

malem Abstand zum Rechen (eine Fischlänge; für FSS 2: 15 cm) sind in Abbildung 5.15 zu 
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sehen. Dort sind deutliche Schwankungsmuster des Druckgradienten zu erkennen, welche ent-

scheidend durch den Rahmen des Rechens charakterisiert werden. Durch den blockierten Quer-

schnitt teilt sich die Strömung auf, fließt seitlich an den Stützen vorbei und es entstehen un-

mittelbar oberstromig lokale Druckmaxima. Verläuft die Umströmung symmetrisch, liegt der 

Druck beidseitig der FSS in derselben Größenordnung vor und der bilaterale Druckgradient 

wird zu null. Diese Zonen sind in Abbildung 5.15 anhand der Nulldurchgänge zu erkennen.  

Berücksichtigt werden muss jedoch stets, dass die Genauigkeit der aufgenommenen Messungen 

zukünftig verbessert werden muss. Da der Messaufbau händisch bewegt wurde, ist keine gleich-

förmige Bewegung garantiert. Dadurch kann es zu Verschiebungen bei der vereinfachten Um-

rechnung von der zeitlichen auf eine räumliche Skala kommen, sodass die räumliche Verteilung 

der Nulldurchgänge nicht exakt sein muss.  

Eine zusätzliche Sicherheit geben wiederum die unabhängigen Messungen in beide Richtungen 

(stromabwärts in Abbildung 5.15 a und stromaufwärts in Abbildung 5.15 b), die einen ähnli-

chen Verlauf zeigen. Darin wird ebenfalls deutlich, dass das aufgezeichnete Signal bei der Be-

wegung entgegen der Strömungsrichtung stärkeren Schwankungen unterliegt. Dieses Rauschen 

kann aus der erhöhten Geschwindigkeit der FSS (bei mitbewegtem Referenzsystem) gegenüber 

der Strömung resultieren, was wiederum stärkere Schwingungen der Sonde zur Folge hat. 

Bei der Betrachtung des Verlaufs können sowohl Bereiche identifiziert werden, in denen der 

Gradient zum Bypass hin, als auch jene, bei denen der Gradient vom Bypass weg zeigt. Da in 

den vorherigen Abschnitten darauf eingegangen wurde, dass der Druck und die y-Komponente 

der Geschwindigkeiten korrelieren, gibt dieser Verlauf womöglich Aufschluss über Geschwin-

digkeitsanteile, die quer zum Fischkörper wirken und sich dort als Druck bemerkbar machen 

(der Fischkörper als Geschwindigkeits-Druck-Wandler).  

Es zeigt sich also, dass der Rechen ein charakteristisches Strömungsmuster erzeugt, welches 

von der FSS in unmittelbarer Nähe erfasst werden kann. Aus den Beobachtungen während der 

Lebendtierversuche zeigte sich verstärkt der Eindruck, dass die Tiere ihre Position häufiger 

oberstromig der vertikalen Stützen hielten als an anderen Punkten. Dort liegen geringere Strö-

mungsgeschwindigkeiten (siehe Abbildung 5.19 sowie Abbildung 4.20, Abbildung 4.21 und 

Anhang A.2) sowie eine Strömungssymmetrie vor. Kann ein hydrodynamisches Bild aus der 

möglichen hydrodynamischen Wahrnehmung eines Fisches erstellt, also eine Strömungsinfor-

mation decodiert, werden, wäre der nächste Schritt die genaue Analyse des Bewegungsverhal-

tens auf Basis oder als Resultat dieses Bildes.  

Da die bewegte Messung in verschiedenen Abständen zum Rechen durchgeführt wurde, kann 

untersucht werden, wann die Signaturen abschwächen und nicht mehr identifizierbar sind. Ab-

bildung 5.16 zeigt die Gegenüberstellung. 
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Abbildung 5.15:  Verlauf des Druckgradienten parallel zum Schrägrechen 30 cm oberhalb der Sohle und 

15 cm oberstromig des Rechens mit der FSS 2 (Blick in Strömungsrichtung) im hydraulischen Setup H2: 

Der Rechenrahmen wurde durch vertikale, graue Streifen angedeutet. Blaue Bereiche zeigen einen Strö-

mungsgradienten in Richtung des Bypasses (pr<pl) und rote Bereiche in entgegengesetzter Richtung 

(pr>pl). Als Glättungsfilter wurde der Savitzky-Golay-Filter (Fensterweite von 101 Werten, Polynom 3. 

Grades) eingesetzt und die originalen Messdaten sind als graue Linie im Hintergrund abgebildet: (a) 

Bewegung der FSS stromabwärts, parallel zum Rechen mit ca. -4 cm/s relativ zum Grund; (b) Bewegung 

der FSS stromaufwärts, parallel zum Rechen mit ca. +2,5 cm/s relativ zum Grund 
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Abbildung 5.16:  Verlauf des Druckgradienten mit zunehmendem Abstand (bezogen auf die Entfernung 

der Drucksensoren im Kopfbereich in x-Richtung) zum Rechen: Für die schwarze Filterlinie wurde eine 

große Fensterweite von 201 Werten gewählt, um die hohen Frequenzen besser herauszufiltern und den 

groben Verlauf deutlicher hervorheben zu können. Die Bewegungsrichtung ist bei allen dargestellten 

Tests stromabwärts. 

Die charakteristischen Druckgradienten sind bereits bei einem Abstand von 25 cm nur noch zu 

erahnen. Lehmann et al. (2016) grenzten in ihren Untersuchungen einen Reaktionsraum ober-

stromig vor durchströmten Rechen mithilfe eines Richtwertes ab. Dieser Richtwert resultierte 

aus dem stets dort beobachteten Umkehrverhalten der Tiere. Der Abstand dieses Reaktions-

raums vom Rechen konnte mit dem Wert der halben Anströmgeschwindigkeit (nicht dimensi-

onsrein) gut beziffert werden. Im hier vorliegenden Versuch ergibt sich bei einer Anströmge-

schwindigkeit von circa 0,5 m/s ein Richtwert für die Grenze des Reaktionsraums von ca. 

0,25 m vor dem Rechen. Es zeigt sich dadurch, dass die durch Strukturen erzeugten räumlichen 

Gradienten des Strömungsfeldes als Anhaltspunkte für die Entfernung zu diesen Strukturen 

dienen können. Die Wahrnehmungsgrenze, die durch die Sensibilität der Sinnessysteme defi-



Ethohydraulische Modellierung 

    219 

niert ist, gilt es dann auf Basis der Fischreaktionen zu identifizieren. An dieser Stelle sind wei-

terführende systematische Untersuchungen mit einem klar definierten Versuchssetup notwen-

dig.  

Durch die Bewegung der FSS selbst wirkt außerdem eine zusätzliche Strömungskomponente 

auf den Sondenkörper. Dieser Aspekt macht sich in Bezug auf die seitlichen Sensoren bei den 

in Abbildung 5.15 dargestellten Ergebnissen nicht ausschlaggebend bemerkbar, womöglich 

aufgrund des steilen Winkels der Bewegung von 30° sowie der geringen Bewegungsgeschwin-

digkeit. Die Diagramme für die Bewegung stromauf- und stromabwärts weisen dort einen ähn-

lichen Verlauf auf. Findet eine schnellere Bewegung statt, wirkt sich dies hingegen deutlich auf 

die Druckmessung aus, wie an den beiden unabhängigen Messungen in Abbildung 5.17 zu 

sehen ist.  

 

Abbildung 5.17:  Gegenüberstellung der Verläufe des bilateralen Druckgradienten bei schnellerer Bewe-

gung (Relativgeschwindigkeit parallel zum Rechen vrel,‖) von zwei unabhängigen Messungen (a) und (b); 

die Fensterweite des Filters beinhaltet 101 Werte. Zusätzlich wurde mithilfe der y-Komponente der Be-

wegungsgeschwindigkeit (vrel,‖ ⋅sin(30°)) entsprechend Gleichung 5.5 ein angenäherter Bias bestimmt. 

Die schräge Bewegung stromabwärts, jedoch parallel zum Rechen, erzeugt einen zusätzlichen 

Staudruck auf den rechten Sensor. Durch die Erhöhung dieses Druckanteils wird der Verlauf 

des Gradienten in den negativen Bereich verschoben. Bei der Bewegung stromaufwärts ist der 

entgegengesetzte Effekt zu beobachten. Wird aus der Geschwindigkeit der stromabwärts ge-

richteten Relativbewegung (relativ zum Grund bzw. zur Rinnensohle) die y-Komponente be-

stimmt (-0,12 ⋅ sin(30°) = -0,06 m/s) und die Regressionsgleichung 5.5 zur Bestimmung des 

Druckgradienten angewendet (-0,06 ⋅ 1,1⋅10³ = -66 Pa), ergibt sich ein Wert von 66 Pa. Durch 

eine Verschiebung der Verläufe in Abbildung 5.17 (oben) um den aus der Relativbewegung 

bestimmten Wert von 66 Pa ergibt sich wiederum ein der Abbildung 5.15 ähnlicher Verlauf. 

Daraus wird ersichtlich, dass gerade bei der Bewegung (schräg) mit der Strömung der Verlauf 

zwar ein Bias aufweist, das grundlegende Signal jedoch erhalten bleibt. Demgegenüber zeigt 
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sich bei der Bewegung stromaufwärts aufgrund der Erhöhung der Relativgeschwindigkeit zwi-

schen FSS und Rinnensohle (sozusagen der Schwimmgeschwindigkeit der FSS) ein noch stärker 

verrauschtes Signal, auch wenn der grundlegende Verlauf noch erkennbar ist.  

Gerade im mittleren Rinnenbereich sind periodisch wirkende Schwingungen des Messwertes 

um den geglätteten Wert festzustellen. Diese sind voraussichtlich auf die Schwingungen der 

FSS selbst bei der Bewegung zurückzuführen und können möglicherweise durch die Nutzung 

des IMU herausgefiltert und entfernt werden. Wie bereits erwähnt, wird das Rauschen, welches 

durch die eigene Bewegung entsteht, auch in der Literatur oft im Zusammenhang mit der Fisch-

wahrnehmung diskutiert (siehe Abschnitt 2.2.1). 

Im Hinblick auf die Bewegung der FSS bei der Messung ist in Abbildung 5.18 außerdem der 

Vergleich zwischen den stationären und den bewegten Rastermessungen zu sehen, bei denen 

trotz der geringen Bewegungsgeschwindigkeit eine zeilenweise Beeinflussung der Messdaten 

durch die Bewegung der Sonde (siehe Abbildung 4.14 a) zu erkennen ist. Ebenfalls zeigen sich 

im Vergleich mit den stationären, zeitgemittelten Daten verringerte Werte, was unter anderem 

auch daran liegen kann, dass über eine geringere Anzahl von Werten gemittelt wurde. Für den 

großräumigen Einsatz der FSS in bewegter Form sollten zukünftig noch weitere Untersuchun-

gen durchgeführt werden, um eine optimierte Datenauswertung bezüglich der Berücksichti-

gung der Bewegung zu ermöglichen.  

 

Abbildung 5.18:  Messungen mit der FSS 8 in Ebene E2 für das hydraulische Setup H2: (a) Ergebnisse 

der stationären, zeitgemittelten Rastermessung; die gestrichelte Linie deutet den Bereich an, der auf-

grund der begrenzten Reichweite des Messwagens bei der bewegten Messung nicht gemessen werden 

konnte; (b) Ergebnisse der bewegten, räumlich gemittelten Rastermessung (ca. 9 mm/s), bei der die 

Messdaten in 10 cm x 10 cm große Zellen eingeteilt wurden (aus Bensing et al. 2022c) 

Werden die stationären Messungen vor dem Rechen in der Ebene betrachtet, fällt neben den 

beschriebenen, lokalen Druckmaxima unmittelbar am Rechen auch der globale Druckabfall in 

Richtung des Bypasses auf. In Abbildung 5.19 sind dafür die zwischen linkem und rechtem 

Drucksensor gemittelten Druckverläufe (keine Gradienten) aufgetragen. 

Zur besseren Veranschaulichung wurden sie um den minimalen Wert verschoben (Nullpunkt-

verschiebung). Aufgrund der Geschwindigkeitszunahme zum Bypass hin findet eine Reduktion 

des Drucks statt, die sich auch in der Abnahme der Wassertiefe über der Rinnensohle wider-

spiegelt. Dieses Druckgefälle kann zwar ein Fisch womöglich entlang seiner Längsachse wahr-

nehmen, jedoch aufgrund der geringen Anzahl an Sensoren mit der FSS nicht in derselben Art 

und Weise erfasst werden.  
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Die Daten zeigen, dass beim 30° Rechen ein größeres Potential des Drucks sowie höhere Ge-

schwindigkeiten vorliegen und dieser daher die Strömung deutlich stärker beeinflusst als der 

55° Rechen. Dies liegt an dem stärkeren Verbau des Querschnitts in Fließrichtung durch den 

größeren Stützrahmen. Die in Abbildung 5.19 gewählte dreidimensionale Form der Darstel-

lung der zweidimensionalen Werte (2d1v) veranschaulichen das aufgrund des Druckes vorlie-

gende Potential (Lageenergie) ebenso wie dessen Gradienten, die jeweils in Richtung des steils-

ten Anstiegs verlaufen. Dadurch wird die Wirkung der Druckkraft auf einen Körper oder auch 

auf die Strömung ersichtlich53.  

 

Abbildung 5.19:  Gegenüberstellung der gemessenen Druck- und Geschwindigkeitsfelder für den 55° Re-

chen mit dem 30° Rechen (hydraulisches Setup H2): Die schwarzen Punkte stellen die Messpunkte für 

Ebene E3 der Messsonde FSS 2 dar, für die bei der stationären Messung zeitgemittelte Werte bestimmt 

wurden. Während die Geschwindigkeiten in einer Konturdarstellung auf einer Ebene aufgetragen wur-

den, ist der gemittelte Druck des linken und rechten Sensors nullpunktverschoben als Ebene im Raum 

abgebildet und zeigt anschaulich das vorhandene Potential.  

Zuletzt sei noch auf die Thesis von Weidler (2021) verwiesen, der die Wahrnehmung der Wir-

belstraße hinter Zylindern mit dem ersten Prototypen der FSS untersucht hat. Mithilfe der Fast 

Fourier Transformation konnte er die Frequenz der Wirbel identifizieren, welche mit der zuvor 

berechneten Frequenz übereinstimmte, die sich in Abhängigkeit von der Reynoldszahl sowie 

des Zylinderdurchmessers einstellen sollte. Als nächster Schritt ist noch eine geeignete Form 

der Darstellung erforderlich, um das hydrodynamische Bild für den Betrachter direkt erfassbar 

zu machen. Die Daten werden zukünftig noch weiter analysiert und ausgearbeitet. 

Aus hydromechanischer Sicht können zusammenfassend folgende Punkte genannt werden, die 

sich als eine Art hydrodynamisches Bild interpretieren lassen: 

 

                                                
53 Als Vergleich kann man sich vorstellen, man wäre mit einem Fahrrad auf hügeligem Gelände unter-

wegs. 
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 Der Druck fällt global betrachtet zum Bypass hin ab, während die Geschwindigkeit 

umgekehrt proportional zunimmt (entsprechend der Energieerhaltung).  

 Je schräger und damit länger der Rechen ist, desto stärker muss die hinterlegte 

Stützstruktur sein. Dadurch wird ein größerer Anteil des durchflossenen Quer-

schnitts blockiert und es entstehen bei der Durchströmung aufgrund der Beschleu-

nigung größere Verluste. Um diese Verluste zu kompensieren, wird vor dem Rechen 

ein ausreichendes Potential benötigt, was sich im Druckanstieg bemerkbar macht. 

Die Druckdifferenz zwischen Rechenbeginn und Bypass ist daher bei steilerem Re-

chenwinkel mit größerem Verbauungsgrad größer. 

 Der Einfluss des Rechens auf die oberstromigen Drucksignaturen ist für das in die-

sem Versuch betrachtete Setup bis zu einem Abstand von max. 25 cm vor dem Re-

chen erkennbar. Welche Parameter diesen Wert genau beeinflussen, sollte noch 

weiter untersucht werden. 

 Unmittelbar vor dem Rechen gibt es lokale Bereiche, in denen der Druckgradient 

aufgrund der Strömungsbeeinflussung durch die festen Stützstrukturen die Rich-

tung wechselt. Dadurch werden lokale Minima und lokale Maxima erzeugt. 

Weiterhin lässt sich bezüglich der FSS, die zum Zwecke der Identifikation hydrodynamischer 

Bilder eingesetzt wurde, Folgendes zusammenfassen: 

 Eine Erkennung von vertikalen Strukturen mit dem bilateralen Druckgradienten ist 

aufgrund der Strömungssymmetrie bei der Umströmung möglich.  

 Die FSS kann sowohl stationär als auch bewegt eingesetzt werden, wobei es bezüg-

lich der bewegten Messung noch weitere Details für den Einsatz, die Filterung sowie 

die Visualisierung auszuarbeiten gilt.  

 Übereinstimmend mit der in der Literatur beschriebenen Wahrnehmung von Fi-

schen zeigt sich auch durch die Bewegung der FSS ein stärkeres Rauschen, wodurch 

die eigentlichen Signale verändert oder maskiert werden. 

 Bei zu schneller Bewegung kommt es zu einem Bias, der mithilfe der Bewegungs-

geschwindigkeit und Gleichung 5.5 überschlägig bestimmt werden kann. Der 

grundlegende Verlauf des Signals bleibt jedoch erhalten. 

 Eine Bewegung mit der Strömung und damit eine Verringerung der Geschwindig-

keit beim mit der FSS mitbewegten Referenzsystem verbessert das Signal-Rausch-

Verhältnis und führt zu weniger Schwingungen der Sonde. 

 Für die Bestimmung des bilateralen Druckgradienten ist grundsätzlich eine Bewe-

gung parallel zur Rinnenwandung bzw. allgemein parallel zur Strömung voraus-

sichtlich zielführender, um die Wirkung einer zusätzlichen Strömungskomponente 

auf die seitlichen Sensoren zu verringern. 

 Das Sensorsystem sollte zukünftig mit Komponenten zur genaueren Positionsbe-

stimmung ergänzt werden, um eine verbesserte und präzisere räumliche Abbildung 

der Strömungssignaturen zu ermöglichen.  
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5.1.4 Fischbezogene Diskussion der Messdaten 

Da in diesem Abschnitt keine direkte Gegenüberstellung der Ergebnisse der FSS-Messungen mit 

Fischverhaltensbeobachtungen stattfindet, sind die folgenden Erläuterungen als Interpretatio-

nen und Hypothesen zu verstehen. Diese gilt es in weiteren Untersuchungen zu analysieren und 

zu überprüfen. Hier ist eine klare Abgrenzung zu ethohydraulischen Untersuchungen vorzu-

nehmen, bei denen eine direkte Gegenüberstellung ethologischer und hydromechanischer Pa-

rameter notwendig ist. 

Der Fischkörper als Geschwindigkeits-Druck-Wandler 

Fische bewegen sich in der Strömung, sodass eine bidirektionale Interaktion Strömung-Fisch-

körper stattfindet. Der Fischkörper selbst dient dabei als Geschwindigkeits-Druck-Wandler. Ge-

schwindigkeitsanteile, die senkrecht auf die Körperoberfläche wirken, werden in einen Druck 

(Staudruck) umgewandelt. Die Strömung kann nur in paralleler Ebene zur undurchlässigen 

Körperoberfläche einen Geschwindigkeitsvektor erzeugen und liegt dort folglich zweidimensi-

onal vor, während die dritte Komponente sich durch den aufgeprägten Druck, der über die 

Grenzschichtdicke konstant ist, bemerkbar macht.  

Dabei zeigten die durchgeführten Messungen, dass diese senkrechte Komponente eine maßge-

bende Rolle innehat. Die Kreuzkorrelationen zwischen der x-Komponente der Geschwindigkeit 

und den Druckdaten ergeben während des konvektiven Transports keinen Zusammenhang, 

während die y-Komponente der Geschwindigkeit eindeutig mit dem Druck korreliert. Daraus 

ist zu erkennen, dass die Änderung des parallel verlaufenden Geschwindigkeitsvektors entlang 

der Fischoberfläche im Vergleich zur Änderung der oberflächennormalen Komponente (eben-

falls mit Verlauf in paralleler Richtung betrachtet) keinen oder einen wesentlich geringeren 

Einfluss auf die Druckmessung nimmt. Dies betrifft nicht nur die lokal vorherrschende, zeitlich 

gemittelte Geschwindigkeit (Abschnitt 5.1.2), sondern auch die Geschwindigkeitsfluktuationen 

(Abschnitt 5.1.1), die konvektiv transportiert werden und damit Aufschluss über strukturbe-

dingte Wirbel geben.  

Die Geschwindigkeitsfluktuationen in tangentialer Ebene zur Körperoberfläche können durch 

die richtungssensitiven Epidermalneuromasten auf der Haut erfasst werden, die senkrecht zu-

einander ausgerichtet sind und daher eine zweidimensionale Wahrnehmung ermöglichen. 

Hierzu haben Chagnaud et al. (2008b) bereits Versuche durchgeführt und konnten basierend 

auf der Korrelation neuronaler Daten nachweisen, dass der Transport der turbulenten Fluktua-

tionen von den richtungssensitiven Epidermalneuromasten detektiert werden kann. Ebenso 

wurde der Transport von Geschwindigkeitsfluktuationen entlang der Körperoberfläche mess-

technisch nachgewiesen. Die Geschwindigkeitsfluktuationen senkrecht zur Körperoberfläche 

können wiederum womöglich in Form der Druckschwankungen durch die Kanalneuromasten 

aufgezeichnet werden.  

Die hierzu in dieser Arbeit durchgeführten Analysen sind folglich analog zu den messtechni-

schen Versuchen von Chagnaud et al. (2008b), nur findet keine neuronale Betrachtung statt 

und es wird anstatt der Geschwindigkeit und den Epidermalneuromasten der Druck und die 

Kanalneuromasten untersucht. Es wird an dieser Stelle die Hypothese aufgestellt, dass ein Fisch 

durch die Konfiguration seines Seitenlinienorgans bestehend aus Epidermal- und Kanalneu-

romasten die Geschwindigkeitsfluktuationen dreidimensional wahrnehmen kann. Zwar be-

schreiben Chagnaud und Coombs (2014) bereits eine dreidimensionale Wahrnehmung, jedoch 
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beziehen sie die dritte Dimension auf einen einzelnen, am Kopf (supratemporal) von links nach 

rechts (lateromedial) verlaufenden Seitenlinienkanal. Sie beschreiben folglich einen globalen 

dreidimensionalen Gradienten des gesamten Kanalsystems, während die Ergebnisse hier eher 

auf die lokale Wahrnehmung der Schwankungen des dreidimensionalen Geschwindigkeitsvek-

tors (auch entlang der Flanken) abzielen. 

Der in Normalenrichtung zur Fischoberfläche wirkenden Geschwindigkeitskomponente wird je-

doch in vielen Untersuchungen – vor allem bezüglich der Seitenlinie – zu wenig Bedeutung 

zugesprochen, weshalb diese meist nicht berücksichtigt wird. Dies ist beispielsweise in einigen 

zweidimensional durchgeführten Untersuchungen oder auch in theoretischen Modellen mit nur 

ein- oder zweidimensionaler Betrachtung der Eulergleichungen der Fall. 

An dieser Stelle sei noch einmal deutlich hervorgehoben, dass Fische zwar den auf ihren Körper 

wirkenden Druck als Kraft wahrnehmen, die mechanosensorische Seitenlinie jedoch den Druck-

gradienten zwischen zwei benachbarten Poren des Kanalsystems detektiert, der hier nicht direkt 

mit der FSS gemessen wurde. Es zeigt sich jedoch, dass die zeitlichen Fluktuationen des Dru-

ckes, die mit der y-Geschwindigkeitskomponente einhergehen, auch räumlich entlang des Kör-

pers transportiert werden. Unter Berücksichtigung der Taylorhypothese kann der räumliche 

Gradient entlang der Seitenlinie dann durch den hier ermittelten, zeitlichen Gradienten an ei-

nem Drucksensor angenähert werden.  

Die Messungen zeigten außerdem, dass die in der turbulenten Strömung vorhandenen Signale 

konvektiv transportiert werden. Dadurch werden Informationen aus stromaufwärts gelegenen 

Bereichen bis zu einer gewissen Entfernung für den Fisch wahrnehmbar54. Der Fischkörper 

selbst verzögert zwar die Strömung oberstromig seines Kopfes, beeinflusste aber das Signal nur 

unwesentlich, wie die guten Korrelationen darlegen. Ebenso war das Signal auf beiden Seiten 

der FSS detektierbar, sodass ein Transport entlang beider Flanken vorliegt. Auch Goulet (2010) 

zeigt durch analytische Ansätze einer Dipolströmung, dass der ursprüngliche Druckgradienten-

verlauf bspw. durch den gebogenen Körper nicht beeinflusst wird, ebenso wenig wie durch eine 

überlagerte stationäre Strömung. Als stationäre Strömung kann in diesem Fall auch die überla-

gerte Bewegung der FSS in den Messungen beschrieben werden. Es zeigte sich auch hier, dass 

die Information über das Gradientenfeld des Rechens trotz der Bewegung detektierbar waren 

und durch die Bewegung lediglich ein zusätzlicher konstanter Wert des Druckgradienten auf-

geprägt wurde.  

Basierend auf den obigen Beschreibungen wird in dieser Arbeit bezüglich des wirkenden Drucks 

eine Einteilung entsprechend Tabelle 5.1 vorgenommen. In der Literatur wird in Bezug zur 

Seitenlinie zwar oft zwischen dem stationären (DC) und dem alternierenden (AC) Reiz diffe-

renziert, jedoch wird für ersteres meist eine stationäre (keine Änderung mit der Zeit) und vor 

allem gleichförmige (keine Änderung über den Weg) Geschwindigkeit verwendet. Stationäre 

Gradientenfelder werden selten in einen Bezug zur Seitenlinie gebracht. Im Rahmen der 

Ethohydraulik wurden jedoch vereinzelt Untersuchungen zum räumlichen Geschwindigkeits-

gradienten angestellt (z.B. Enders et al. 2009; Russon 2011; siehe auch Abschnitt 5.3). Es sollte 

also klar differenziert werden zwischen dem räumlichen Gradientenfeld, welches stationär auf-

                                                
54 Den konvektiven Transport nutzen Fische bspw. auch unter Einsatz ihrer Chemorezeptoren bezüglich 

der „Nahrungslieferung“ mit der Strömung. 
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grund von Strukturen auftreten und zur Orientierung verwendet werden kann, und den zeitli-

chen Strömungsgradienten, deren zeitliche Abfolge relevant ist (instationär) und die Informa-

tionen über Ereignisse transportieren. 

Tabelle 5.1:  Gegenüberstellung von gemitteltem Druck mit dessen zeitlichen Fluktuationen und deren 

möglichen Wirkungen auf einen Fisch; die Begriffe „räumlich“ und „zeitlich“ sind auf das feste Referenz-

system eines äußeren Beobachters bezogen.  

 
gemitteltes, lokales 

Druckfeld 
zeitliche (konvektive)  
Druckfluktuationen 

Wirkung 

Kraft (Widerstand); 

hydrodynamische Bildgebung anhand 

des mittleren Strömungsfelds; 

Relevanz der räumlichen Verteilung 

Signal (Information); 

hydrodynamische Bildgebung als Echo 

oder Fährte; 

Relevanz der zeitlichen Abfolge; Fre-

quenzen im Wahrnehmungsbereich der 

Kanalneuromasten  

Gradient 

bilateral, zwischen beiden Flanken 

(räumlich) 

 

lateral, entlang der Flanke (instatio-

när) 

 

lateral, entlang der Flanke (räumlich; 

stationär, ungleichförmig) 

 

Signalvergleich bilateral, zwischen bei-
den Flanken (instationär) 

 

Sinnesorgan(e)* 

Innenohr, mechanosensorische Seiten-

linie, Mechanorezeption mit Haut und 

Flossen 

mechanosensorische Seitenlinie,  

Mechanorezeption mit Flossen 

Lokomotion 

Einfluss auf Stabilität durch Kraftein-
wirkung; ein inhomogener Druckver-

lauf entlang des Körpers erzeugt ein 

Moment (z.B. bei örtlich fixierten Wir-

belstrukturen); 

Identifikation von Bereichen zur Wi-

derstandsreduktion (z.B. Bereiche mit 

geringem Druck beim Entraining) 

Informationstransport durch Fluktuati-
onen und Anpassung der Bewegung 

zur Widerstandsreduktion (z.B. bei der 

Identifikation nutzbarer Wirbelstruktu-

ren); 

bei zu großen Schwankungen auch 

Einfluss auf Stabilität 

Orientierung 

Druckfeld als Feld abgestufter Reiz-

stärke (Gradientenfeld);  

Rheotaxis 

Zielorientierung entsprechend einer 

Reizquelle (z.B. Beute);  

Rheotaxis 

Propriozeption  

(Eigenwahr- 

nehmung) 

Lage- und Kraftsinn; 

Lage und Ganzkörperbewegung im 

Raum (z.B. Drehung) 

Bewegungssinn; 

Noch nicht abschließend geklärt – 

Wahrnehmung der eigenen Körperbie-

gung/Muskelaktivierung (Kinästhetik) 

mit der Seitenlinie55 

*Bezieht sich nur auf die direkte Wahrnehmung des hier beschriebenen Reizes; die Wahrnehmung findet 

jedoch in der Regel multimodal mit mehreren Sinnesorganen statt. Viele Studien zeigen daher, dass bei-

spielsweise der Sehsinn eine wichtige Rolle spielt (z.B. Liao 2006). 

                                                
55 persönliche Kommunikation mit Paul W. Webb sowie Quelle: Hoagland (1933). 
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Gierwinkel, Symmetrie und Taxis 

Auch wenn der bilaterale Druckgradient nicht auf dieselbe Weise wie der laterale Druckgradient 

unmittelbar mithilfe der Seitenlinie gemessen wird, sondern sich eher in Form einer Kraft auf 

den Körper auswirkt, stellen manche Wissenschaftler trotzdem die Vermutung an, dass eine 

indirekte Messung durch die charakteristischen Signaturen entlang der Flanken in Abhängigkeit 

des Gierwinkels möglich ist (z.B. Bak-Coleman et al. 2013; Ristroph et al. 2015). Demzufolge 

müsste eine Identifikation des Gierwinkels bei der Verarbeitung im Zentralnervensystem statt-

finden. Auch wenn in Abschnitt 5.1.2 beschrieben wurde, dass eher die y-Geschwindigkeits-

komponente und weniger der Gierwinkel einen Zusammenhang mit dem Druckgradienten auf-

weisen, ist die Identifikation des Gierwinkels unter Einbeziehung der eigenen Schwimmge-

schwindigkeit möglich und soll daher nicht ausgeschlossen werden. Hoagland (1933) beschrieb 

bereits mögliche kinästhetische Hinweise, die der Fisch bei seiner Bewegung aufgrund der 

Wahrnehmung der Druckverteilung entlang des Seitenlinienorgans erlangen kann. Diese sollen 

gerade im Dunkeln zur Abschätzung der eigenen Geschwindigkeit und der Bewegungsvorgänge 

in Manövern dienen. Andere Wissenschaftler heben hier vor allem die Bedeutung der Flossen 

zur Propriozeption und auch Mechanorezeption bei der Druckeinwirkung hervor (Li et al. 2021; 

Williams et al. 2013). 

Bak-Coleman et al. (2013) beschreiben weiterhin, dass eine Schrägstellung unter einem Gier-

winkel zur Strömung für den Fisch womöglich auf zwei Arten Informationen liefert: (1) indem 

die Geschwindigkeit relativ zur Haut des Fisches erhöht wird und (2) indem ein bilateraler 

Vergleich der Strömungsablösung erfolgt. Durch den Vergleich der Strömungsverhältnisse ober- 

und unterwasserseitig seines Körpers, kann er womöglich Informationen über die Strömungs-

richtung erhalten. Die oberwasserseitige Flanke ist dann verstärkt der Strömung ausgesetzt, 

während die Wahrnehmung an der unterwasserseitigen Flanke aufgrund einer möglichen 

Grenzschichtablösung und Wirbelbildung im Strömungsschatten stärker durch Rauschen ge-

prägt ist. Auch Coombs (1999) hebt hervor, dass im zentralen Nervensystem ein bilateraler 

Vergleich der Seitenlinieninformation stattfindet. 

Durch einen von null verschiedenen Gierwinkel liegt eine asymmetrische Umströmung des Fi-

sches vor – Colvert und Kanso (2016) beschreiben es als „Fehlausrichtung/Misalignment“. Diese 

Schrägausrichtung kann wiederum Informationen über die Umgebung liefern und damit gezielt 

zur Orientierung genutzt werden. In manchen Untersuchungen wird ein sogenanntes Swee-

ping56-Verhalten beschrieben, bei dem Fische sich in der Strömung gierend hin und her bewe-

gen (z.B. van Trump und McHenry 2013). Da dieses Verhalten bei Deaktivierung der Seitenlinie 

bei blinden Höhlenfischen nicht mehr auftritt, vermuten Bak-Coleman et al. (2013), dass es ein 

Abtasten der Umgebung mit der Seitenlinie zur rheotaktischen Ausrichtung darstellt. An dieser 

Stelle kommen die in Abschnitt 2.3.2 beschriebenen Taxien wieder zum Tragen. Bei der Tropo-

taxis liegen paarige Sinnesorgane vor. Durch entsprechende Körperdrehung wird versucht ein 

Erregungsgleichgewicht herbeizuführen, welches wiederum zu einer bezüglich des Reizes sym-

metrischen Körperausrichtung führt. Soll das Seitenlinienorgan in dieser Art zur rheotaktischen 

Ausrichtung eingesetzt werden, wird wiederum ein Referenzsystem benötigt, da für diese Art 

der Wahrnehmung eine relative Bewegung zwischen Wasser und Fischkörper vorliegen muss. 

Demzufolge könnte das beschriebene Sweeping-Verhalten eher eine Klinotaxis darstellen, bei 

                                                
56 Der Begriff wird im Folgenden als Sweeping-Verhalten ins Deutsche übernommen, da er übersetzt zum 

einen das Hin- und Her-Bewegen als „Kehren“ und zum anderen das „Durchsuchen“ der Umgebung um-

fasst. Daher ist das Wort Sweeping an dieser Stelle gut geeignet. 
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der die Ausrichtung nach dem Reiz im Unisensorenverfahren durch Hin- und Her-Neigen her-

gestellt und die Umgebung somit „abgetastet“ wird. Der Gierwinkel nimmt dabei mit steigender 

Geschwindigkeit ab (van Trump und McHenry 2013). Dies kann womöglich dadurch erklärt 

werden, dass der Fisch mit steigender Geschwindigkeit auch einen steigenden Widerstand er-

fährt, gegen den er anschwimmen muss. Eine quer auf seinen Körper einwirkende Kraftkompo-

nente kann dabei seine Stabilität beim Schwimmen negativ beeinflussen. 

Daraus lässt sich auch schließen, dass die Ausrichtung nach der resultierenden Geschwindigkeit 

einen für einen Fisch energiesparenden Zustand zum Verharren darstellt, bei der der Strö-

mungswiderstand minimiert wird. Der bilaterale Druckgradient beträgt dann annähernd null 

und es liegt eine symmetrische Umströmung vor. Diese Symmetrie spielt in der Biologie immer 

wieder eine Rolle und wurde auch bezüglich bioinspirierter Sensorik bereits mehrfach erwähnt 

(z.B. Tuhtan et al. 2018). So beschreibt auch Schöne (1983): „Symmetrie wird als eine Art 

ursprünglicher Zustand angesehen, als Zustand, dem das System auf Grund einer ihm innewoh-

nenden Potenz zwangsläufig zustrebt.“ 

Zur hydrodynamischen Bildgebung 

An dieser Stelle wird zunächst eine Gegenüberstellung verschiedener Begrifflichkeiten vorge-

nommen, um deren Unterschiede hervorzuheben. Eine Signatur beschreibt dabei allgemein ein 

Zeichen oder eine charakteristische Unterschrift für eine bestimmte Situation. 

 hydraulische Signatur: stellt die hydromechanischen Eigenschaften einer untersuch-

ten Situation in Form von Diagrammen oder Bildern quantitativ oder qualitativ dar; 

 hydrodynamische Bildgebung: erzeugt basierend auf hydromechanischen Parame-

tern ein Abbild der räumlichen, belebten sowie unbelebten Umgebung; ein Fisch 

kann die durch seine eigene Körperbewegung erzeugte Strömung gezielt zur Detek-

tion einsetzen;  

 ethohydraulische Signatur: nutzt quantitativ ermittelte, hydraulische Signaturen 

(Reiz oder Reizkombination) und verknüpft diese mit einer in einem ethohydrauli-

schen Test beobachteten, reproduzierbaren Verhaltensweise (Reaktion). 

Eine künstliche, hydrodynamische Bildgebung mithilfe neuer Messtechnik kann folglich dabei 

helfen einen Eindruck von der möglichen Strömungswahrnehmung von Fischen zu erlangen. 

Lokal auftretende Maxima des Drucks können dafür als Hinweis auf Strukturen dienen. Wie 

oben bereits erwähnt, ist es jedoch wichtig zu berücksichtigen, dass Fische nicht den Druck 

selbst, sondern nur dessen Gradienten wahrnehmen – entweder in Form der auf den Körper 

wirkenden, resultierenden Kraft oder als Information über die Umgebung (siehe Tabelle 5.1).  

Es zeigte sich in den vorliegenden Untersuchungen, dass die eher groben vertikalen Rechen-

strukturen mithilfe des bilateralen Druckgradienten durch die FSS messbar waren. Da der Gra-

dient oberstromig der Stützen einen Wert von null annimmt, liegt dort eine symmetrische Um-

strömung der Sonde in ihrer vorliegenden Ausrichtung vor. Gegenüber der FSS, die stets ent-

lang der x-Koordinatenrichtung der Laborrinne ausgerichtet war, kann ein Fisch seine Position 

in der Strömung jedoch zweckorientiert anpassen, um (1) eine Strömungssymmetrie zum Hal-

ten seiner Position zu nutzen (z.B. durch Bow-riding, siehe Abbildung 2.26) oder (2) eine 

Strömungsasymmetrie zur energiesparenden Bewegung einzusetzen (z.B. beim Gieren und Ni-

cken, siehe Abbildung 2.26). Die Bewegung und die Ausrichtung der Fische (Lokomotion) sind 

folglich bei der ethohydraulischen Analyse von Bedeutung.  
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Neben der Strömungssymmetrie liegen vor den Stützen aufgrund der Energieumwandlung au-

ßerdem reduzierte Geschwindigkeiten vor. Da die vom Fisch zu erbringende Leistung (Energie 

pro Zeit) physikalisch dem Widerstand multipliziert mit der Geschwindigkeit entspricht, geht 

die Geschwindigkeit als Parameter in der dritten Potenz ein. Zonen mit verminderter Geschwin-

digkeit können daher bevorzugt zum energiesparenden Verharren genutzt werden, was sie folg-

lich neben der dort vorliegenden Symmetrie zusätzlich attraktiv für das Bow-riding macht. 

Das rezeptive Feld eines Fisches ist der ihn umgebende dreidimensionale Raum, innerhalb des-

sen Signale vom Fisch erfasst werden können, und wurde in der Literatur unter verschiedenen 

Begriffen erwähnt: z.B. receptive field (Wootton 1990), reactive field (Dill 1974), reactive dis-

tances (Coombs 1999), sensory ovoid (Goodwin et al. 2006), mechanosensory field of detection 

(MFoD, Kerr et al. 2016) und active space of hydrodynamic reception (Bleckmann 1994)57. Daher 

wird er in dieser Arbeit konkret dem Raum zugeordnet, innerhalb dessen hydrodynamische 

Bildgebung möglich ist. Nicht ganz klar ist, ob beispielsweise die Strömungs- bzw. Schwimm-

geschwindigkeit das rezeptive Feld beeinflusst. In der Literatur wird die Reichweite oft mit ein 

bis zwei Fischlängen im Nahfeld des Tieres angegeben (z.B. Coombs 1999; Denton und Gray 

1988; Sichert et al. 2009). In den vorliegenden Untersuchungen zum Geschwindigkeitsprofil 

vor dem Fisch zeigte sich anhand der Korrekturfunktion ebenfalls, dass die Beeinflussung der 

Strömung sich im Abstand von einer Fischlänge auf weniger als 1% der ungestörten Geschwin-

digkeit verringert (siehe Anhang A.4, Seite 342). Dies zeigt einen möglichen Zusammenhang 

zwischen der Beeinflussung der Strömung durch den Fischkörper und dem rezeptiven Feld 

(siehe auch Abschnitt 5.3.1). 

Zum Gierverhalten an Rechen 

Die destabilisierende, also quer zur Schwimmrichtung wirkende Kraftkomponente kann wie 

oben beschrieben auch für bestimmte Verhaltensmuster bzw. Schwimmarten genutzt werden. 

So zum Beispiel für das Gieren entlang der Rechenfläche. Da das Gieren eher ein Entlanggleiten 

parallel zur Rechenfläche mit verringerter Körperbewegung darstellt, ist es auch möglich, dass 

hierbei eine verbesserte Wahrnehmung mit dem Seitenlinienorgan vorliegt. Denn durch die 

undulierende Bewegung von Körper und Schwanzflosse entsteht ein selbstgeneriertes Rauschen 

(Windsor 2014). Dieses Rauschen konnte auch in den Messungen mit der FSS beobachtet wer-

den. Verstärkte Schwingungen der Sonde zeigen deutliche, überlagerte Schwankungen in der 

Druckmessung, wenn auch das grundsätzliche Signal erhalten bleibt (vgl. Abbildung 5.17). 

Durch das Mitbewegen mit der Strömung wird weiterhin die Schwimmgeschwindigkeit verrin-

gert, was gegenüber dem Schwimmen stromaufwärts ebenfalls zur Verminderung des Rau-

schens führt. Daraus kann womöglich die Hypothese abgeleitet werden, dass ein Wechselspiel 

aus stromabwärts Gieren und stromaufwärts Schwimmen der Erkundung mit verbesserter sen-

sorischer Leistung dient.  

Anhand der Ergebnisse lässt sich auch die mögliche Leitwirkung von Rechen diskutieren, die in 

der Literatur meist mit einer tangential zum Rechen wirkenden Geschwindigkeitskomponente 

in Verbindung gebracht wird. Ohne die Möglichkeit einer Leitwirkung selbst in Frage zu stellen, 

                                                
57 Als englische Bezeichnung wird im Folgenden receptive field verwendet: wegen seiner Kürze, da es 
speziell auf die Rezeption eingeht und da es gleichzeitig auch das durch die Relativbewegung zur Strö-

mung erzeugte und ihn umgebende Druckfeld benennt. Ggf. kann die von Bleckmann (1994) gewählte 

Ergänzung hydrodynamic hinzugefügt werden, um darauf einzugehen, dass hier auf das rezeptive Feld 
hydrodynamischer Reize fokussiert wird. 
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wird die genannte Begründung an dieser Stelle nicht unterstützt. Lehmann (2019) führte be-

reits an, dass die Zerlegung des Geschwindigkeitsvektors in eine zur Rechenfläche tangentiale 

und normale Komponente lediglich ein theoretisches Konstrukt ist. Dass sich die resultierenden 

Geschwindigkeitsvektoren sogar unmittelbar vor dem Rechen eher normal zu den Stäben ein-

stellen und diese umströmen, zeigt die Strömungsvisualisierung mit der Fadenharve in Abbil-

dung 5.20 a. Wie obige Erläuterungen zeigen, muss hingegen vielmehr die auf den Fischkörper 

wirkende Kraft berücksichtigt werden. Ist der auf den Fischkörper wirkende Druck bzw. die 

Druckkraft senkrecht zur Fischoberfläche auf beiden Seiten gleich groß, erfährt der Körper 

keine laterale resultierende Kraft. Wird jedoch durch Körperschrägstellung zum Geschwindig-

keitsvektor eine Asymmetrie erzeugt, überwiegt der Druck und damit die Druckkraft auf einer 

Seite und der Körper bewegt sich entlang der Rechenfläche. Dies zeigen auch die Ergebnisse 

des bilateralen Druckgradienten in Abbildung 5.15, indem dort auch Bereiche identifiziert wer-

den konnten, bei denen der Druckgradient bei Körperausrichtung in x-Koordinatenrichtung der 

Laborrinne vom Bypass weg zeigt (rote Bereiche mit negativem Druckgradienten). Es folgt da-

raus, dass nicht die theoretische Aufteilung der Geschwindigkeit am Rechen relevant ist, son-

dern vielmehr der Fischkörper selbst, dessen Ausrichtung zum Strömungsvektor und damit der 

Gierwinkel entscheidend sind (Abbildung 5.20). Der genaue Auslöser für die Einstellung eines 

bestimmten Gierwinkels durch den Fisch ist jedoch noch nicht ausreichend untersucht und kann 

sowohl von den geometrischen Strukturen als auch der vorliegenden, hydraulischen Signatur 

abhängen. 

 

Abbildung 5.20:  Zur Kraftwirkung beim Gieren entlang eines Schrägrechens: (a) Strömungsvisualisie-

rung mit der Fadenharve zur Demonstration, dass keine tangential zum 30° Rechen wirkende Geschwin-

digkeit sichtbar ist; (b) Erläuterungen zur Kraftwirkung aufgrund der bilateralen Druckdifferenzen bei 

der An- und Umströmung für drei unterschiedliche Positionen und Anströmsituationen (stark verein-

fachte Darstellung) 

Die theoretische, senkrecht zum Rechen stehende Komponente bezeichneten Turnpenny et al. 

(1998) als Fluchtgeschwindigkeit (eng. escape velocity), da Fische sich rechtwinklig zur Rechen-

fläche ausrichten würden und folglich nur gegen einen Anteil der resultierenden Geschwindig-

keit anschwimmen müssten. Diese Beobachtung kann hier nicht bestätigt werden. Eine solche 
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Ausrichtung zum Schrägrechen würde eine seitliche Kraft auf den Körper wirken lassen, welche 

die Stabilität gefährden würde und sehr energiezehrend wäre.  

Selbst wenn der Fisch mit seiner gesamten Körperfläche an den Rechen gepresst wird (Impin-

gement) und eine Zerlegung an dieser Stelle auf Basis der Kraftwirkung möglich wäre, zeigt 

der Verlauf der Fäden in Abbildung 5.20, dass der resultierende Geschwindigkeitsvektor vor 

dem Rechen leicht senkrecht zu diesem abdreht. Zusätzlich wurde bisher noch nicht untersucht, 

in welchem Abstand oberstromig eines Rechens es bereits zur Beschleunigung der Strömung 

kommt, wodurch ein an den Rechen gepresster Fisch womöglich noch größeren Kräften ausge-

setzt ist (Abbildung 5.21).  

 

Abbildung 5.21:  Ethohydraulische Tests mit Flussbarschen am 55° Rechen: Impingement eines Fluss-

barsches, der sich nicht mehr selbstständig vom Rechen lösen konnte; die senkrecht zum Rechen bzw. 

dem Fischkörper wirkende Anpresskraft Fn ist so groß, dass die zum Rechen tangentiale, auf den Fisch-

körper wirkende Kraft Ft aufgrund der kleinen Angriffsfläche nicht ausreicht, um den Fisch in Richtung 

Bypass zu verschieben. 

5.1.5 Einsatz und Besonderheiten der FSS 

Die FSS stellt aufgrund der verwendeten MEMS-Technologie ein kostengünstiges System dar, 

das einfach zu handhaben ist und in den ersten Tests bereits verwertbare Ergebnisse lieferte. 

Durch die Untersuchungen konnten sowohl Verbesserungspotential, welches in zukünftigen 

Weiterentwicklungen umgesetzt werden kann, als auch Aspekte für weitere Studien identifiziert 

werden. Eine Gegenüberstellung wesentlicher Eigenschaften der FSS mit dem ADV sowie we-

sentlicher Vor- und Nachteile ist in Bensing et al. (2022a) zu finden. Dazu gehören beispiels-

weise die einfache Handhabung und Datenübertragung per Bluetooth-Verbindung sowie die 

robuste Datenaufnahme. Auch die Möglichkeit der bewegten Messung sowie der fischförmige 

Messkörper selbst, der eine der Fischwahrnehmung näherkommende Datenerfassung ermög-

licht, stellen wichtige Aspekte für die ethohydraulische Interpretation dar. 

Die wichtigsten Elemente der FSS sind die verbauten sensorischen Einheiten. Die Sensitivität 

der Absolutdrucksensoren nimmt mit zunehmendem Druck und damit mit zunehmender Was-

sertiefe ab, weshalb deren Einsatz bisher begrenzt ist (Fuentes-Pérez 2019). Gerade bei den oft 

kleinen Gradienten ist die Genauigkeit der Drucksensoren von Bedeutung, weshalb bezüglich 

der verwendeten Sensorik weiterhin Optimierungsbedarf vorliegt. Die aufgezeichneten Druck-
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daten weisen sensorabhängig stets einen leichten Bias auf, weshalb sie bei jeder Messung indi-

viduell angepasst werden müssen. Bei einzelnen Sensoren war während der Messung außerdem 

eine leichte Drift (steigender oder fallender Trend) zu beobachten. Daher ist es bei der weiteren 

Nutzung sinnvoll, Atmosphärendruckschwankungen simultan zur Messung aufzuzeichnen, um 

diese dann mit den Unterwasser-Druckmessdaten zu verrechnen und einen Trend aus den Da-

ten entfernen zu können. Dafür müssen weiterhin mit allen Sensoren Atmosphärendruckmes-

sungen vor und nach jeder Messreihe durchgeführt werden. Da der hydrostatische Druck we-

sentlich durch lokal variierende Schwankungen des Erdschwerefeldes, des Atmosphärendrucks 

und der Dichte des Wassers beeinflusst wird, sollte dieser aus den Messdaten entfernt werden. 

Fische haben dafür bereits eine zielführende Methode entwickelt, indem sie mit den Kanalneu-

romasten die durch den Potentialunterschied zwischen zwei Poren erzeugte Strömung inner-

halb ihres Kanalsystems und damit indirekt den Druckgradienten messen. Dadurch wird der 

hydrostatische sowie atmosphärische Druck direkt herausgefiltert – abgesehen von kleinen 

Oberflächenwellen, die mit zunehmender Wassertiefe jedoch ebenfalls abgeschwächt werden. 

Aus diesem Grund ist es zukünftig auch bezüglich der FSS sinnvoll, mehrere Drucksensoren 

entlang der Flanke nebeneinander zu platzieren. Dadurch kann eine Analyse des Gradienten-

verlaufs sowie des turbulenten Strömungstransportes stattfinden. Für die Identifikation gemit-

telter, räumlicher Gradienten des Strömungsfeldes mithilfe einer bewegten Messung ist hier 

außerdem eine ergänzende Betrachtung der Beschleunigungssensoren hilfreich, um bestimmte, 

aus den Schwingungen der Sonde resultierende Frequenzen herausfiltern zu können. Dazu 

kann eine Frequenzanalyse der Beschleunigungssensoren und der Druckmessdaten mittels FFT 

durchgeführt werden. Die mithilfe der Beschleunigungssensoren identifizierten Hauptfrequen-

zen können dann aus den Druckdaten entfernt und die Zeitreihe mithilfe der iFFT wiederher-

gestellt werden.  

Um den Messbereich noch stärker an den Wahrnehmungsbereich von Fischen anzupassen, kann 

auch die Abtastrate der FSS noch weiter erhöht werden. Denn bezüglich der Messung muss 

berücksichtigt werden, dass die FSS nur mit 50 Hz und das ADV sogar nur mit 25 Hz Daten 

aufzeichnet und damit nach dem Nyquist-Shannon-Abtasttheorem nur Signale mit maximal 

halb so großer Frequenz ohne Aliasing decodiert werden können. Die Kanalneuromasten des 

Fisches reagieren jedoch in Form eines Bandpassfilters auch auf höhere Frequenzen (siehe Ab-

schnitt 2.2.1).  

Die Drucksensoren zeichnen außerdem die Temperatur als weiteren Parameter mit auf. Diese 

Daten wurden für die Messungen im Labor ebenfalls ausgewertet, jedoch zeigte sich hier ein 

stetiger Anstieg der Temperatur während der Messung, der voraussichtlich auf ein Aufheizen 

der Elektronik während des Einsatzes zurückzuführen ist. Eine Betrachtung von Temperatur-

verläufen ist jedoch im Hinblick auf die Wahrnehmung und das Verhalten von Fischen von 

Bedeutung und sollte daher gerade im Freiland weiter untersucht werden.   

Außerdem zeichnet die Sonde mit der IMU eine Vielzahl weiterer Daten auf, die bisher noch 

nicht näher betrachtet wurden. Die Beschleunigungsdaten können im oben bereits erwähnten 

Zusammenhang benutzt werden. Ebenso kann die Bewegungssensorik verwendet werden, um 

die räumlichen Bewegungspfade der Sonde bei der bewegten Messung genauer zu beschreiben. 

Dazu kann jedoch zukünftig ergänzend auch ein GNSS (Global Navigation Satellite System) 

verbaut werden, welches über der Wasseroberfläche die Bewegung in der Ebene aufzeichnet, 

während Drucksensoren die Tiefenlage erfassen können. Bezüglich der Messung des Magnet-
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feldes müssen die Daten zunächst umfangreich aufbereitet, analysiert und auch die Empfind-

lichkeit bzw. der Messbereich des Sensors selbst geprüft werden, denn nicht alle Magnetfeld-

sensoren sind für die Messung des Erdmagnetfeldes ausgelegt. Dies war im Rahmen dieser Ar-

beit nicht mehr möglich. 

Die erwähnten Punkte zeigen, dass zukünftig ein ausgereiftes Auswertesystem erarbeitet und 

nachgeschaltet werde sollte, um eine einfachere und verbesserte Datenauswertung und Inter-

pretation zu ermöglichen. Vor allem die bewegte Messdurchführung ist vielversprechend für 

eine kontinuierlichere, räumlich höher aufgelöste Messung mit verkürzter Messdauer. Da sich 

auch Fische durch Wasser bewegen, ist außerdem eine verbesserte ethohydraulische Bewertung 

möglich. Durch die erwähnte Ergänzung weiterer Sensorik zur genaueren Positionsbestimmung 

kann eine räumliche Zuordnung der hydraulischen Signaturen erfolgen, was gerade im Feld-

einsatz große Vorteile mit sich bringt. Daran anknüpfend können Analysen zur hydrodynami-

schen Bildgebung und zu Multiparameterdaten für eine Verschneidung verschiedener abioti-

scher Umwelteinflüsse in ethohydraulischen Studien durchgeführt werden. 

Beim Einsatz im Freiland zeigte sich, dass die Bluetooth-Verbindung bei größeren Entfernungen 

(im Bereich von 3 m) nicht stabil genug war und die Aufzeichnung zwischenzeitlich stoppte. 

Weiterhin ist für den Einsatz im Feld eine Echtzeitvisualisierung der Daten sinnvoll, um eine 

erste Plausibilitätsprüfung zu ermöglichen. Dies kann im Rahmen der Entwicklung einer Aus-

wertesoftware integriert werden, bei der zusätzliche Einstellungen zur Messdurchführung (z.B. 

Messung stationär oder bewegt) vorgenommen werden können. Ein weiterer zu berücksichti-

gender Aspekt, der im Rahmen der Freiland-Messung deutlich wurde, ist die Ausrichtung der 

Sonde. Während die FSS in der Laborrinne entsprechend der Hauptströmung parallel zum Ver-

lauf der Seitenwände befestigt wurde, stellte sich eine definierte Ausrichtung in der Natur auf-

grund des geschwungenen Flusslaufs als schwierig heraus. Daher kann zu diesem Zweck zu-

künftig ergänzend auch der Magnetfeldsensor eingesetzt werden. 

Zusammenfassend können folgende wichtigen Aspekte zur Optimierung genannt werden: 

 simultane Messung des Atmosphärendrucks; 

 Verbau einer höheren Anzahl an Druckmesssensoren als künstliche Seitenlinie zur 

Bestimmung der Druckgradienten; 

 ggf. Untersuchung eines größeren Frequenzspektrums durch Erhöhung der Abtast-

frequenz; 

 Bluetooth-Transmitter mit größerer Reichweite und stabilerer Übertragung; 

 Integration eines GNSS zur zweidimensionalen Verortung im Feld und ggf. Verwen-

dung der IMU-Bewegungssensorik zur genaueren Positionsbestimmung für die be-

wegte Messung; 

 Erarbeitung eines Tools zur Echtzeitvisualisierung, Gerätekonfiguration, Datenver-

arbeitung und zum Post-Processing für eine verbesserte Datenprüfung und -inter-

pretation; 

 Verarbeitung weiterer Daten zur Multiparameteranalyse (z.B. Magnetfeld und Tem-

peratur). 
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5.2 Verhaltensbezogene Größen 

In diesem Abschnitt wird die verhaltensbiologische Seite etwas genauer analysiert. In der Lite-

ratur ist eine Vielzahl von Begriffen für die Beschreibung von Verhalten zu finden, die bisher 

jedoch (vor allem im Zusammenhang mit der Ethohydraulik) noch nicht in einer Übersicht zu-

sammengefasst wurden. Dadurch werden auch immer wieder unterschiedliche Begriffe für das-

selbe Verhalten genutzt (z.B. Halten der Position, Verweilen, Verharren). Neben dieser eher 

qualitativen Beschreibung kann das Verhalten jedoch auch quantifiziert werden. Auch hierfür 

gibt es sehr unterschiedliche Ansätze, die entsprechend unterschiedlichen Untersuchungszielen 

dienen. Eine Schwierigkeit stellt dabei meist die geeignete Operationalisierung der Untersu-

chungsgrößen dar. Auf beide Aspekte der Beschreibung wird im Folgenden eingegangen. 

Auch wenn es im Zusammenhang mit der Ethohydraulik oft nicht direkt angesprochen wird, 

sind bei verhaltensbiologischen Untersuchungen die zu beobachtenden Gradienten ebenso von 

Bedeutung wie bei hydromechanischen. In diesem Fall bedeutet dies die Änderung einer Ver-

haltensweise und den Übergang in eine andere (Verhaltensgradient). Dies knüpft auch an die 

bereits von Kühn (1919) erwähnte Unterschiedsreaktion58 an. Er beschrieb dabei bezüglich der 

Orientierung im Raum, dass Lebewesen empfindlich auf auftretende Unterschiede sind. Dies 

hebt die Relevanz von Gradienten in der Ethohydraulik hervor – sowohl den Reiz als auch die 

Reaktion betreffend. 

An dieser Stelle sei außerdem erwähnt, dass für ethologische Betrachtungen ausgebildete Etho-

logen von größter Bedeutung sind. Hierfür bedarf es dem geschulten Auge und einer genauen 

Beobachtung des Verhaltens der Tiere. Zwar können Methoden zum Tracking oder Biologger 

zusätzliche und wichtige Informationen zum Verhalten des Tieres liefern, jedoch ersetzen sie in 

keinem Falle die Sichtbeobachtung durch einen Ethologen. So schrieb schon damals Tinbergen 

(1963) bezüglich der Ethologie: „Die Missachtung der einfachen Beobachtung ist eine tödliche 

Eigenschaft jeder Wissenschaft und erst recht in einer so jungen Wissenschaft wie der unseren.“ 

[übersetzt aus dem Englischen] Beobachtung und Technologie ergänzen sich jedoch optimal 

und sollten wenn möglich kombiniert eingesetzt werden.  

Aufgrund des Mangels geeigneter Übersetzungen für einzelne Verhaltensweisen wurden in den 

folgenden Abschnitten teilweise die englischen Bezeichnungen beibehalten. Sollen zukünftig 

auch deutsche Begriffe eingeführt werden, wäre hierfür eine detaillierte Ausarbeitung und Fest-

legung genauer Definitionen in einer Arbeitsgruppe aus Biologen und Ingenieuren sinnvoll.  

Die folgenden Erläuterungen sind vor allem als Basis zur Weiterentwicklung von Verhaltensun-

tersuchungen im Labor zu sehen. 

5.2.1 Qualitative Beschreibung des Fischverhaltens 

Für eine qualitative Beschreibung des Fischverhaltens ist die einheitliche Verwendung von Be-

grifflichkeiten für eine bestimmte Handlung essentiell. Daher ist es in diesem Abschnitt das Ziel, 

in der Literatur verwendete Begriffe zu ordnen und einige Empfehlungen für die weitere Ver-

wendung auszusprechen. Wesentliche Begriffe zum Schwimmverhalten, wie bspw. das Dreh- 

                                                
58 Andere Wissenschaftler hatten dies zuvor als „Schreckreaktion“ bezeichnet, was Kühn (1919) als keine 

ausreichend objektive Beschreibung empfand, sodass er auf die Unterschiedsempfindlichkeit einging. 
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und Schwingverhalten, wurden bereits in Abschnitt 2.4.1 erläutert. Dabei wurde darauf einge-

gangen, dass einige in der Literatur verwendete Bezeichnungen irreführend sind und diese da-

her nicht empfohlen werden. Dieser Gedanke wird hier wieder aufgegriffen und genauer erläu-

tert.  

Es wurde darauf eingegangen, dass bezüglich der Rheotaxis keine Einigkeit besteht, ob diese 

die Bewegung in Richtung des Reizes einschließt oder sich lediglich auf die Ausrichtung bezieht. 

Daher wurde die von Pavlov et al. (2008) verwendete Bezeichnung der Rheoreaktion für das 

Verhalten bei der Ausrichtung nach dem Reiz als sinnvoll erachtet. Weiterhin differenziert die 

Arbeitsgruppe bezogen auf die Bewegungsrichtung noch zwischen verschiedenen Typen der 

Rheoreaktion: dem positiven (PRT, Bewegung entgegen der Strömung), dem negativen (NRT, 

Bewegung mit der Strömung) und dem kompensatorischen Rheoreaktionstyp (CRT bzw. vorher 

als statischer Typ SRT bezeichnet, Verharren; Pavlov et al. 2010; Ponomareva et al. 2017). 

Diese Unterteilung wird hier kritisch gesehen, da die negative Rheoreaktion eine positiv-rheo-

taktische Ausrichtung, aber eine Bewegung mit der Strömung beschreibt. Somit kann es leicht 

zu Verwirrung in den Begrifflichkeiten kommen.  

Auch die von Pavlov (1979 zitiert nach Pavlov et al. 2008) eingeführten Bezeichnungen „aktiv“, 

„aktiv-passiv“ und „passiv“ werden hier als problematisch angesehen. Die Bezeichnung aktiv-

passiv wurde bspw. für die passive Abwanderung mit der Strömung bei aktiver Schwimmbewe-

gung gewählt, was zunächst sinnvoll klingt. Es fällt jedoch die Definition einer Grenze schwer. 

Denn wenn ein Fisch lediglich lagestabilisierende Bewegungen vornimmt und damit positiv-

rheotaktisch ausgerichtet bleibt, sich aber dennoch mit der Strömung verdriften lässt, ist keine 

eindeutige Zuordnung mehr möglich. Da die Schwimmbewegung der Tiere aus reinen Sichtbe-

obachtungen teilweise nicht eindeutig beschreibbar ist, werden die Begriffe hier nicht übernom-

men, obwohl sie mittlerweile in einer Vielzahl von Literatur zu finden sind. 

Daher wird eine Beschreibung des Verhaltens mit „Abwanderung“, „Aufwanderung“ und „Ver-

harren“ für die Bewegungsrichtung mit oder gegen die Strömung und die davon getrennte 

Bezeichnung der reinen Körperausrichtung mit „positiv-rheotaktisch“, „negativ-rheotaktisch“ 

und „ungerichtet“ als sinnvoller erachtet.  

Mit den genannten Begriffen, die in Tabelle 5.2 zusammengefasst sind, können die verschie-

denen Ausrichtungen und Bewegungsrichtungen eindeutig beschrieben werden. Es wird jedoch 

die idealisierte Annahme getroffen, dass der Fisch sich direkt in Richtung der Strömung aus-

richtet. Im Rahmen der gegebenen Definition ist auch eine leichte Schrägstellung zur Strömung 

möglich (z.B. Gieren), um in der Strömung leicht zu manövrieren. Folglich findet eine unge-

richtete Abwanderung erst statt, wenn kein klares Anschwimmen gegen die Strömung zu er-

kennen ist – das Tier folglich verdriftet. 

Es sind drei Geschwindigkeiten von Bedeutung, auf die bereits in den Grundlagen eingegangen 

wurde: die Strömungsgeschwindigkeit vi, die Schwimmgeschwindigkeit des Fisches vF und die 

Relativgeschwindigkeit des Fisches bezogen auf seine feste Umgebung vrel. Gerade bezüglich 

der Relativgeschwindigkeit muss immer das betrachtete Bezugssystem berücksichtigt werden. 

In diesem Fall, wie auch meist in der Literatur, wird das „Bezugssystem Erde“ verwendet – 

sozusagen ein Beobachter außerhalb des Wassers. Des Weiteren findet hier eine Vektoraddition 

statt, weshalb die Richtungen der Geschwindigkeiten sowie das gewählte Koordinatensystem 

zu beachten sind. Es gilt dann: 
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 𝑣𝑟𝑒𝑙⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗  ⃗ = 𝑣𝐹⃗⃗⃗⃗ + 𝑣𝑖⃗⃗⃗   5.6 

mit 𝑣𝑟𝑒𝑙⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗  ⃗ = Vektor der Relativgeschwindigkeit mit Bezugssystem Erde [m/s] 

 𝑣𝐹⃗⃗⃗⃗  = Vektor der Schwimmgeschwindigkeit des Fisches [m/s] 

 𝑣𝑖⃗⃗⃗   = Vektor der Strömungsgeschwindigkeit [m/s] 

Die Begriffe können ebenfalls in den Zusammenhang mit der rheoaktiven Geschwindigkeit 

(siehe Abschnitt 2.4.1 und 2.3.2) gebracht werden. Eine positiv-rheotaktische Ausrichtung er-

folgt nämlich erst dann, wenn die Strömung stark genug ist, um vom Tier detektiert zu werden. 

Außerdem zeigt sich eine immer deutlichere Ausrichtung nach dem Reiz, je höher die Strö-

mungsgeschwindigkeit ist (van Trump und McHenry 2013). Nicht zuletzt gibt es auch einige 

wenige Fische wie bspw. den Aal, die rückwärts schwimmen können, was an dieser Stelle nicht 

berücksichtigt wurde. Da das Bezugssystem eine wichtige Rolle bei der Interpretation von Daten 

spielen kann, wird in Abschnitt 5.3 noch einmal darauf eingegangen.  

Tabelle 5.2:  Begriffsdefinitionen für die Beschreibung möglicher Rheoreaktionen mit vi = Strömungs-

geschwindigkeit, vF = Schwimmgeschwindigkeit des Fisches, vrel = Relativgeschwindigkeit des Fisches 

bezogen auf die feste Umgebung (sozusagen die Geschwindigkeit des Fisches, die ein Beobachter von 

außen wahrnimmt), vrheo = rheoaktive Geschwindigkeit, vsprint = Sprintgeschwindigkeit (die ein Fisch 

nur für wenige Sekunden aufrechterhalten kann, siehe Abschnitt 2.4.4) 

Bezugssystem Erde / fester Beobachter; Relativgeschwindigkeit zur festen Umgebung 

Verharren 
Auf- 

wanderung 
Abwanderung 

ungerichtet 
positiv- 

rheotaktisch 
positiv- 

rheotaktisch 

ungerichtet 

(Drift) 

positiv- 
rheotaktisch 

negativ- 
rheotaktisch 

      

|𝑣𝑖⃗⃗⃗  | < |𝑣𝑟ℎ𝑒𝑜⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗  | 

 

vi ist sehr klein 

|𝑣𝑖⃗⃗⃗  | ≥ |𝑣𝑟ℎ𝑒𝑜⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗  | |𝑣𝑖⃗⃗⃗  | ≥ |𝑣𝑟ℎ𝑒𝑜⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗  | |𝑣𝑖⃗⃗⃗  | ≫ |𝑣𝑟ℎ𝑒𝑜⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗  | 

womöglich gilt:  

|𝑣𝑖⃗⃗⃗  | > |𝑣𝑠𝑝𝑟𝑖𝑛𝑡⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗  ⃗| 

oder die Sinnes-
wahrnehmung 

ist gestört 

|𝑣𝑖⃗⃗⃗  | ≥ |𝑣𝑟ℎ𝑒𝑜⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗  | keine Informa-
tion; Verhalten 
wenig erforscht 
(siehe Coombs 

et al. 2020) 

Bemerkungen: 

Auch bei leichtem Gier- oder Nickverhalten, welches der Fisch zum Manövrieren nutzt, kann von einer positiv- 
oder negativ-rheotaktischen Ausrichtung gesprochen werden; 

Es gibt einzelne Fische, wie z.B. den Aal, die auch rückwärts schwimmen können.  

 

Außerdem gibt es in der Literatur eine Vielzahl an beobachteten Verhaltensweisen, die unter 

anderem auf das hier betrachtete Setup angewendet werden können. Es ist dringend notwendig 

ein Portfolio von Verhaltensweisen im Sinne eines Ethogramms aufzustellen, um dieses als 



Datenanalyse und -interpretation 

   236 

Grundlage für ethologische Studien nutzen zu können und damit auch eine bessere Vergleich-

barkeit zu ermöglichen. Dafür müssen die im Folgenden gelisteten Verhaltensweisen jedoch 

noch spezifischer definiert und beschrieben werden. 

In Tabelle 5.3 sind zunächst verschiedene Verhaltenskategorien gelistet, die im Rahmen der 

Ethohydraulik eine Rolle spielen. Von besonderer Bedeutung ist hier die Fortbewegung (siehe 

Abschnitt 2.4), da diese für alle weiteren genannten Kategorien eingesetzt werden muss. Auf 

das Orientierungsverhalten wurde bereits in Abschnitt 2.3.2 im Detail eingegangen. Die oben 

erwähnte rheotaktische Ausrichtung ist für den Fisch essentiell, um seinen Energieverbrauch 

bei starker Strömung zur reduzieren und die für ihn relevante Wanderrichtung (Aufstieg oder 

Abstieg) zu identifizieren. Da die Ausrichtung nach einem Reiz oder die Nutzung der Sinnesin-

formationen für eine gezielte Orientierung nach einer Reizquelle ebenfalls für viele weitere 

Verhaltensweisen relevant ist, wird sie ebenfalls neben der Fortbewegung übergeordnet einge-

gliedert. Beispielsweise stellt die Thigmotaxis (Orientierung an Oberflächen, ausgelöst durch 

den Tastreiz) ein klassisches Angstverhalten dar und war gerade beim Einsetzen der Tiere in 

die Laborrinne oft zu beobachten (Abbildung 2.15). Auch bezüglich des Sozialverhaltens sind 

für die Ethohydraulik einzelne Aspekte relevant. Während Sexualverhalten eine untergeordnete 

Rolle spielt (hier daher nicht erwähnt), kann neben Schwarmverhalten auch ein Rangordnungs-

verhalten oder territoriales Verhalten im Labor durchaus beobachtet werden (z.B. der Wächter-

fisch, der Artgenossen mit Beißattacken an der Passage einer Bypassöffnung hindert; Lehmann 

et al. 2021b). 

Tabelle 5.3:  Allgemeine Verhaltenskategorien, die für die Ethohydraulik relevant sein können (nicht 

abschließend) 

Übergeordnete Verhaltenskategorien Beispiele untergeordneter Verhaltensweisen 

Orientierungsverhalten 
Sonderlagen und Stabilität, Zielorientierung (Suchverhal-

ten, Ausrichten mithilfe der Taxien; Abschnitt 2.3.2) 

Fortbewegung 

Verharren, Manövrieren, Schnellstarts, periodisches 

Schwimmen mit unterschiedlicher Geschwindigkeit (Ab-

schnitt 2.4) 

Angstverhalten 

Meideverhalten (z.B. obstacle avoidance), Fluchtverhal-
ten/Schreckreaktion, Stress (ersichtlich z.B. durch erhöhte 

Atemfrequenz; Adam und Lehmann 2011), Thigmotaxis, 

Skototaxis (siehe auch Maximino et al. 2010a; Maximino 

et al. 2010b) 

Sozialverhalten 
Schwarmverhalten, Konkurrenzverhalten, Rangordnungs-

verhalten, territoriales Verhalten (Lehmann et al. 2021b) 

 

Grundsätzlich sind für die Betrachtung des Verhaltens nach Webb und Gerstner (2000) die drei 

folgenden Fragen relevant, die sich ein Fisch beantworten muss: Wo wird geschwommen? Wie 

wird geschwommen? Wann wird geschwommen? Die Frage nach dem Wann muss bereits bei 

der Versuchsplanung einbezogen werden, um eine möglichst große Motivation der Tiere zu 

gewährleisten. Die Frage nach dem Wo und Wie gilt es entsprechend in den Untersuchungen 

zu analysieren und mit den Strömungssignaturen zu verschneiden.  

Während in ethohydraulischen Tests oft untersucht wird, wo Fische schwimmen (z.B. in Form 

von Aufenthaltszeiten oder -häufigkeiten), ist die Schwimmart (also das Wie) in diesem Zusam-

menhang bisher seltener untersucht worden. Dabei kann gerade der Wechsel der Schwimmart 

entscheidende Hinweise auf mögliche Änderungen der hydromechanischen Situation geben. 



Ethohydraulische Modellierung 

    237 

Alexander (1989) definierte die Schwimmart (bzw. allgemein die Gangart, eng. gaits) als ein 

Lokomotionsmuster in einem begrenzten Geschwindigkeitsbereich, das durch Größen beschrie-

ben wird, von denen mindestens eine sich beim Übergang zwischen den Schwimmarten ändert. 

Je nach gegebener Strömungssituation passt das Tier seine Schwimmart so an, dass ein opti-

mierter Energieverbrauch vorliegt (Alexander 2003). Webb (1994) erweiterte die Beschreibung 

und definierte, dass eine Schwimmart aus einer Kombination verschiedener Größen besteht, 

die nacheinander in einer bestimmten Reihenfolge abgerufen werden, wenn sich die Geschwin-

digkeit von null zur maximalen Sprintgeschwindigkeit erhöht. Zu den Größen zählen (1) das 

Antriebssystem (MPF und BCF), (2) die Kinematik (Verharren, Hovering, stationäres Schwim-

men und Schnellstart), (3) die verwendeten Muskelfasern (weiß, rosa, rot) und (4) das Bewe-

gungsverhalten (stationär oder instationär). 

Allgemein scheint jedoch die Wahl der Begriffe noch nicht hinreichend eindeutig zu sein, sodass 

der Unterschied zwischen der Bezeichnung einer Verhaltensweise und der Schwimmart ver-

schwimmt. Daher wurden zunächst in Tabelle 5.4 spezifische und im Labor beobachtete loko-

motorische Verhaltensweisen zusammengefasst.  

Tabelle 5.4:  Beispiele für die Spezifizierung verschiedener Verhaltensweisen bei der Fortbewegung, die 

im Rahmen der Ethohydraulik eine Rolle spielen können. Eine Basis stellt oft die Rheoreaktion dar, wes-

halb diese nicht separat gelistet ist. Welche Verhaltensweisen auch als eigene Schwimmart deklariert 

werden können oder wo es möglicherweise Überschneidungen gibt, bleibt noch zu klären. 

Verhaltensweisen Beschreibung und Quellen 

Verharren 

(als ein  

Halten der 

Position,  

eng. station 

holding) 

Wandhalten  

(eng. wall holding) 

Das Verharren in unmittelbarer Wandnähe ähnelt dem Wand-

folgen; dabei ist nicht ganz klar, ob dies ein thigmotaktisches 

Verhalten oder womöglich eine Art Strömungsflucht hin zu 
verringerten Geschwindigkeiten darstellt (Abbildung 5.25) 

(z.B. Sutterlin und Waddy 1975) 

Entraining oder 

Entrainment 

Stellt ein Verharren etwas schräg versetzt seitlich stromab-

wärts neben der äußeren Kante von Strukturen dar (Abbil-

dung 2.26 und Abbildung 5.24); oft auch als Fluchtverhalten 

(eng. flow refuging) vor der Strömung bezeichnet, um 

Schwimmbewegungen zu vermeiden und Energie zu sparen. 
Laut Literatur werden dafür Zonen verringerten Drucks (Sog) 

gezielt genutzt. 

(z.B. Adam und Lehmann 2011; Liao 2006; Sutterlin und Waddy 

1975; Webb 1998) 

Kàrmàn-gaiting  

Synchronisation der Körperbewegung (bezeichnet als „tu-

ning“) mit der Wirbelablösefrequenz hinter einem Körper so-
wie Nutzung der Wirbelbewegung zur Generierung von Vor-

trieb (Abbildung 2.26); es liegt gegenüber dem periodischen 

Schwimmen eine sehr ausschweifende (große Amplitude des 

Körpers), breite Pendelbewegung vor. 

(z.B. Chagnaud et al. 2007; Liao et al. 2003; Liao 2006) 
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Fortsetzung Tabelle 5.4 

Verhaltensweisen Beschreibung und Quellen 

Verharren 

(als ein  

Halten der 

Position,  

eng. station 

holding) 

Bow-riding 

Als Bugwellen-Reiten übersetzbar; ein Verharren unmittelbar 

stromauf von Strukturen und Störelementen; beobachtet 

wurde dies u.a. auch vor sowohl horizontalen als auch verti-

kalen Stützstrukturen eines Fischschutzrechens (Abbildung 

2.26, Abbildung 5.21 und Abbildung 5.22). In diesem Fall 

wird die Zone erhöhten Drucks gezielt genutzt, um den kör-
pereigenen Widerstand zu verringern. Es liegt eine sehr kleine 

Amplitude der Körperbewegung vor. 

(z.B. in den hier durchgeführten Versuchen beobachtet und 

Lehmann et al. 2021a; Liao et al. 2003; Newman und Wu 1975) 

Drafting 

Charakterisiert den Aufenthalt stromab von Strukturen, je-

doch in geringer Distanz und ohne Pendeln des Körpers; auch 

hier wird die Nutzung eines verringerten Drucks vermutet.  

(z.B. Fish 2010; Przybilla et al. 2010) 

Hovering 

Wird eher von Fischen eingesetzt, die eine höhere mittlere 

Dichte als Wasser besitzen (eng. negatively buoyant): Sie er-
zeugen durch gezielten Flossenschlag eine vertikale Strömung 

(Auftrieb) und schweben über der Gewässersohle. Dafür wer-

den vor allem die paarigen Flossen eingesetzt. 

(z.B. Blake 1979; Webb 1994; Webb und Gerstner 2000; Zha et al. 

2019) 

Substratkopplung  

(eng. substrate 

coupling) 

Wird von Webb (1989b) allgemein als station holding bezeich-
net. Durch entsprechende Positionierung des Körpers und der 

Flossen auf der Gewässersohle wird eine zusätzliche, vertikale 

Anpresskraft (eng. negative lift) erzeugt, wodurch die Reibung 

zwischen Körper und Sohle erhöht wird und die Wahrschein-

lichkeit einer Drift verringert wird. 

(z.B. Arnold et al. 1991; Coombs et al. 2020; Webb 1989b) 

Manövrieren 

(eng. mano-

euvring) 

Kippen des Körpers 

(eng. tilting) 

Je nachdem, um welche Achse der Körper geneigt wird, kann 

zwischen Nicken, Gieren und (eher selten) Rollen unterschie-
den werden (Abbildung 2.20). Das Kippen des Körpers wird 

zum Steuern der Bewegung in verschiedene Richtungen ver-

wendet (Abbildung 2.26 und Abbildung 5.27). Von Fischen 

ohne ausreichenden, hydrostatischen Auftrieb wird das Ni-

cken außerdem zur Erzeugung einer hydrodynamischen Auf-

triebskraft verwendet. Nicht zuletzt ist gerade bei geringen 

Geschwindigkeiten die Stabilität oft ein Problem, sodass ein 

Kippen des Körpers sowie die Flossen unterstützend einge-

setzt werden. 

(z.B. Lehmann et al. 2016; Videler 1993; Wilga und Lauder 2000) 

Steigen und Sinken 

(eng. rising and 

falling/sinking) 

Neben dem vertikalen Steigen und Sinken in der Wassersäule 

mithilfe des Nickens kann dies auch (ergänzend) unter Ein-

satz der Flossen oder über die Kontrolle der Luft in der 

Schwimmblase (falls vorhanden) erfolgen. 

(z.B. Breder 1926; Wilga und Lauder 2000) 

(schnelles) Wenden 

(eng. rapid turns) 

Schnelle Änderung bzw. Umkehr der Fortbewegungsrichtung 
durch Einsatz des Körpers und der Flossen; hier können sehr 

kleine Wenderadien von sogar < 10 % der Körperlänge vorlie-

gen. 

(z.B. Breder 1926; Videler 1993) 
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Fortsetzung Tabelle 5.4 

Verhaltensweisen Beschreibung und Quellen 

Manövrieren 

(eng. mano-

euvring) 

Bremsen 

(eng. braking) 

Wurde laut Literaturangaben bisher weniger untersucht und 

findet meist unter Einsatz der Flossen statt. Durch die Aus-

breitung der Flossen wird dabei der Widerstand erhöht. Au-

ßerdem kann dieses Verhalten auch gezielt zum Wenden ein-

gesetzt werden. Manche Fischarten stoßen zum Bremsen zu-

sätzlich Wasser aus ihrem Mund aus. 

(z.B. Videler 1993; Webb und Gerstner 2000) 

Schnellstarts 

(eng. fast-

starts) 

Schreckreaktion  

(eng. startle 

response) 

 

Fluchtreaktion  

(eng. escape 

response) 

Eine Schreckreaktion stellt eine meist unbewusste Reaktion 
auf einen plötzlichen, bedrohlichen Reiz dar, auf den mit ei-

ner schnellen Bewegungsabfolge reagiert wird. Gekennzeich-

net ist das Verhalten durch eine hohe Beschleunigung, wobei 

die Effizienz gegenüber dem Überleben nachrangig ist. Die 

Bewegung ist durch eine große Amplitude und eine unilate-

rale Muskelkontraktion gekennzeichnet. Sie dauert in der Re-

gel zwischen 60 und 150 ms und wird in S-Start und C-Start 

unterschieden. 

Die Fluchtreaktion wird in der Literatur eher mit der Flucht 

vor Räubern in Zusammenhang gebracht. Im Rahmen der 

Ethohydraulik kann der Begriff jedoch sinnvoll sein, um die 

bewusste Flucht vor einer ungünstigen Strömungssituation zu 
beschreiben.  

Daher wird hier die Unterscheidung zwischen einer unbe-

wussten Schreckreaktion und einer bewussten Fluchtreaktion 

als sinnvoll erachtet.  

(z.B. Dijkgraaf 1947; Domenici und Blake 1997; Webb 1994) 

Positions-

wechsel und 

Sondieren 

Wandfolgen 

(eng.  

wall-following) 

Bewegung entlang der Wand; der Auslöser ist nicht ganz klar: 

womöglich eine Orientierung an einer festen Struktur, eine 

Strömungsflucht hin zu Bereichen verringerter Geschwindig-

keit oder thigmotaktische Einflüsse (Abbildung 5.26). 

(z.B. Bak-Coleman et al. 2013; Windsor 2014) 

Schnellen und  

Gleiten/Driften 

(eng.  

burst-and-coast) 

Ein Wechsel aus kurzem Nach-vorne-Schnellen (i.d.R. keine 

Sprintgeschwindigkeit) gefolgt von einer Gleitphase; die Ver-

haltensweise findet oft bei Fischen ohne hydrostatischen Auf-

trieb mit leichtem Steigen und Fallen in der Wassersäule statt 

(Abbildung 2.26). Ebenso kann aber auch ein horizontales 

Schnellen und Gleiten stattfinden. Die Bezeichnung wurde an 
dieser Stelle erweitert, indem der Begriff Gleiten auch durch 

Driften ersetzt werden kann, wenn der Fisch sich nach einem 

kurzen Nach-vorne-Schnellen wieder durch die Strömung zu-

rückdriften lässt.  

(z.B. Fish 2010; Videler 1993; Weihs 1973b) 

trampolinartiges 

Sondieren / Wogen 

(eng. surge) 

Ein mehrfaches, schnelles Sondieren gefolgt von einem 

Schwimmen über eine kurze Distanz von wenigen Zentime-

tern stromauf; von Lehmann et al. (2016) wurde es aufgrund 

seiner schnellen Abfolge von Verdriftung und Schwimmen ge-

gen die Strömung als „trampolinartig“ umschrieben. 

Möglicherweise kann es sich bei dieser Verhaltensweise auch 

um eine Form des „Schnellens und Gleitens/Driftens“ han-

deln. Für eine Entscheidung darüber muss eine detailliertere 

Gegenüberstellung der Bewegungsmechanismen erfolgen. 
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Fortsetzung Tabelle 5.4 

Verhaltensweisen Beschreibung und Quellen 

Positions-

wechsel und 

Sondieren 

 

Das Verhalten wurde im Zusammenhang mit der Abwande-

rung – speziell vor Fischschutzrechen – beobachtet. 

Da die Form der Bewegung einem Wogen (Abbildung 2.20) 

ähnelt, ist auch dies ein möglicher alternativer Begriff. 

(z.B. Berger 2018; Lehmann et al. 2016) 

Sweeping 

Wurde in Bezug auf eine stromauf gerichtete Bewegung be-

schrieben; unter Nutzung des Gierverhaltens werden Pendel-

bewegungen senkrecht zur Strömungsrichtung zwischen fes-
ten, seitlichen Berandungen durchgeführt. Je größer die An-

strömgeschwindigkeit, desto kleiner ist der verwendete Gier-

winkel. Dies könnte womöglich ebenfalls eine Art des Sondie-

rens darstellen. In den durchgeführten Untersuchungen 

wurde es dem Abtasten der Umgebung mit der Seitenlinie zu-

geschrieben.  

(z.B. Bak-Coleman et al. 2013; van Trump und McHenry 2013) 

Kreisen 

(eng. looping oder 

circular searching) 

Ebenfalls eine Art des lokalen Sondierens, bei dem die Umge-

bung durch die Bewegung entlang eines kreisförmigen oder 

elliptischen Pfades abgetastet wird, der wieder am Ursprungs-

ort endet; auch radiales Sondieren ist möglich (eng. radial se-

arching); 

(z.B. Adam und Lehmann 2011; Dusenbery 1992) 

Stationäres 

Schwimmen 

(eng. steady 

swimming) 

Langsames  
Schwimmen (eng. 

slow swimming) 

Periodisches und stationäres Schwimmen in jeweils unter-
schiedlichen Geschwindigkeitsbereichen. Anhand der Be-

schreibungen zu den jeweils eingesetzten Muskelfasern wird 

vermutet, dass beim Dauerschwimmen sowohl die Dauer-

schwimmgeschwindigkeit als auch die gesteigerte Schwimm-

geschwindigkeit eingesetzt wird. Für das Sprinten ist entspre-

chend nur die Sprintgeschwindigkeit relevant. Das langsame 

Schwimmen wird wiederum nur dem MPF (mittleren und 

paarigen Flossenantrieb) zugeordnet, d.h. die Bewegung fin-

det lediglich aufgrund des Flossenantriebs statt. 

(z.B. Webb 1994; Webb und Gerstner 2000) 

Dauerschwimmen 

(eng. cruising) 

Sprinten  

(eng. sprinting) 

Schwimmen 

im Schwarm 

(eng. schoo-

ling und  

shoaling; 
siehe auch 

Bie 2017) 

Diamantformation 

Schwarmformation, bei der die Tiere rautenförmig zueinan-

der schwimmen; es wird u.a. beschrieben, dass die Fische 

beim Schwimmen in dieser Formation durch die Wirbel-

schleppe vorausschwimmender Fische einen energetischen 
Vorteil haben, indem die Drehrichtung der Wirbel zusätzli-

chen Vortrieb erzeugt (siehe Abbildung 2.26 und Abbildung 

5.28). 

(z.B. Weihs 1975) 

Phalanxformation 

Schwarmformation, bei der die Tiere parallel zueinander in 

Reihe schwimmen. 

(z.B. Ashraf et al. 2017) 

Weiterführende Quellen zu verschiedenen Verhaltensweisen sowie weiterführende Informationen zum Verhalten: 

Adam und Lehmann 2011; Coombs und Montgomery 2014; Domenici und Kapoor 2010; Liao 2007; Videler 1993 
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Zukünftig bedarf es einer noch spezifischeren Definition der Verhaltensweisen und damit einer 

klaren Abgrenzung zueinander. Weiterhin ist womöglich eine Ausdünnung, indem mehrere Be-

griffe derselben Verhaltensweise zugeordnet werden können, sowie auch eine definierte Zuord-

nung von Schwimmarten nötig. Dazu könnte die obige Tabelle (in enger Zusammenarbeit von 

Biologen und Ingenieuren) folgendermaßen aufgebaut bzw. erweitert werden: 

 Übergeordnete Verhaltensweise und Schwimmart (Bezeichnung) 

 Spektrum relevanter Schwimmgeschwindigkeiten (Dauer, gesteigert oder Sprint) 

 Bewegungsrichtung (stromauf, stromab, beides) und dadurch womöglich auch eine 

Zuordnung zum Fischauf- oder -abstieg 

 ggf. Körperausrichtung (positiv oder negativ rheotaktisch, ungerichtet) 

 Beschreibung des Bewegungsablaufs (Kinematik, stationär oder instationär) 

 Antriebssystem/Schwimmmodus (MPF und BCF) 

 Muskelfasern (weiß, rosa, rot) 

 ggf. bei der Einstellung beteiligtes Sinnesorgan (meist spielen die mechanosensori-

sche Seitenlinie und der Sehsinn eine besondere Rolle) 

Dadurch käme man der Vereinheitlichung sowie der Vergleichbarkeit ethohydraulischer Unter-

suchungen bereits einen Schritt näher. Außerdem kann es zur wertungsfreien Beschreibung 

beitragen. 

Da die Rheoreaktion oft eine Basis für andere Verhaltensweisen darstellt, wurde sie nicht sepa-

rat aufgeführt. Coombs et al. (2020) beschreiben den Einsatz der Rheotaxis bspw. in Bezug auf 

zielorientiertes, positionshaltendes und strömungsfliehendes Verhalten.  

Ein wichtiger Aspekt, der hierbei jedoch fehlt, ist das von einem Organismus durchgeführte 

Suchverhalten (eng. searching), wenn kein geeigneter Reiz auffindbar ist (Dusenbery 1992). 

Das Tier muss also ein Lokomotionsmuster anwenden, um mit einem solchen notwendigen Reiz 

in Berührung zu kommen. Dabei hebt Dusenbery (1992) deutlich hervor, dass bei der Verwen-

dung des Begriffs „Suche“ in diesem Fall kein Bewusstsein impliziert wird. Aus diesem Grund 

wird der von Adam und Lehmann (2011) verwendete Begriff des Sondierens als adäquate deut-

sche Übersetzung gesehen und für ethohydraulische Untersuchungen empfohlen. Mögliche Ar-

ten des Sondierens sind bereits in der Tabelle aufgeführt (Kreisen, trampolinartiges Verhalten, 

Sweeping). 

Beim Sondieren haben Tiere in der Regel eine bestimmte hinterlegte Strategie, die es zu finden 

gilt. Dusenbery (1992) beschreibt in seinem Buch diesbezüglich die Standard Search Theory 

nach Koopman (1980) und erweitert sie aufgrund erkannter Defizite für die Anwendbarkeit auf 

biologische Belange. Im Rahmen dieser Arbeit kann nicht näher auf das Thema eingegangen 

werden. Dennoch ist eine nähere Betrachtung zukünftig wichtig, um die Strategien, die Fische 

beim Sondieren nutzen, zu verstehen und entsprechend für ein gezieltes Leiten zu nutzen.  

Da das Sondierverhalten in der Literatur in den Bezug zu der Erkundung spezieller räumlicher 

Ziele gesetzt wird, soll im Folgenden zumindest eine kurze Übersicht zu dessen Einordnung in 

den Zielfindungsablauf nach Dusenbery (1992) erfolgen59: 

 

                                                
59 Dusenbery (1992) erwähnt außerdem, dass in der Literatur eine enorme Vielfalt verschiedener Begriff-

lichkeiten zu finden ist.  
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(1) Sondieren (eng. search) nach einem notwendigen Signal: 

a. Umherstreifen (eng. ranging): eingesetzter Sondiertyp, wenn zunächst keine 

Informationen über das spezifische Ziel vorliegen; dies ist eine eher idealisierte 

Anschauung, da die Tiere meist – entweder vererbt oder erlernt – eine be-

stimmte Tendenz besitzen; spezielle Suchmuster sind hier von Bedeutung; 

b. Lokales Sondieren (eng. local search): eingesetzter Sondiertyp, wenn Informa-

tionen darüber vorliegen, dass sich das Ziel in der Nähe befindet; auch hier 

sind spezielle Suchmuster von Bedeutung, z.B. Kreisen (s.o.). 

(2) Detektion (eng. detection) eines Signals:  

Resultiert aus dem erfolgreichen Sondieren nach einem Signal, sodass Infor-

mationen über das spezifische Ziel verfügbar sind; die Reichweite, aus der das 

Signal detektierbar ist (eng. range of detection), ist hier von Bedeutung60. 

(3) Annäherung (eng. approach) an die Reizquelle bzw. Verfolgen des Signals: 

Es findet eine möglichst effiziente Annäherung unter Nutzung des relevanten 

Signals hin zur Reizquelle statt. Hier fließen die klassischen Grundlagen zur 

Orientierung im Raum ein und Taxien können genutzt werden. Je nachdem, 

wie komplex die Beziehung zwischen Reiz und Ziel ist, kann eine einfache Füh-

rung entlang des Reizes (z.B. Wanderung entlang von Gradienten) oder eine 

eher komplexe Navigation erfolgen. 

(4) Bestätigung (eng. confirmation): 

Besteht aus einer reinen Bestätigung der Identität des angestrebten Ziels. 

(5) Vollendung (eng. consummation): 

Erreichen des Ziels. 

Grundsätzlich ist bei Untersuchungen stets eine akribische Analyse wichtig, um falsche Rück-

schlüsse zu vermeiden. Viele essentielle Hinweise, die es bspw. zum Stressverhalten, zum Lern-

verhalten und zur Motivation während den Untersuchungen zu beachten gibt, sind in Adam 

und Lehmann (2011) zu finden.  

Auch in den hier durchgeführten Versuchen zeigten sich vereinzelt weitere Reizeinflüsse, die es 

bei der Analyse zu berücksichtigen gilt. Auf zwei Punkte wurde bereits in den Grundlagenkapi-

teln verwiesen. Zum einen zeigte sich ein negativ phototaktisches Verhalten zweier Döbel, die 

sich erst aus dem Wurfschatten des Messwagens herausbewegten, als das Licht ausgeschaltet 

wurde und dieser damit verschwand61 (siehe Abschnitt 2.3.2, Seite 62). Zum anderen schienen 

sich einige der Gründlinge leicht skototaktisch zu verhalten, da sie sich lange in einem etwas 

dunkleren Feld auf der Sohle der Laborrinne aufhielten (siehe Abschnitt 2.3.2, Seite 61). Au-

ßerdem zeigten sich die Tiere in einem Schwarm deutlich bewegungsfreudiger und mutiger als 

die Einzeltiere.  

Des Weiteren können die in Tabelle 5.4 gelisteten Verhaltensweisen auch auf verschiedene 

Situationen für die durchgeführten Untersuchungen am Schrägrechen übertragen werden. Die 

                                                
60 Vgl. die Reichweite des Signals bzw. der Strömungsbeeinflussung durch den Rechen in Abschnitt 5.1.3. 
61 Dieses Verhalten wirft Fragen auf, da die Studien von Adam et al. (2022) kontroverse Ergebnisse zeigen 

und keine Beeinflussung des Verhaltens durch verschiedene Lichtintensitäten feststellten. 
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folgenden Beschreibungen stammen hierbei rein aus den Sichtbeobachtungen und Videoauf-

zeichnungen während der Versuche und wurden bisher nicht quantitativ (z.B. durch statistische 

Analysen) ausgewertet. 

Grundsätzlich zeigten sich während der Versuche Unterschiede im Verhalten der verschiedenen 

Fischarten und auch Fischgrößen bzw. Altersstadien. Die Flussbarsche hatten beispielsweise 

stets große Schwierigkeiten, sich in der Strömung zu halten, sodass die Versuche meist abge-

brochen werden mussten. Teils trat unmittelbar nach dem Start Impingement auf, während 

einzelne Individuen gegen die Strömung ankämpften. In einem fachlichen Austausch mit Paul 

W. Webb zu einem Video von einem Barsch beschrieb er, dass das gezeigte Verhalten typisch 

ist, wenn ein Fisch seine Schwimmart für Dauerschwimmen nicht länger aufrechterhalten kann. 

Es findet folglich ein Wechsel der Schwimmart statt. In kurzen Schüben versucht der Barsch 

nach vorne zu schnellen, wird dann aber immer wieder in Strömungsrichtung verdriftet. Wenn 

er auch diese Schwimmart nicht mehr länger aufrechterhalten kann und in dieser Zeit keinen 

Rückzugsort findet, drehen erst der Kopf und dann der Körper ab und der Strömungsdruck 

presst ihn an den Rechen (Abbildung 5.21). 

Kleine Fische hatten außerdem eine höhere Flossenschlagfrequenz, was auf höhere Energiekos-

ten hindeutet. Sie manövrierten oft entlang der Sohlschürze (horizontaler Teil am unteren Rand 

des Rechenrahmens) und verharrten zeitweise bevorzugt in den Bereichen vor den vertikalen 

Stützen. Die großen Tiere, deren Rücken in die Bereiche der durchströmten Rechenfelder hin-

einragte, zeigten die Bevorzugung der Bereiche vor den Stützen zum Verharren noch deutlicher 

(Abbildung 5.21 und Abbildung 5.22).  

Einzelne Individuen trauten sich durch Nicken in der Wassersäule aufzusteigen, was teilweise 

zur Folge hatte, dass sie aufgrund der unmittelbar vor dem Rechen vorhandenen, großen Be-

schleunigung zwischen den Rechenstäben hindurch gesaugt wurden, sobald sie auch nur leicht 

ihre Stabilität verloren (Abbildung 5.23). Interessant zu beobachten war, dass diese Tiere dann 

oft in der turbulenten Strömung hinter den Stützen des Rechens verharrten und sogar versuch-

ten wieder zwischen den Rechenstäben hindurch und zurück zu ihren Artgenossen zu gelangen. 

Ob hinter den Stützen womöglich ein Kármán-gaiting, ein Drafting oder eine andere Verhal-

tensweise auftrat, kann nicht genau gesagt werden. Einzelne Individuen fanden bei ihrem Auf-

stiegsversuch durch die Stäbe außerdem im Bereich seitlich der Stützen Platz (Abbildung 

5.24). Dieses Verhalten könnte auf ein Entraining hindeuten. An realen Anlagen hätten die 

ermüdeten Tiere jedoch voraussichtlich keine Chance und würden spätestens durch die Akti-

vierung des Rechenreinigers zu Tode kommen.  
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Abbildung 5.22:  Bow-riding vor den Stützen eines Schrägrechens: Döbel (a und b), dessen Rücken auf-

grund seiner Größe über die Sohlschürze hinausragt, und Gründlinge (c), die trotz der durchgehend 

hohen Sohlschürze die Bereiche vor den Stützen zum Verharren aufsuchen; womöglich nutzen die 

Gründlinge auch zusätzliche Strömungseffekte, um sich an den Grund zu heften. Die Fische zeigten in 

diesen Bereichen kaum Bewegungen der Kaudale und des Körpers. 

 

Abbildung 5.23:  Verlust der Stabilität eines Gründlings: (a) Absonderung aus der Gruppe und Nicken, 

um vor der Stütze in der Wassersäule aufzusteigen; (b) Verlust der Stabilität; (c) durch die beschleunigte 

Strömung (Druckabfall) wird der Fisch durch die Rechenstäbe gesaugt 
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Abbildung 5.24:  Entraining eines Rückkehrer-Gründlings seitlich und leicht stromab hinter einer Stütze 

Gerade den wandnahen Bereich, wo der Rechen durch ein Leitblech verbaut war, nutzten vor 

allem scheinbar geschwächte Tiere zum Verharren. Ein gutes Beispiel ist eine (fast) blinde Barbe 

(zeigte sich an der Trübung der Augen), die sich gegenüber ihren Artgenossen immer wieder 

in wandnahe Bereiche zurückzog und die meiste Zeit vor dem Leitblech verharrte. Vor dem 

Leitblech konnte damit eine Kombination aus Bow-riding und Wandhalten zum energiesparen-

den Verharren ausgenutzt werden. Jedoch schien gerade auch der Ausstieg aus diesem Bereich 

aufgrund des sehr hohen Gradienten im Übergang zum ersten Rechenfeld Schwierigkeiten zu 

bereiten (Abbildung 5.25). 

 

Abbildung 5.25:  Wandhalten (und Bow-riding) vor dem Leitblech: (a) Döbel; (b) Flussbarsch mit über-

lagerten Geschwindigkeitsvektoren und Konturdarstellung (ADV-Messdaten); Blautöne stehen für nied-

rige und Rottöne für hohe Geschwindigkeiten, sodass ein Gradient in Richtung des ersten Rechenfeldes 

zu erkennen ist. 

Neben dem Wandhalten war auch das Wandfolgen eine häufig beobachtete Verhaltensweise 

(Abbildung 5.26). Ob die Tiere den Bypass zügiger passierten, wenn sie sich ihm entlang der 

Wand anstelle gierend von der Seite des Rechens aus näherten, kann nicht genau gesagt wer-

den. In letzterem Fall passierte es jedoch häufiger, dass der Fisch eine Wendung machte und 

kopfvoran durch den Bypass schwamm. Ob es sich dabei um eine unfreiwillige Bewegung han-

delte, also ein Geraten in eine instabile Lage und ein Saugen in den Bypass hinein, kann nicht 

final geklärt werden. Allgemein konnte häufig beobachtet werden, dass Fische bei der Annähe-

rung an den Bypass irgendwann an einen Punkt gelangten, ab dem sie mit leicht erhöhter 

Schwanzschlagfrequenz stromaufwärts davonschwammen. Dies könnte durch den hohen Strö-

mungsgradienten begründet werden (siehe Abschnitt 5.3.1). 
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Abbildung 5.26:  Bow-riding, Impingement und positiv-rheotaktisch ausgerichtetes Wandfolgen von 

Flussbarschen (a) sowie Wandfolgen einer Gruppe Gründlinge bei der Abwanderung (b und c) 

Ein Sondieren vor dem Rechen war häufig entweder in Form einer Art Sweeping zwischen der 

linken Rinnenwand und dem Rechen (senkrecht zur Strömung) oder eines Gierens entlang des 

Rechens zu beobachten (Abbildung 5.27). In manchen Situationen war auch deutlich ein Krei-

sen und ein radiales Sondieren zu sehen, bei denen die Tiere nach einer ausschweifenden Be-

wegung immer wieder zu ihrem Ursprungsort zurückkehrten. 

 

Abbildung 5.27:  Beispiel für einen leicht gierenden Döbel am 55° Schrägrechen; die Strömungsrichtung 

ist durch den weißen Pfeil dargestellt (in Anlehnung an Lehmann et al. 2021b) 

Aus den Beobachtungen ging außerdem hervor, dass die Tiere sich zwar nicht (wie Turnpenny 

et al. 1998 beschrieben) senkrecht zum Rechen ausrichteten, deren Bewegungsbahn beim Lö-

sen vom Rechen jedoch häufig zunächst in Normalenrichtung zum Rechen startete (Abbildung 

5.28 a). Gründlinge hielten sich ähnlich wie Schneider sehr gerne im Schwarm auf, wobei zum 

Großteil – jedoch mit einzelnen Ausnahmen (Abbildung 5.28 b) – keine deutlichen Formatio-

nen erkennbar waren.  
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Abbildung 5.28:  Schwarmverhalten von Gründlingen: (a) Senkrechtes Lösen von der Rechenfläche (je-

doch keine senkrechte Körperausrichtung zum Rechen) und Schwimmen in Reihe; (b) Ansätze eines 

Diamantmusters 

Für detaillierte Aussagen zum Fischverhalten war die Stichprobe der Tiere während der durch-

geführten Versuche leider zu gering. Dennoch konnten einige Bereiche identifiziert werden, die 

mit klassischen, in der Literatur beschriebenen Verhaltensweisen übereinstimmen. Im Rahmen 

verschiedener Untersuchungen findet dabei immer häufiger die Einteilung in bestimmte Berei-

che statt, in denen die Tiere eine bestimmte Verhaltensweise zeigen (teilweise, jedoch nicht 

ausschließlich, artspezifisch). Dabei sind Bezeichnungen wie z.B. „specialised behavioural zone“ 

(SBZ, Kerr et al. 2016), „regions for specific swimming behaviour62“ (SSB, Zha et al. 2019) und 

Reaktionsräume (RR63, Lehmann et al. 2016) in der Literatur zu finden. Dies verdeutlicht be-

reits, dass die Veränderung des Verhaltens – also der Verhaltensgradient – oder spezifisch ein 

Wechsel der Schwimmart bei der Definition dieser Räume eine große Rolle spielt. Lehmann et 

al. (2016) beschreiben den Reaktionsraum als einen „definierten und abgrenzbaren Bereich, in 

dem Fische als Antwort auf dort herrschende Bedingungen wie eine Strömungssignatur ein re-

produzierbares Verhalten zeigen“. Gerade der Faktor der Reproduzierbarkeit – also, dass Tiere 

in wiederholten Versuchen dieselbe Reaktion auf einen Reiz zeigen – ist hierbei essentiell. Folg-

lich kann anhand beobachteter Schwimmarten eine erste Einteilung des Untersuchungsgebiets 

in Reaktionsräume erfolgen. Vor allem deren Ränder sind von Bedeutung, da diese ausschlag-

gebend für den Wechsel der Schwimmart sind (verhaltensauslösender Reiz). 

                                                
62 Hier wird die fehlende transdisziplinäre Betrachtung deutlich, denn aus den Beschreibungen der Ver-

öffentlichung wird klar, dass Zha et al. (2019) unter dem specific swimming behaviour eher die in der 

Biologie etablierten Schwimmarten – also gaits – verstehen. 
63 Als englische Übersetzung der Reaktionsräume wird hier die Bezeichnung reactive regions (RR) einge-
führt.  
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Die Ergebnisse zeigen letztendlich, dass selbst ein eher strukturarmer Rechenaufbau bereits 

prägnante Verhaltensweisen hervorrufen kann. Hier muss dringend die Strategie verstanden 

werden, mit der die Tiere sich solchen Bereichen annähern und an welchen Reizen sie sich 

maßgeblich orientieren. 

5.2.2 Quantitative Beschreibung des Fischverhaltens 

Neben der qualitativen Beschreibung und Analyse der Beobachtungen kann auch eine Quanti-

fizierung durchgeführt werden, die im Rahmen dieser Arbeit nicht mehr im Detail möglich war. 

Dennoch sollen im Folgenden Hinweise bezüglich einiger Aspekte gegeben werden, die in der 

Literatur in dieser Form noch nicht erwähnt wurden, für zukünftige Untersuchungen jedoch 

hilfreich sein können.  

Durch die obigen Darlegungen zum Schwimmverhalten wird bereits deutlich, dass die Bewe-

gungen der Tiere sehr komplex sind und vielseitig beschrieben werden können. Zwar besteht 

bei den Sichtbeobachtungen der Vorteil, dass der gesamte Raum (ggf. auch aus verschiedenen 

Perspektiven) sowie bestimmte Muster direkt erfasst werden können, jedoch liegt stets eine 

gewisse Subjektivität des Beobachters vor (siehe auch Abschnitt 2.5.1). Außerdem zeigt der 

Fisch in der Regel ein ständiges Manövrieren und Anpassen an die Strömung. Durch die Nut-

zung verschiedenster Antriebssysteme und Schwimmarten kann er dabei Schwimmgeschwin-

digkeiten von null bis mehr als 20 Körperlängen pro Sekunde und Beschleunigungen von über 

10g erreichen sowie Wendemanöver mit Radien von weniger als 3-10 % der Körperlänge durch-

führen (Webb und Gerstner 2000). Dieses Spektrum kann durch reine Sichtbeobachtung nicht 

oder nur durch qualitative Angaben (wie gering, mittel, hoch) in näherem Detail beschrieben 

werden. Daher kann die quantitative Erfassung und Auswertung der Daten zum Fischverhalten 

zur Bestätigung oder zur Ablehnung möglicher Hypothesen dienen. 

Auf bisher genutzte Methoden zur Analyse wurde bereits in Abschnitt 2.5 eingegangen. Mitt-

lerweile haben sich aus der Vielzahl von durchgeführten Untersuchungen zwei wesentliche Vor-

gehensweisen herauskristallisiert, für die folgende Bezeichnungen eingeführt werden: 

(1) Statistische Analyse: der multivariate Vergleich zwischen unterschiedlichen Tests 

(Tabelle 5.5) und 

(2) Bewegungsanalyse: die multivariate Analyse innerhalb eines Tests (Tabelle 5.6). 

Bei (1) werden eine Vielzahl von Versuchen durchgeführt, in denen jeweils einzelne geometri-

sche, hydraulische oder fischökologische Größen (z.B. Anströmgeschwindigkeit, Stababstände 

eines Rechens, getestete Fischarten) gezielt variiert werden. Während der Versuche findet dann 

vor allem ein Zählen von Ereignissen oder das Messen der Dauer von Zuständen, der Dauer bis 

zum Eintreten eines Ereignisses oder auch der Zeit zwischen Ereignissen statt. Daraus können 

wiederum Häufigkeiten bestimmt werden. Aus hydromechanischer Sicht werden in den meisten 

Fällen nur räumlich und zeitlich gemittelte Größen des Gesamtsetups betrachtet, wie z.B. die 

mittlere Anströmgeschwindigkeit. Diese stark reduzierte Betrachtung der Strömung ermöglicht 

den Einsatz statistischer Methoden wie Hypothesentests und multivariater oder mehrfaktoriel-

ler Varianzanalysen (für weitere Infos siehe Böckmann 2020).  
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Tabelle 5.5:  Eingangsparameter und Ergebnisse der statistischen Analyse zwischen unterschiedlichen 

Testsetups am Beispiel eines Rechensetups; „kontinuierlich“ bezieht sich in diesem Fall auf den Variab-

lenwert selbst 

Multivariater Vergleich zwischen unterschiedlichen Tests 

Ethologie Hydraulik Ergebnis 

Betrachtung von Ereignissen 
und Zuständen durch Zählen  

oder Zeitmessung 

für jeden Test charakteristische 
geometrische und gemittelte 

hydraulische Parameter 

Einfluss, den die Änderung ei-
ner geometrischen oder hydrau-

lischen Variable auf die etholo-

gische Variable, also das Ver-

halten, nimmt; Unterschiede 

zwischen Gruppen 

diskrete (Zählen) oder  

stetige (Zeitmessung) und  

eindimensionale Variablen 

stetige und eindimensionale  

Variablen 

Allgemeine  

Praxisempfehlungen 

 

 

Als Ergebnis dieser Untersuchungen zeigt sich dann beispielsweise, ob und wie stark sich die 

Änderung einer geometrischen oder hydraulischen Variable (zwischen den verschiedenen 

Tests) auf die ethologische Variable auswirkt und ob es Unterschiede zwischen den Gruppen 

gibt (z.B. bezogen auf verschiedene Fischarten). Aus diesen Tests werden in der Regel allge-

meine Praxisempfehlungen und Richtwerte bezüglich des Baus spezifischer Anlagen abgeleitet. 

Jedoch ist es nicht möglich einen auslösenden Reiz zu identifizieren, um das Verhalten zu be-

gründen. Gerade dieser Zusammenhang ist jedoch essentiell, wenn es um die Übertragbarkeit 

der Ergebnisse auf verschiedene Standorte mit womöglich sehr unterschiedlichen Strömungssi-

tuationen geht. Dies ist auch der Grund, warum ein reines Zählen von Ereignissen in ethohyd-

raulischen Untersuchungen nicht praktiziert werden sollte (Adam und Lehmann 2011). 
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Tabelle 5.6:  Eingangsparameter und Ergebnisse der Bewegungsanalyse innerhalb eines einzelnen Tests 

am Beispiel eines Rechensetups; „kontinuierlich“ bezieht sich in diesem Fall auf den Variablenwert selbst; 

die kontinuierlichen, multidimensionalen Variablen können damit auch eine Zuordnung zu räumlich dis-

kreten Zellen besitzen. 

Multivariate Analyse innerhalb eines Tests 

Ethologie Hydraulik Ergebnis 

Raumnutzung und detaillierte 
Bewegungen der Tiere 

detaillierte multidimensionale, 
strömungsmechanische Analyse 

Zusammenhänge zwischen ver-
schiedenen komplexen Verhal-

tensweisen als Reaktion auf ei-

nen hydrodynamischen Reiz; 

hydraulisch-reaktives Verhaltens 

und folglich ethohydraulische 

Signaturen 

stetige und multidimensionale 

Variablen 

stetige und multidimensionale 

Variablen 

Grundlagenwissen und stand-

ortspezifische Detailplanung 

 

 

Demgegenüber werden bei der Bewegungsanalyse sowohl die Schwimmbahnen der Fische 

räumlich genauestens verfolgt als auch die Strömungssituation hochaufgelöst erfasst. Für die 

ethologische Auswertung ist folglich ein Fischtracking entweder automatisiert (hier ist jedoch 

noch kein robustes funktionstüchtiges System bekannt; siehe Abschnitt 2.5.2) oder manuell 

mithilfe nachträglicher Videoanalysen (siehe z.B. Abschnitt 4.5.2) notwendig. Die Strömung 

kann mithilfe hydrodynamisch-numerischer Modelle, die zuvor anhand von Messdaten kalib-

riert und validiert wurden, visualisiert werden. Als Resultat dieser Art von Untersuchungen ist 

folglich eine detaillierte ethohydraulische Verschneidung von Fischverhalten und Strömungs-

reiz möglich. Diese resultiert bestenfalls in neuen ethohydraulischen Signaturen zur Erweite-

rung des Grundlagenwissens und ermöglicht damit eine standortspezifische Evaluation der 

Strömungsverhältnisse mit Aussagen über das zu erwartende Fischverhalten und eine entspre-

chende Anpassung geplanter Anlagen. 
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Die Bewegungsanalyse schließt in der Regel alle Evaluationsmöglichkeiten der statistischen 

Analyse ein. Sie besitzt damit einen größeren Ergebnisumfang, aber auch einen deutlich höhe-

ren Untersuchungsaufwand. Daher werden oft auch Mischformen angewendet, bei denen sta-

tistische Auswertungen durch zwei- oder dreidimensionale Strömungsanalysen ergänzt werden, 

um qualitativ bestimmte und von den Tieren häufig aufgesuchte Bereiche mit ermittelten Strö-

mungssignaturen in Verbindungen zu bringen. Dafür kann der Aufenthalt der Tiere grob mit 

aufgezeichnet werden, was z.B. in Form eines einfachen über den Untersuchungsbereich ge-

spannten Rasters geschehen kann. Diese mehrdimensionalen Variablen können jedoch in dieser 

Form nicht direkt in die statistischen Analysen einfließen, sondern müssen dann in größerem 

Maße qualitativ ausgewertet werden.  

Bei der Analyse von Raumnutzungshäufigkeiten ist grundsätzlich Vorsicht geboten: es sollte 

nicht der Rückschluss gezogen werden, dass Bereiche, die eine geringe Nutzungshäufigkeit auf-

weisen, auch zwangsweise eine ungünstige Strömungssituation (die z.B. Meideverhalten aus-

löst) darstellen. Hier besteht auch die Möglichkeit, dass für die Fische bisher keine Notwendig-

keit vorlag, diese Bereiche zu queren. Kerr et al. (2016) nutzen daher für ihre Untersuchungen 

den Ansatz des rezeptiven Feldes64 der Tiere. Sind die hydrodynamischen Wegeoptionen eines 

Fisches sowie dessen letztendlich gewählter Weg bekannt, können daraus mögliche Strömungs-

präferenzen identifiziert werden. 

Da folglich die alleinige räumliche Position nur wenig Aufschluss über mögliche verhaltensaus-

lösende hydrodynamische Reize gibt, sind weitere Analysen sinnvoll.  

Dazu sollte die im vorherigen Abschnitt bereits erwähnte Änderung des Verhaltens (Verhaltens-

gradient) oder im Speziellen die Änderung der Schwimmarten für die Identifikation eines ver-

haltensauslösenden Reizes einbezogen werden. Die Forschung sollte zukünftig also in Richtung 

der Analyse von Verhaltensgradienten vorangetrieben werden, wozu eine geeignete Fischtra-

cking-Technologie dringend erforderlich ist. Eine Zusammenstellung möglicher ethologischer 

Parameter ist als Übersicht in Tabelle 5.7 gegeben.  

Wenn die ethohydraulischen Grundlagen es zukünftig erlauben, ist auch eine Zuordnung von 

Schwimmarten zu einer bestimmten Kombination aus Verhaltensparametern aus Tabelle 5.7 

möglich, sodass eine Analyse womöglich (teil-)automatisiert erfolgen kann.  

 

 

 

 

 

 

                                                
64 Kerr et al. (2016) bezeichneten es als mechanosensory field of detection – siehe auch Abschnitt 5.1.4, 
Seite 228. Das rezeptive Feld stellt einen den Fisch umgebenden Raum dar, innerhalb dessen er seine 

Umgebung hydrodynamisch „abtasten“ kann.  
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Tabelle 5.7:  Ethologische Parameter für die Auswertung der Bewegungsanalyse in drei Ebenen; hell-

blaue Felder heben Parameter (Verhaltensgradienten und -muster) hervor, die sich als vielversprechend 

erweisen und auf die zukünftig stärker fokussiert werden sollte. 

Parameter Zugeordnete  
Variable 

Erläuterung 

Ebene 1 – Geometrie 

und Zeit 

Position und  

Ausrichtung des 
Fischkörpers 

zeitvariable 

Position/Raum- 

nutzungshäufigkeit 

1D/2D/3D-Auswertung möglich; 

als stetige Variable, wenn genaue Position im Raum definiert 

wird (Trajektorien, der Fisch als Punkt) 

als diskrete Variable, wenn Position nur bestimmten Ka-

cheln/Zellen zugeordnet wird (für Raumnutzungshäufigkeit 

und direkte Gegenüberstellung mit Mess- oder Simulationsda-

ten in diesen Zellen) 

zeitvariable, 
rheotaktische  

Ausrichtung 

1D-Ausrichtung des Kopfes (diskrete Variable): 
negativ/ungerichtet/positiv (z.B. -1/0/1) 

zeitvariabler  

Fischvektor 

definiert durch drei stetige Vektorkomponenten, welche die 

Ausrichtung in einem definierten Koordinatensystem angeben 
(2D/3D);  

Ermittlung des Gierwinkels möglich 

Zustandsdauer Dauer, die ein bestimmtes Verhalten an einer bestimmten Po-
sition gezeigt wird 

Zeitdauer zwischen 

verschiedenen defi-

nierten Ereignissen 

Dauer, bis ein bestimmtes Ereignis eintritt oder 

Dauer zwischen zwei bestimmten Ereignissen 

Häufigkeit Anzahl einer Verhaltensausprägung pro Zeit 

Ebene 2 – Kinematik 

Eigenschaften der 

Fischbewegung basie-

rend auf Daten der 

Ebene 1 

(relative) Schwimm- 
geschwindigkeit 

relative Geschwindigkeit zum Bezugssystem Erde: Berech-
nung aus dem in einer bestimmten Zeit zurückgelegten Weg; 

für die Schwimmgeschwindigkeit des Fisches selbst muss die 

lokale Strömungsgeschwindigkeit aufaddiert werden (Berück-

sichtigung der Richtung der Vektoren wichtig) 

Beschleunigung/ 
Verzögerung 

räumliche oder zeitliche Geschwindigkeitsgradienten; 

Berechnung aus der Änderung der Schwimmgeschwindigkeit 

über die Zeit oder den Raum 

Richtungsänderung  
oder -wechsel 

Gradient der Richtung, d.h. Änderung des Winkels im Raum; 

hier ist relevant, worauf der Winkel bezogen wird: auf den lo-

kalen Geschwindigkeitsvektor (Gierwinkel) oder auf die Nei-

gung zur Koordinatenachse 

Ebene 3 – Dynamik 

Kraftwirkung zwi-

schen Fisch und Fluid 

Schwanzschlag- 
frequenz (erzeugt 

Vortrieb) 

durch die Bewegung von Flossen und Körper wird Vortrieb 
erzeugt; die Schwanzschlagfrequenz steht mit der Schwimm-

geschwindigkeit in Verbindung 

Widerstand die Bestimmung ist bisher nur in sehr kleiner räumlicher Aus-
dehnung mithilfe von Particle Image Velocimetry möglich, 

wobei die auf den Körper wirkenden Druckverläufe indirekt 

aus der Geschwindigkeit ermittelt und zur Berechnung des 

Widerstands genutzt werden 

Sonstiges Schwimmmuster Identifikation bestimmter wiederkehrender Schwimmmuster, 
z.B. unter Nutzung von Methoden künstlicher Intelligenz; 

sowohl zur Identifikation von räumlichen (Sondier-)Mustern 

als auch von allgemeinen Schwimmarten (z.B. durch eine be-

stimmte wiederkehrende Kombination aus Beschleunigung 

und Verzögerung) 

Zusätzlich können diese Daten alters- bzw. größen- oder artenspezifisch ausgewertet werden. 
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5.3 (Etho-)hydraulische Parameterbetrachtung 

In bisherigen Untersuchungen zum Verhalten von Fischen in der Strömung wurde eine Vielzahl 

unterschiedlicher Strömungsparameter betrachtet: von der mittleren Geschwindigkeit über de-

ren zeitliche Fluktuationen (z.B. turbulente kinetische Energie, Reynoldsschubspannungen und 

Vortizität) bis hin zu deren räumlichen Gradienten. Der Druck wurde bisher jedoch noch nicht 

berücksichtigt, was vermutlich an der schwierigen Messbarkeit und Interpretierbarkeit auf-

grund des überlagerten statischen Drucks der Atmosphäre und der Wassersäule liegt. Der Druck 

– oder besser dessen Gradient – erwies sich jedoch in den obigen Analysen mit der neuen Fisch-

sinnessonde als wertvoller Parameter, der auch mit der Seitenlinie des Fisches erfasst werden 

kann. Weiterhin wurde auch dessen Einfluss auf die Schwimmdynamik in den Grundlagen er-

läutert (Abschnitt 2.4.3 und 3.2.7). Aus diesem Grund werden im Folgenden einzelne Aspekte 

bezüglich des Drucks, der Geschwindigkeit und der Beschleunigung diskutiert, die zu einem 

Perspektivenwechsel bezüglich der Parameter dienen sollen.  

Anschließend werden einige Hinweise zur Beschreibung der Turbulenz aufgeführt. Allgemein 

herrscht bezüglich des Fischverhaltens in turbulenter Strömung eine sehr kontroverse Diskus-

sion in der Wissenschaft.  

Weiterhin soll an dieser Stelle kurz der Vollständigkeit halber erwähnt werden, dass auch geo-

metrische Parameter in ethohydraulischen Untersuchungen relevant sind. Sie nehmen nicht nur 

Einfluss auf die Strömung, sondern auch auf das Verhalten des Fisches. Als wesentliche Größen 

können hier die Wassertiefe, Bauwerksdurchlässe (z.B. Bypässe), Wanderhindernisse/Schutz-

anlagen (z.B. Stababstände am Fischschutzrechen) und charakteristische Bauwerksabmessun-

gen genannt werden. Wichtige Aspekte für den Fisch sind dabei das Deckungsbedürfnis (siehe 

Adam und Lehmann 2011) sowie der Bewegungsspielraum zum Erhalt des Vortriebs und der 

Manövrierfähigkeit in der Strömung. 

Es zeigt sich also, dass die für die Ethohydraulik relevanten Größen sich in folgende Kategorien 

eingliedern lassen: 

 Geometrie: Wassertiefe, Bauwerksdurchlässe, Wanderhindernisse, Schutzanlagen 

 Kinematik: mittlere Geschwindigkeit und deren räumliche (z.B. Scherung und Ro-

tation, siehe Abschnitt 3.1) und zeitliche Gradienten (z.B. turbulente kinetische 

Energie und Reynoldsschubspannungen, siehe Abschnitt 3.2) 

 Dynamik: Druck und momenterzeugende Wirbelstrukturen 

5.3.1 Geschwindigkeit, Beschleunigung und Druck 

Die Geschwindigkeit ist der wohl am häufigsten betrachtete Parameter in ethohydraulischen 

Untersuchungen. Was jedoch selten berücksichtigt wird, ist die eigentliche Schwimmgeschwin-

digkeit des Fisches. Denn der Fisch schwimmt dauerhaft in einem bewegten Bezugssystem65. 

An dieser Stelle wird daher kurz auf die oben bereits beschriebene Relativgeschwindigkeit ein-

gegangen, um zu zeigen, dass die Darstellung des Strömungsfeldes maßgeblich vom Bezugs-

system abhängig ist. Damit soll ein neuer Blick auf die Strömung sowie die Fischwahrnehmung 

gegeben und eine Analogie zu anderen Feldgrößen hergestellt werden.  

                                                
65 Man stelle sich hier vor, der Mensch müsse ständig entgegen der Bewegung der Erde anrennen, um 

seine räumliche Position zu halten. 
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Wird das Erdbezugssystem bei der Umströmung eines Fisches betrachtet, laufen die Linien fron-

tal auf diesen zu und umlaufen dessen Körper, wodurch es stromauf zu einer Verzögerung und 

kurz darauf zu einer Beschleunigung kommt (siehe auch Abschnitt 3.2.7 und 5.1.1, Abbildung 

5.29 a). Während der Fisch von einem äußeren Betrachter als stationär gesehen wird, muss er 

jedoch dauerhaft gegen die Strömung anschwimmen. Würde man nun seine bewegte Unter-

wasserwelt als Bezugssystem betrachten (also würde sich der Beobachter mit der Strömung 

mitbewegen), ergäbe sich ein anderes Bild der Strömung (Abbildung 5.29 b).  

 

Abbildung 5.29:  Stromlinien für dieselbe Strömungssituation, jedoch aus der Sicht zweier unterschied-

licher Bezugssysteme unter der vereinfachten Annahme einer Potentialströmung sowie Vergleich mit den 

Stromlinien der Geschwindigkeit und des Druckgradienten am Schrägrechensetup: (a) Bezugssystem 

Erde (fester Beobachter) – Strömungsgeschwindigkeit und Schwimmgeschwindigkeit sind entgegenge-

setzt gleich groß, sodass der Fisch sich anscheinend nicht fortbewegt (Halten der Position) und die Strö-

mung sich bewegt; (b) Bezugssystem Strömung (mitbewegter Beobachter) – aufgrund des mitbewegten 

Beobachters scheint keine Strömung vorzuliegen und der Fisch bewegt sich mit seiner Schwimmge-

schwindigkeit fort; (c) Stromlinien des Geschwindigkeitsfeldes im Schrägrechensetup (30°); (d) Strom-

linien des Druckgradientenfeldes; die Abbildung zeigt die Ergebnisse der 3D-HN-Simulationen mit Open-

FOAM (siehe Abschnitt 4.4).  

Die Strömung wäre für den Beobachter nicht wahrnehmbar (genauso wie die Erdumdrehung 

für uns), vi wäre also null und die wahre Schwimmgeschwindigkeit des Fisches vF wäre direkt 

ersichtlich. Dadurch ergäbe sich für den Beobachter dasselbe Bild, wie wenn der Fisch mit dieser 

Schwimmgeschwindigkeit durch stehendes Wasser schwimmen würde. Er verdrängt das Wasser 

vor seinem Kopf, wobei dieses um ihn herumströmen muss. Die allgemeine Strömungssituation 
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ist jedoch dieselbe, es ändert sich lediglich die Betrachtungsweise66. Dies konnte für das Ge-

schwindigkeitsprofil unmittelbar vor dem Fisch auch dargelegt werden: Wird der dimensions-

lose Verlauf der Messungen von Bensing et al. (2022d) zur Geschwindigkeitsbeeinflussung vor 

einem umströmten Fisch mit dem Verlauf von Stewart et al. (2014) verglichen, die einen Fisch 

durch stehendes Wasser bewegten, ergibt sich eine gute Übereinstimmung (siehe Anhang A.4, 

Seite 342).  

Dieser Aspekt ist dahingehend relevant, dass die Änderung des Bezugssystems womöglich auch 

ein besseres Verständnis für das oben bereits erwähnte rezeptive Feld eines Fisches ermöglicht. 

Hassan (1989) beschrieb die Ausbildung des Feldes um einen Fischkörper beim Schwimmen 

durch stehendes Wasser bereits mathematisch. Er erläuterte im Zusammenhang mit der hydro-

dynamischen Bildgebung, dass der Fisch Änderungen dieses Feldes mit der Seitenlinie detek-

tieren kann. Schwimmt der Fisch dabei z.B. an einem Zylinder vorbei, werden die körpernahen 

Stromlinien zusammengedrückt und es findet eine einseitige Beschleunigung statt. Weiterhin 

können auch die Analogien zu anderen Feldern genannt werden, wie z.B. zur Schallausbreitung 

von Dipolen (Kalmijn 1988b) und zum elektrischen Feld eines Fisches mit elektrischem Organ 

(Bodznick 198967, siehe auch Abbildung 2.5).  

Neben der Nutzung des eigenen Feldes, kann auch das Feld anderer Fische oder von Strukturen 

detektiert werden. Dies zeigt sich auch bei dem hier untersuchten Rechensetup. Die Druckgra-

dienten des mithilfe der HN-Simulation berechneten Strömungsfeldes verlaufen analog zu den 

Stromlinien im Bezugssystem der Strömung (vgl. Abbildung 5.29 b und d). Natürlich besitzen 

auch die horizontal verlaufenden Rechenstäbe solche Felder. Da diese jedoch wesentlich schma-

ler sind, reicht deren Auswirkung nicht weit stromaufwärts. Die Rechenstäbe wurden außerdem 

im Modell nur vereinfacht abgebildet (siehe Abschnitt 4.4.1). Dusenbery (1992) bezeichnete 

den Raum bzw. die Reichweite, auf den etwas Einfluss nimmt (wie hier der Rechen), als active 

space. In diesem Bereich ist etwas für ein Lebewesen detektierbar. Dies könnte zukünftig folglich 

mit dem Konzept des Reaktionsraums verknüpft werden und das oben bereits erwähnte Wen-

deverhalten in einem gewissen Abstand vor dem Fischschutzrechen in den Untersuchungen von 

Lehmann et al. (2016) erklären. Auch Sutterlin und Waddy (1975) vermuten eine Orientierung 

anhand von – wie sie es bezeichneten – Druckdiskontinuitäten. 

Einer der Ersten, die diesen Sachverhalt jedoch umfangreich beschrieben, war Dijkgraaf (1947). 

Er bezeichnete es als Stauungserscheinung (eng. damming), welche lokal als eine Art Wasser-

widerstand auftritt und sich in den Staudruck (lokale Druckerhöhung) und den Aufstau selbst 

(lokale Verschiebung der Wasserteilchen) unterscheiden lässt. Weiterhin brachte Dijkgraaf 

(1952) die Stauungserscheinungen in einen Zusammenhang mit der Wahrnehmung durch die 

Seitenlinie und grenzte damit den hydrodynamischen Reiz von dem hydroakustischen Reiz, der 

sich mit Schallgeschwindigkeit ausbreitet und mit dem Innenohr wahrgenommen wird, ab. 

Aus obigen Erläuterungen kann folglich eine Analogie zwischen dem Druckgradientenfeld und 

dem Geschwindigkeitsfeld bei mitbewegtem Bezugssystem dargelegt werden. Es muss lediglich 

berücksichtigt werden, dass der Gradient in der Regel in Richtung des größten Anstiegs zeigt 

und die Vektoren damit eine entgegengesetzte Richtung aufweisen. Dieser Sachverhalt wird 

                                                
66 Das Prinzip unterschiedlicher Bezugssysteme wird auch in Schleppkanälen verwendet. Dort werden 
z.B. Messflügel zur Kalibrierung mit definierter Geschwindigkeit durch stehendes Wasser gezogen.  
67 Bodznick (1989) verweist darauf, dass das hydrodynamische und elektrische Feld dieselbe räumliche 

Dipol-Konfiguration sowie eine exponentiell mit der Entfernung abschwächende Intensität aufweisen. 
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auch in der vereinfachten rechnerischen Betrachtung deutlich. Nimmt man den einfachen Fall 

der eindimensionalen, inkompressiblen und stationären Euler-Gleichungen an (kann aus der 

Navier-Stokes-Gleichung aus Gleichung 3.29 hergeleitet werden), dann ergibt sich: 

 

𝑣𝑥
𝜕𝑣𝑥
𝜕𝑥

⏞  

𝑘𝑜𝑛𝑣𝑒𝑘𝑡𝑖𝑣𝑒 
𝐵𝑒𝑠𝑐ℎ𝑙𝑒𝑢𝑛𝑖𝑔𝑢𝑛𝑔

= −
1

𝜌

𝜕𝑝

𝜕𝑥
 

5.7 

mit 𝜌 = Dichte des Fluids [kg/m³] 

 𝑣𝑥 = Geschwindigkeit in x-Richtung [m/s] 

 𝑝 = strömungsmechanischer Druck [N/m²] 

Es wird hieraus ersichtlich, dass die Druckänderung in einer Richtung einen negativen Zusam-

menhang mit der Geschwindigkeitsänderung in dieser Richtung besitzt. Des Weiteren enthält 

die Gleichung auch den räumlichen Geschwindigkeitsgradienten (SVG, eng. spatial velocity gra-

dient), der in den letzten beiden Jahrzehnten verstärkt untersucht wurde und oft als Beschleu-

nigung (hier als Geschwindigkeitsänderung über eine Strecke) bezeichnet wird. Zwar ist dies 

eine stark vereinfachte Betrachtung, da keine Einflüsse der Turbulenz und nur eine Richtung 

einbezogen werden, jedoch kann das Prinzip damit gut veranschaulicht werden. Denn die bei-

den Feldgrößen stehen bekanntlich miteinander in Verbindung und die Änderung des Druckes 

(Druckgradient) führt zur Änderung der Geschwindigkeit (Beschleunigung/Verzögerung). 

In Enders et al. (2009) wurde speziell die Geschwindigkeitsänderung zwischen Schwanz und 

Kopf über die Körperlänge des Fisches betrachtet. Es wird dabei beschrieben, dass Fische bei zu 

großen räumlichen Geschwindigkeitsänderungen eine Fluchtreaktion zeigen. Hervorzuheben 

ist vor allem, dass sie für die getesteten Lachssmolts einen Grenzwert für den SVG von ca. 

1 cm/(s∙cm) definierten und dieser Wert unabhängig von den absoluten Geschwindigkeiten 

war. Russon (2011) spezifiziert die Erkenntnisse weiterhin mit Studien zu Bachforellen. Hierbei 

wird beschrieben, dass ab einem SVG von 0,11 ± 0,03 cm/(s∙cm) eine Drehung von zuvor ggf. 

negativ-rheotaktischer in eine positiv-rheotaktische Ausrichtung zu erkennen ist. Ab einem SVG 

von 0,79 ± 0,26 cm/(s∙cm) zeigen die Tiere dann eine Fluchtreaktion in Richtung Oberstrom. 

Entsprechend verringert sich die Akzeptanz eines Bypasses bei zu hohen räumlichen Geschwin-

digkeitsgradienten im Bereich des Einstiegs (Bensing et al. 2022a). Dies konnte auch bei den 

Annäherungen an den Bypass im in dieser Arbeit untersuchten Versuchssetup nachgewiesen 

werden.  

Der räumliche Geschwindigkeitsgradient kann bei hoher räumlicher Auflösung sowohl mess-

technisch als auch anhand von hydrodynamisch-numerischen Simulationen ermittelt werden. 

Die Messung des Druckgradienten, wie sie in dieser Arbeit durchgeführt wurde, muss zukünftig 

weiter optimiert werden. Die Integration weiterer Drucksensoren entlang der Flanke kann dabei 

für die Annäherung an Öffnungen eingesetzt werden, wie es in den Versuchen von Enders et 

al. (2009) beschrieben wurde. Andere Arten der großräumigen messtechnischen Erfassung des 

Drucks sind nicht bekannt. In einigen Studien wurde höchstens kleinräumig eine Umrechnung 

der ermittelten Geschwindigkeitsfelder in Druckfelder durchgeführt.  

Die weiterführende Betrachtung des SVG und des Druckgradienten wird folglich als vielverspre-

chend angesehen und es sollte zukünftig weiter untersucht werden, ab welchem Grenzwert der 

räumlichen Beschleunigung eine Änderung des Verhaltens (Verhaltensgradient) zu beobachten 

ist. 
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5.3.2 Hinweise zur Turbulenz 

Zwar kann im Rahmen dieser Arbeit keine detaillierte Turbulenzanalyse mehr durchgeführt 

werden, jedoch sollen im Folgenden einige Hinweise gegeben werden, die im Laufe der Bear-

beitung aufgekommen sind. In Abschnitt 3.2 wurde bereits auf die Grundlagen der Reynoldszer-

legung und die turbulenten Eigenschaften der Strömung eingegangen. Die Strömung kann folg-

lich in einen mittleren Term und einen Schwankungsterm, der die turbulente Strömungsbewe-

gung charakterisiert, zerlegt werden. Walzen68 und Rezirkulationszonen, die sich hinter Bau-

werkskanten ausbilden und quasi-stationär sind, werden dabei hauptsächlich durch den mittle-

ren Term charakterisiert. Demgegenüber werden Wirbelstrukturen, die sich von festen Oberflä-

chen ablösen und mit der Strömung transportiert werden, vor allem durch den Schwankungs-

term beschrieben. Dieser entspricht wiederum einem zeitlichen Geschwindigkeitsgradienten. 

Wird bezüglich der transportierten Wirbel außerdem das mitbewegte Bezugssystem betrachtet, 

werden die Wirbel als sich drehende Strukturen sichtbar, während sie sich im Bezugssystem 

Erde aufgrund der Überlagerung mit dem stationären, mittleren Strömungsanteil eher als ein 

„Hin- und Her-Zappeln“ des Geschwindigkeitsvektors ausprägen69.  

Darlegungen zu turbulenten Strömungsgrößen, deren Berechnung und dem Fischverhalten gibt 

es in der Literatur eine Vielzahl – hier sind vor allem die sehr umfangreichen Untersuchungen 

von Pavlov et al. (2000) zu nennen. Des Weiteren haben Lacey et al. (2012) das sogenannte 

IPOS-Framework entwickelt, in dem sie turbulente Strömungsgrößen in verschiedene Bereiche 

untergliedern: (1) die Intensität (I = intensity), (2) die Periodizität (P = periodicity), (3) die 

Orientierung (O = orientation) und (4) der Maßstab (S = scale). Für die einzelnen Kategorien 

werden verschiedene Parameter zu deren Beschreibung genannt. Das Problem an dieser Stelle 

ist, dass viel Theorie kursiert, aber oft (a) keine präzisen, (b) kontroverse oder (c) keine Defi-

nitionen gegeben werden. Dies ist höchstwahrscheinlich auch der Grund dafür, warum die The-

orie so selten umgesetzt und angewendet wird.  

Als klares Beispiel kann die Turbulenzintensität genannt werden. Eine Übersicht einiger, mög-

licher Definitionen aus unterschiedlichen Quellen wurde entsprechend ihrer originalen Darstel-

lungen in Anhang A.11 aufgeführt. Es zeigt sich, dass die Turbulenzintensität sehr unterschied-

lich definiert wurde. Die häufigste Form entspricht auch der in DIN EN 61400-1 (VDE 0127-1) 

für Windkraftanlagen definierten Form. Dort wird die Standardabweichung „einer“ Geschwin-

digkeit auf „eine“ mittlere Geschwindigkeit bezogen – also in der Form 𝑇𝐼 =  𝑠𝑡𝑑(𝑣?)/ 𝑣?. 

Dadurch ergibt sich wiederum die nächste Schwierigkeit, da nicht genau definiert wird, auf 

welche Geschwindigkeiten sich dies bezieht (durch die Fragezeichen in der Formel gekenn-

zeichnet). Es können einzelne Geschwindigkeitskomponenten gemeint sein oder auch die re-

sultierende Geschwindigkeit – beides taucht in der Literatur auf. Ebenso kann für die mittlere 

Geschwindigkeit die lokale, zeitgemittelte Geschwindigkeit gemeint sein oder aber auch die 

über einen bestimmten Raum (z.B. das gesamte Untersuchungsgebiet) gemittelte Geschwindig-

keit. Auch das wird aus den Beschreibungen meist nicht deutlich herausgearbeitet.  

Bei Normalisierung mit der mittleren lokalen Geschwindigkeit stellt sich außerdem die Frage 

nach der Aussagekraft. Betrachtete man beispielweise zwei Punkte mit ähnlichen Schwankungs-

anteilen, ergibt sich auch eine ähnliche Standardabweichung. Geht jedoch in dem einen Punkt 

                                                
68 Walzen stellen in der Regel Rezirkulationszonen mit horizontaler Achse dar. 
69 An dieser Stelle hilft auch die Betrachtung der komplexen Zahlenebene, die sehr schön zur Veran-

schaulichung der Fourier Transformation genutzt werden kann. 
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die mittlere Geschwindigkeit gegen Null, während sie in dem anderen sehr groß ist, ergeben 

sich zwei völlig unterschiedliche Turbulenzintensitäten. Im Punkt mit geringer Geschwindigkeit 

wird sie folglich enorm groß, was aber in diesem Fall nicht gleichbedeutend mit einer für den 

Fisch anspruchsvollen Situation sein muss – denn die Schwankungen sind in beiden Fällen die-

selben. Weiterhin ist die Gleichung für eine mittlere Geschwindigkeit von null nicht definiert, 

wie auch Herwig (2004) betont. 

In vielen weiteren Studien besitzt die Turbulenzintensität außerdem eine Vielzahl möglicher 

Unterteilungen und Spezifikationen sowie unterschiedliche Symbole und Einheiten (vgl. An-

hang A.11). Daher wird die Annahme getroffen, dass der Begriff „Intensität“ in der Literatur 

sehr häufig nicht ausschließlich im Sinne der hydromechanischen Größe genutzt wird, sondern 

eher die Stärke oder Heftigkeit turbulenter Schwankungen ganz allgemein beschreiben soll.70 

Dies wird gerade dann deutlich, wenn auch die turbulente kinetische Energie k (siehe Glei-

chung 3.42) auch als Turbulenzintensität bezeichnet wird.  

Da die Intensität außerdem im physikalischen Sinne einer Leistung pro Fläche mit der Einheit 

Watt pro Quadratmeter entspricht und die meist verwendete Form der Turbulenzintensität ein-

heitenlos ist, erweist sich der Begriff grundsätzlich als nicht präzise. Da sich bei der Recherche 

starke Überschneidungen mit dem Turbulenzgrad zeigten (z.B. Herwig 2004; Prandtl et al. 

1990; siehe Seite 387), wird an dieser Stelle die deutliche Empfehlung zur Verwendung dieser 

Bezeichnung sowie der zugehörigen mathematischen Definition gegeben.  

Die Vermischung der Begrifflichkeiten und Definitionen bezüglich der Turbulenzintensität in 

der Literatur erschwert damit eine Vergleichbarkeit und kann im schlimmsten Fall sogar auf-

grund der unterschiedlichen Definitionen zu gegensätzlichen Aussagen führen. 

Diese Diskussion soll darauf hinauslaufen, dass die gewählten Parameter einer genauen Prüfung 

ihrer Aussagekraft im Zusammenhang mit dem Fischverhalten bedürfen und daher stets hinter-

fragt werden sollten. Es wurde bereits darauf eingegangen, dass Fische sogar turbulente Zonen 

bevorzugen, da sie dadurch Informationen über die Strömung erhalten, die sie beispielsweise 

zur rheotaktischen Ausrichtung nutzen können (siehe Abschnitt 2.3.2). Ebenso wurde darge-

legt, dass die Tiere gezielt Wirbelstrukturen zur energiesparenden Fortbewegung nutzen (siehe 

Abschnitt 2.4.3) oder in Rezirkulationszonen verharren (z.B. Adam und Lehmann 2011; 

Tarrade et al. 2008). Dennoch gibt es auch Bereiche oder Situationen, in denen Turbulenzen 

gemieden werden – gerade dann, wenn dies zu einer instabilen Körperlage führen kann (Webb 

und Cotel 2011b). Um beides zu vereinen, stellten Smith et al. (2014) die Hypothese zur An-

ziehung und Meidung von Turbulenz auf (siehe Abschnitt 3.5.3, Seite 153). Und selbst wenn 

nicht periodisch und unvorhersehbar auftretende Turbulenzen den Fischen eine höhere Leis-

tung abverlangen (Alexandre et al. 2013; Tritico und Cotel 2010), ist dies nicht gleichbedeu-

tend mit einem Meiden dieser Bereiche.  

Ein wichtiger Punkt, den Lacey et al. (2012) ansprechen, sind die Unterschiede im Turbulenz-

spektrum (siehe Abschnitt 3.2.4), die zwischen Natur und Labor auftreten. Dieser Aspekt bedarf 

                                                
70 Da Intensität eigentlich eine physikalische Größe darstellt, findet man sogar auf Wikipedia die folgende 

Aussage: „Außerhalb der Physik wird der Begriff in ungenauer Weise auch für „Stärke“, „Kraft“, 

„Amplitude“, oder „Pegel“ verwendet.“ (https://de.wikipedia.org/wiki/Intensit%C3%A4t_(Physik), ab-
gerufen am 25.04.2020); auch im Englischsprachigen wird die synonyme Verwendung des Begriffes der 

„Intensität“ für Stärke usw. als „umgangssprachlicher Gebrauch“ bezeichnet (https://en.wikipe-

dia.org/wiki/Intensity, abgerufen am 15.01.2023) 
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zukünftig weiterer Untersuchungen, indem das Spektrum der Turbulenz an verschiedenen was-

serbaulichen Anlagen umfangreicher untersucht und kategorisiert wird, wie es in Ansätzen für 

natürliche Habitate getan wurde (siehe Lacey et al. 2012; Wilkes et al. 2013). 

Zur Beschreibung der Stärke der Turbulenz werden folglich meist zeitliche Geschwindigkeits-

gradienten im Rahmen der statistischen Beschreibung der Turbulenz verwendet. Auf Basis die-

ser statistischen Untersuchungen ist es jedoch oft schwierig, eine Aussage über die Struktur, 

z.B. den Verlauf der Achse, eines Wirbels zu erhalten. Daher können die Ansätze der struktu-

rellen Beschreibung der Turbulenz in Form der kohärenten Strukturen ein zielführender Ansatz 

sein. In Abschnitt 3.2.4 wurde in Gleichung 3.51 das Q-Kriterium vorgestellt, das auch im Zu-

sammenhang mit fischökologischen Studien erwähnt wird (z.B. Haselbauer und Martinez 2011; 

Roth et al. 2021). 

Meist findet die Berechnung anhand hydrodynamisch-numerischer Simulationen statt, jedoch 

kann es auch bei der Anwendung kleinräumiger und hochaufgelöster Messtechnik (z.B. PIV, 

siehe Abschnitt 3.4.1) ermittelt werden. Für das hier untersuchte Schrägrechensetup sind die 

Ergebnisse der hydrodynamisch-numerischen Simulation in Abbildung 5.30 dargestellt. Um zu 

zeigen, wie sich die Wahl der Grenze für das Q-Kriterium auf die Visualisierung auswirkt, wur-

den zwei verschiedene Isoflächen dargestellt: für 0,50 s-2 und für 15 s-2. In diesem Fall sind die 

Einflüsse des im Q-Kriterium enthaltenen Anteils des Wirbeltensors stromauf des Rechens fast 

nicht zu erkennen, weshalb keine Beeinflussung der Fische durch größere Wirbelstrukturen 

oberstromig des Rechens vermutet wird. 

 

Abbildung 5.30:  Visualisierung des Q-Kriteriums am Schrägrechensetup (30°): es wird ersichtlich, wie 

sich die Änderung des Grenzwertes für die Isofläche des Q-Kriteriums auf die räumliche Ausbreitung der 

dargestellten Strukturen auswirkt 

Um demgegenüber ein anderes Beispiel und damit die mögliche Bedeutung des Q-Kriteriums 

darzulegen, wird eine Untersuchung am Flachrechen betrachtet (Lehmann et al. 2021a, Abbil-

dung 5.31). In diesem Beispiel konnte der sich in Strömungsrichtung rechtsseitig des Rechens 

ausbildende, luftziehende Wirbel durch das Q-Kriterium sehr gut abgebildet werden. Dieser 

Wirbel zeigte in den Lebendtierversuchen sogar eine Gefährdung der Stabilität der Fische. Auch 
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Tritico und Cotel (2010) gehen auf eine mögliche Körperrotation der Tiere bei zu großer Wir-

belstärke (Vortizität71) ein. Da diese Wirbelstärke bei positivem Q-Kriterium den überwiegen-

den Anteil darstellt, bekräftigt dies eine zukünftig verstärkte Betrachtung dieses Parameters für 

die strukturelle Visualisierung der Turbulenz. Folglich muss weiter untersucht werden, welche 

konkreten Grenzwerte in Kombination mit Fischlängen womöglich zu einer Destabilisierung 

führen können.  

 

Abbildung 5.31:  Q-Kriterium am Flachrechensetup: (a) Aufnahme eines luftziehenden Wirbels während 

der ethohydraulischen Versuche (Foto: Institut für angewandte Ökologie, IfÖ 2017); (b) Ermittlung des 

Q-Kriteriums anhand hydrodynamisch-numerischer Simulationen (mit Flow-3D® von Flow Science, Inc.; 

aus Heid 2017) 

 

 

                                                
71 Die Vortizität (resultierend aus der zweifachen Rotation, siehe Abschnitt 3.1 und 3.2.2) stellt ebenfalls 

eine Differenz räumlicher Geschwindigkeitsgradienten dar.  
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6 Empfehlungen zur ethohydraulischen 

Modellierung 

Erkenntnis hängt […] einerseits mit Entlastung vom 

„Druck der Realität“, andererseits mit analogisierender 

Merkmalsübertragung zusammen. 

(Stachowiak 1980) 

 

Anhand der aus der Grundlagenanalyse sowie der Datenauswertung resultierenden Erkennt-

nisse wird im folgenden Kapitel noch einmal auf die drei Forschungsgegenstände fokussiert. 

Dazu werden die wesentlichen Ergebnisse und Empfehlungen zusammengefasst.  

6.1 Ethologische und hydraulische Beschreibung 

Welche ethologischen und hydraulischen Parameter können für ethohydraulische Untersuchungen 

zielführend genutzt werden? Und wie können diese Parameter messtechnisch und numerisch evalu-

iert und analysiert werden? 

Im Rahmen der Arbeit konnten bezüglich der ethologischen und hydraulischen Beschreibung 

drei wesentliche Hypothesen und Konzepte entwickelt werden, die zukünftig weiteren Unter-

suchungen bedürfen: der Fischkörper als Geschwindigkeits-Druck-Wandler, das ethohydrauli-

sche Gradientenkonzept sowie die Einteilung hydraulischer Parameter in informationsbasierte 

und leistungsbasierte Größen. 

Zur Relevanz des Fischkörpers  

 Es konnte mithilfe der simultanen FSS- und ADV-Messungen gezeigt werden, dass 

der Fischkörper als eine Art Geschwindigkeits-Druck-Wandler dient und Ge-

schwindigkeitsfluktuationen voraussichtlich dreidimensional aufgezeichnet wer-

den können – vertikal und längs der Körperoberfläche mit den unterschiedlich aus-

gerichteten Epidermalneuromasten und normal zur Körperoberfläche mit den Ka-

nalneuromasten (Hypothese anhand der messtechnischen Analyse). Die Information 

zum Geschwindigkeitsanteil in oberflächennormaler Richtung resultiert folglich aus 

der Umwandlung der Geschwindigkeit in einen (Stau-)Druck und konnte mit der 
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FSS gemessen werden. Daraus folgt, dass die Geschwindigkeiten zukünftig bei neu-

roethologischen Betrachtungen unbedingt dreidimensional analysiert werden soll-

ten. (Abschnitt 5.1.1) 

 Die eben genannte Energieumwandlung gilt sowohl für die konvektiv transpor-

tierten Fluktuationen (Informationstransport) als auch für das lokale mittlere Ge-

schwindigkeitsfeld. Die Information bleibt sogar trotz des den Fisch umgebenden 

Druckfelds und damit der Verringerung der Transportgeschwindigkeit (mit dem 

Transportmedium Wasser) erhalten und ist beidseitig in entgegengesetzter Wir-

krichtung detektierbar. (Abschnitt 5.1.1 und 5.1.2) 

 Den Fischkörper selbst umgibt ebenfalls ein in der Literatur mehrfach erwähntes 

Druckfeld. Da dieses bisher nur im Zusammenhang mit der Bewegung im stehenden 

Wasser in Verbindung gebracht wurde, wurde in dieser Arbeit auf den Wechsel des 

Bezugssystems hingewiesen. Das Druckfeld stellt dabei das rezeptive Feld des Fi-

sches dar. Der Einfluss dieses Feldes wurde in der Literatur vielfach mit ein bis zwei 

Körperlängen definiert. In den vorliegenden Untersuchungen zeigte sich anhand 

der Korrekturfunktion ebenfalls, dass der Einfluss des Fischkörpers auf die Strö-

mung sich im Abstand von einer Fischlänge auf weniger als 1% der ungestörten 

Geschwindigkeit verringerte und für die drei getesteten Geschwindigkeiten unge-

fähr gleich war (siehe Anhang A.4, Seite 342). Bezüglich der genauen Ausdehnung 

des rezeptiven Feldes sowie einer präzisen Definition ist noch Forschungsbedarf. 

(Abschnitt 5.3.1) 

Das ethohydraulische Gradientenkonzept 

 In der gesichteten Literatur zur Sinnesphysiologie wurde die Relevanz der Reizän-

derung für die Sinneszellen hervorgehoben. (Abschnitt 2.2) 

 In der gesichteten Literatur zur Orientierung im Raum wurde die Relevanz des Gra-

dientenfeldes für die Orientierung (mit Bezug zu den Taxien) hervorgehoben. 

(Abschnitt 2.3.2) 

 In der gesichteten Literatur zur Schwimmkinematik wurde die Änderung des 

Schwimmverhaltens bzw. konkret der Schwimmart in Abhängigkeit von der Strö-

mungsgeschwindigkeit beschrieben. Dabei wird jeweils eine für den relevanten Ge-

schwindigkeitsbereich effiziente Schwimmgeschwindigkeit gewählt. (Abschnitt 

2.4.2 und 5.2.1) 

 In der Hydromechanik führen Änderungen der Geometrie oder wasserbaulichen 

Struktur auch zu Änderungen, des sie umgebenden Strömungsfelds. Viele oft ge-

nutzte Strömungsgrößen können dabei auch als räumliche und zeitliche Gradien-

ten der Geschwindigkeit beschrieben werden – turbulente kinetische Energie, Be-

schleunigungen, Vortizität, Scherungen usw. (Abschnitt 3.1 und 3.2) 

 Die Änderung des Druckfeldes aufgrund der „Stauungserscheinungen“ kann bspw. 

in Form einer hydrodynamischen Bildgebung genutzt werden. (Abschnitt 5.1.3) 

 Zukünftig sollte weiterhin untersucht werden, ob sich mithilfe von Druckgradien-

ten oder der räumlichen Geschwindigkeitsgradienten (SVG, eng. spatial velocity 
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gradients) in Verbindung mit getestetem Fischverhalten Reaktionsräume abgren-

zen lassen, in denen Fische ein bestimmtes reproduzierbares Verhalten zeigen. (Ab-

schnitt 5.3.1) 

 Es zeigt sich, dass Gradienten in der Ethohydraulik in vielerlei Hinsicht eine be-

deutende Rolle spielen und daher zukünftig im Rahmen eines ethohydraulischen 

Gradientenkonzeptes weiter untersucht werden sollten.  

Informationsbasierte und leistungsbasierte Parameter 

 Oft wird die Sinneswahrnehmung der Fische bei ethohydraulischen Untersuchun-

gen nicht im Detail berücksichtigt. Daher findet keine ausreichende Trennung zwi-

schen Parametern statt, die Informationen liefern, und denen, die sich auf die Leis-

tung der Tiere kräftezehrend auswirken. (Abschnitt 5.1.4) 

 Zeitgemittelte Strömungsfelder beziehen sich vor allem auf die Leistung der Tiere 

(Widerstand durch die auf den Körper wirkenden Druckunterschiede) und dienen 

zur großräumigen Orientierung (Gradientenfelder). 

 Zeitliche Schwankungsgrößen liefern in der Regel Informationen und können der 

kleinräumigen Orientierung dienen. Je nach Ausmaß der Schwankungen kann auch 

die Stabilität der Tiere jedoch beeinflusst werden. Hier besteht ebenfalls For-

schungsbedarf. 

Weitere Parameter, Messtechnik und Numerik 

 Zukünftig sollten die oben bereits erwähnten Druckgradienten im Zusammenhang 

mit dem Fischverhalten genauer untersucht werden. Diese können analog zu den 

bereits häufiger betrachteten räumlichen Geschwindigkeitsgradienten gesehen 

werden. Hier bedarf es einer genaueren Analyse bezüglich deren Eignung und Re-

levanz. (Abschnitt 5.3.1) 

 Für die Bestimmung der Druckgradienten sind aktuell noch hydrodynamisch-nume-

rische Simulationen nötig, da die Messtechnik zur hochaufgelösten Aufzeichnung 

von Druckgradienten zunächst weiter optimiert werden muss. Erste Tests zur Be-

stimmung des Druckgradienten über die Breite der FSS zeigen jedoch bereits viel-

versprechende Ergebnisse. Die räumlichen Geschwindigkeitsgradienten können 

mithilfe etablierter Geschwindigkeitsmesstechnik analysiert werden. (Abschnitt 

5.1.5)  

 Ebenso ist zukünftig die nähere Analyse des Q-Kriteriums als Maß für kohärente 

Strukturen von Bedeutung. Da als Basis ein räumlich hochaufgelöstes Strömungs-

feld vorliegen muss, ist die Bestimmung für die im wasserbaulichen Kontext not-

wendige Größenordnung nur mithilfe hydrodynamisch-numerischer Simulationen 

möglich. Da hier eine maßgebliche, visuelle Analyse der Wirbelstrukturen erfolgt, 

bedarf es außerdem der Erarbeitung von Empfehlungen für die geeignete Wahl des 

Wertebereichs zur Visualisierung. (Abschnitt 5.3.2) 

 Eine weiterhin große Wissenslücke liegt im Bereich der verschiedenen turbulenz-

beschreibenden Parameter und deren Wirkung auf Fische vor. Die Aussagen in 



Empfehlungen zur ethohydraulischen Modellierung 

   264 

der Literatur sind immer wieder sehr kontrovers, wobei sich das Bild einer situati-

ven Turbulenzpräferenz immer weiter verstärkt. Manche Autoren beschreiben die 

Bevorzugung turbulenter Bereiche, was mit dem möglichen Informationstransport 

verknüpft wird. Andere Autoren heben die leistungsschwächenden Auswirkungen 

der Turbulenz hervor. Diesbezüglich bedarf es dringend einer detaillierten und gut 

geplanten Untersuchung, um mehr Klarheit zu schaffen und die möglichen Auswir-

kungen der Turbulenz beim Bau von Anlagen zur Durchgängigkeit zu berücksichti-

gen. (Abschnitt 5.3.2) 

 Daran anknüpfend sind die in der Literatur vorzufindenden Definitionen einzelner 

Parameter – im Speziellen der Turbulenzintensität – sehr konfus. Es bedarf damit 

einer einheitlichen und klaren Definition für die zukünftige Anwendung. Ob die 

Turbulenzintensität im ethohydraulischen Kontext einen geeigneten Parameter dar-

stellt, ist stark in Frage zu stellen. (Abschnitt 5.3.2) 

 Bezüglich der Messtechnik wurde sowohl für ethologische (Tabelle 2.2) als auch 

für hydraulische Zusammenhänge (Tabelle 3.2) eine Übersicht gegeben, um 

diese in zukünftigen Untersuchungen zielführend wählen und einsetzen zu können.  

 Auch die erarbeitete Zusammenstellung von in der Literatur im Zusammenhang mit 

dem Fischverhalten genannten Verhaltensweisen (Tabelle 5.4) kann als Basis für 

zukünftige Verhaltensanalysen dienen. Sie sollte weiter ausgearbeitet und spezifi-

ziert werden, sodass ein international einheitliches Verständnis verwendeter Be-

grifflichkeiten vorliegt. (Abschnitt 5.2.1) 

 Dringend notwendig ist die Weiterentwicklung eines geeigneten Fischtrackingsys-

tems, um zukünftig eine detaillierte Verschneidung des hydrodynamischen Reizes 

mit der Reaktion des Fisches durchführen zu können. (Abschnitt 2.5.2 und 5.2.2) 

 Die Messung mit der Fischsinnessonde (FSS) hat sich als vielversprechender An-

satz herausgestellt, um Gradienten direkt messen zu können. Dennoch besteht be-

züglich ihres Einsatzes sowie ihrer Ausstattung in einigen Punkten noch Optimie-

rungsbedarf. (Abschnitt 5.1.5) 

 Zukünftig können mit einer weiterentwickelten FSS noch folgende Punkte unter-

sucht werden: (1) Kann ein zeitlicher Versatz der links- und rechtsseitig empfange-

nen Signale zur Richtungsbestimmung beitragen? Für diesen Aspekt ist eine hö-

here Abtastrate der FSS nötig. (2) Kann die konvektive Geschwindigkeit anhand 

des Wirbeltransportes entlang der Flanken bestimmt werden? Für diesen Aspekt 

sind mehrere seitlich aufgereihte Drucksensoren nötig. (3) Es können noch weitere 

aufgezeichnete Parameter der FSS (z.B. das Magnetfeld oder die Temperatur) ana-

lysiert und Ansätze zur Berücksichtigung der multimodalen Wahrnehmung der 

Fische entwickelt werden. (Abschnitt 5.1.5) 
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6.2 Hydraulische Strukturen 

Welche Parameter/Informationen gehen von wasserbaulichen Strukturen aus? Wie kann Fischver-

halten an wasserbaulichen Strukturen kategorisiert werden? 

Anhand der Untersuchungen konnte das bisher in der Literatur allgemein beschriebene Verhal-

ten von Fischen an einem Fischschutzrechen beispielhaft angewendet werden (5.2.1). Fische 

versuchen bei ihrer Wanderung stets Energie einzusparen und passen daher ihr Verhalten der 

vorliegenden Situation entsprechend an. Dafür haben sie beispielsweise verschiedene 

Schwimmarten zum Verharren an Strukturen oder der Wand entwickelt, die sie selbst an dem 

einfachen Rechensetup zeigten. Der Stützrahmen des Rechens, auf dem die horizontal verlau-

fenden Rechenstäbe aufliegen, stellt dabei eine solche Struktur dar. Im Hinblick auf eine reale 

Anlage werden diese Bereiche wesentlich größer sein und den Tieren dort je nach allgemeiner 

Strömungssituation eine Möglichkeit zum Verharren anbieten. Ausschlaggebend ist dabei auch 

die Größe der Struktur im Verhältnis zur Fischgröße. Auch das Auffinden des Bypasses wird an 

einer Anlage im Freiland um ein Vielfaches schwieriger, da das Verhältnis von durchströmtem 

Rechenquerschnitt zum Öffnungsquerschnitt eines Bypasses um ein Vielfaches größer ist.  

Die Strukturen machen sich über ihr Druckfeld bemerkbar (Abschnitt 5.1.3 und 5.3.1), welches 

analog zum rezeptiven Feld des Fisches gesehen werden kann. Dadurch wird deutlich, dass 

nicht nur das eigene rezeptive Feld des Fisches zur Wahrnehmung relevant ist, sondern auch 

die Reichweite, über die sich Informationen über die Umgebung im Strömungsfeld ausbreiten. 

Wie oben bereits beschrieben wurde, stellt sich hier die Frage, ob diese Druckfelder bei der 

Definition von Reaktionsräumen helfen.  

Vorsicht ist außerdem bezüglich der theoretischen Zerlegung des Geschwindigkeitsvektors in 

verschiedentlich ausgerichtete Anteile geboten (Abschnitt 5.1.4). Diese oft praktizierte Zerle-

gung ist nur dann sinnvoll, wenn auch eine Oberfläche vorliegt, auf die sie sich als Strömungs-

druck auswirken kann. Dann findet eine Kraftwirkung auf diese Fläche statt, was im ethohyd-

raulischen Kontext interpretiert werden kann. Ein halbdurchlässiger Rechen stellt hierbei keine 

feste Oberfläche dar. 

Für die Beschreibung der an wasserbaulichen Strukturen vorliegenden Informationen ist die 

Wanderrichtung von Bedeutung. Die vorliegenden Untersuchungen wurden an einem Setup für 

den Fischabstieg durchgeführt, weshalb hier die Druckausbreitung im Aufstau maßgeblich dis-

kutiert wurde. Für den aufsteigenden Fisch ergibt sich jedoch ein anderes Bild. Daher ist es 

möglich, dass der Fisch bei der Auf- und Abwanderung zwar gleiche hydrodynamische Reize, 

jedoch andere Muster als Anhaltspunkte nutzt und sich seinem Ziel durch andere Annäherungs-

strategien nähert. Für die Differenzierung bezüglich des Auf- und Abstiegs ist somit ebenfalls 

weitere Forschung nötig.    

Für die Auffindbarkeit und Akzeptanz von Anlagen zur Fischdurchgängigkeit muss zukünftig 

die bereits erwähnte Strategie der Tiere bei der Annäherung verstanden werden. Deshalb ist 

eine genaue Analyse der Bewegungs- oder speziell der Sondiermuster unter Einbezug der Stan-

dard Search Theory  (Abschnitt 5.2.1) ratsam. 

Zuletzt sei noch erwähnt, dass im Rahmen einer genaueren Untersuchung relevanter Turbu-

lenzparameter eine Datensammlung zu dem Spektrum von an Wasserkraftanlagen auftreten-

den turbulenten Schwankungsgrößen angestellt werden sollte – getrennt nach Fischauf- und 
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Fischabstieg. Dadurch könnten mögliche Wertebereiche den in natürlichen Fischhabitaten vor-

kommenden Schwankungsbereichen gegenübergestellt werden, was eine Bewertung der Rele-

vanz dieser Parameter für den Fisch ermöglichen könnte.  

6.3 Verknüpfung der Disziplinen 

Wie können die Erkenntnisse dieser Arbeit zukünftig in ethohydraulischen Modellen sinnvoll ange-

wendet werden?  

Bezüglich der Verknüpfung der Disziplinen besteht wohl der größte Forschungsbedarf und hier 

ist eine Ausarbeitung und Zusammenstellung von neuen Methoden sinnvoll. Die in dieser Arbeit 

betrachtete Art der ethohydraulischen Modellierung bezieht sowohl numerische als auch mess-

technische Analysen in Betracht und versucht sie mit dem Fischverhalten in Verbindung zu 

bringen. Der Fokus liegt in der Regel auf wasserbaulichen Anlagen. Jedoch leisten auch Modelle 

anderer Größenskalen von den sehr kleinen neuroethologischen Modellen über die schwimm-

dynamischen Analysen bis hin zu den sehr großräumigen Makro-Habitatmodellen einen Beitrag 

zum Verständnis der Zusammenhänge zwischen Fisch und Strömung. Ein verstärkter fachlicher 

Austausch zwischen diesen Teildisziplinen ist zukünftig sinnvoll. Die Zusammenstellung der 

Grundlagen in den Kapiteln 2 und 3 sollen dahingehend bereits zur Verbesserung der ethohyd-

raulischen Modellierung dienen, indem ein Überblick über viele relevante Aspekte gegeben 

wird.  

Die ethohydraulische Signatur 

Ethohydraulische Signaturen stellen die grundlegende Basis für die Interpretation von Strö-

mungssignaturen dar. Basierend auf den Erkenntnissen dieser Arbeit ist eine weitere Untersu-

chung der Druckgradienten zur Entwicklung einer solchen Signatur sinnvoll. In welcher Form 

dies genau stattfinden kann, ist noch unklar, da es hierfür einer genaueren Gegenüberstellung 

von Verhalten und Strömungsreiz bedarf. Eine Bewegung der Tiere entlang von Gradienten 

scheint jedoch anhand der qualitativen Beobachtungen wahrscheinlich. Es wird außerdem da-

von ausgegangen, dass insbesondere eine Kombination verschiedener Parameter (z.B. Ge-

schwindigkeit und Druckgradient) ausschlaggebend für ein bestimmtes Verhalten sein kann, 

weshalb der Fokus nicht zu stark auf einzelne Größen gelegt werden sollte.  

Auch das vorgestellte Portfolio an Verhaltensweisen sowie die Ansätze zur Quantifizierung des 

Verhaltens in Form von Verhaltensgradienten können zukünftig dazu dienen, ethohydraulische 

Signaturen einfacher zu erarbeiten. Außerdem sei an dieser Stelle erwähnt, dass ein Fisch nur 

auf einen hydrodynamischen Reiz reagiert, wenn er diesen auch bewusst wahrnimmt. Daher ist 

es wichtig die Grundlagen der Sinnesphysiologie (Abschnitt 2.2) sowie der Interaktion zwischen 

Fisch und Fluid bei der Lokomotion (Abschnitt 2.4) bei der Wahl möglicher Parameter für einen 

Reiz stets zu berücksichtigen.  

Wichtig ist auch, dass ein Transfer zur Natur stattfindet, um die Bedeutung von Modelleffekten 

im Labor, z.B. Einfluss der Modellränder und Trübung, zu überprüfen. Gerade die Trübung ist 

ein relevanter Punkt, da sich in zahlreichen Studien zeigte, dass die Tiere beim Wegfall eines 

Sinnesorgans und der Kompensation durch ein anderes Sinnesorgan auch ein anderes Verhalten 
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aufweisen. Wenn die Sicht beispielsweise aufgrund der Trübung oder der schwachen Lichtver-

hältnisse in größerer Tiefe eingeschränkt ist, muss der Fisch stärker anhand der Informationen 

seiner Seitenlinie manövrieren. 

Weiterentwicklung der Messtechnik und Datenauswertung 

Aus der Arbeit wird auch die Bedeutung der Entwicklung neuer Messtechnik und der Erprobung 

neuer Ansätze deutlich. Die einfache Messtechnik zeigte bereits eine gute Einsatzfähigkeit und 

konnte erste Einblicke in die hydrodynamischen Bilder vor dem Rechen ermöglichen. Die Wei-

terentwicklung solcher Messtechnik wird daher als sehr wichtig angesehen, da das Verständnis 

des verhaltensauslösenden, hydrodynamischen Reizes ein wichtiges Kernstück der ethohydrau-

lischen Modellierung darstellt.  

Als herausfordernd erwies sich jedoch die Einarbeitung in die theoretische Berechnung und 

Visualisierung verschiedenster Strömungsgrößen basierend auf den großen Datenmengen, die 

eine Programmierung zwingend erforderlich machte. In der Literatur sind oft nur kleine An-

haltspunkte, aber keine konkreten Vorgehensweisen zur Messdatenauswertung zu finden. Ei-

nige Autoren beschreiben mögliche Parameter, die mit dem Fischverhalten gekoppelt werden 

können, ermitteln diese aber selbst nicht. Somit kursiert in der Literatur sehr viel Theorie ohne 

deren konkrete Anwendung. Dies ist unter anderem ein Grund für die ausführliche Darlegung 

der Berechnungsgrundlagen in Kapitel 3, die zukünftig bei der Datenanalyse unterstützen sol-

len. Ein Ziel ist darauf aufbauend, eine Anwendungssoftware zur ethohydraulischen Modellie-

rung zu entwickeln. Dahingehend ist auch die bereits mehrfach erwähnte, zukünftige Verwen-

dung von Methoden der künstlichen Intelligenz wichtig.  

Ein sehr wichtiger Punkt ist auch die mehrfach erwähnte Weiterentwicklung eines robusten 

Fischtrackingsystems. Hierzu wurden im Rahmen dieser Arbeit ebenfalls erste Tests mit einer 

Tiefenkamera (Intel® RealSenseTM D455) während der Lebendtierversuche durchgeführt. 

Erste Fischpositionen konnten bereits extrahiert werden, weshalb zukünftig vertiefte Untersu-

chungen geplant sind. 

Das Reaktionsraummodell (RRM, eng. reactive region model) 

Basierend auf den Ergebnissen der Arbeit wird weiterhin die Entwicklung eines Reaktionsraum-

modells empfohlen. Dabei werden keine Individuen selbst modelliert, sondern der Modellan-

satz stellt Räume dar, in denen mit großer Wahrscheinlichkeit ein bestimmtes Verhalten eintre-

ten wird. Die Grenzen dieser Bereiche werden von den Tieren meist durch ein Sondierverhalten 

abgetastet. Wie oben beschrieben, sollte dabei nicht auf einen Strömungsparameter fokussiert, 

sondern mehrere integriert werden: Strömungsgeschwindigkeiten können grundsätzlich Auf-

schluss über die Leistungsfähigkeit geben, räumliche Geschwindigkeits- oder Druckgradienten 

können zu starke Änderungen hervorheben, die der Fisch womöglich als bedrohlich ansieht und 

das Q-Kriterium kann destabilisierende Wirbel identifizieren. Für die Herstellung der Durch-

gängigkeit an einer untersuchten Anlage ist es dann z.B. wichtig, dass Bereiche, in denen Fische 

ein Verharren zeigen, miteinander über Bereiche verknüpft sind, die sie durch Dauerschwim-

men passieren können. Zusätzlich sollte hier auch eine Unterscheidung zwischen der Aufstiegs- 

und der Abstiegsbewegung sowie der relevanten Zielfischart und ggf. den Größenklassen ge-

troffen werden. Nicht zuletzt sollten auch allgemeine geometrische Größen, wie z.B. die Was-

sertiefe, der Öffnungsquerschnitt eines Bypasses oder auch die Schlitzweite in einer Aufstiegs-

anlage, als Parameter mit einfließen, um den Anforderungen der Tiere zu genügen. 
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Aufgrund der räumlichen Ausbreitung der Turbulenz sowie auch des räumlichen Bewegungs-

spielraumes der aquatischen Lebewesen ist außerdem eine dreidimensionale Betrachtung der 

Strömung sowie der Modellierung an wasserbaulichen Anlagen notwendig. Adhikari und 

Longmire (2013) beschreiben unter anderem, dass es durch eine Extrapolation dreidimensio-

naler Wirbelstrukturen aus planaren Daten zu Fehlinterpretationen und gravierenden Fehlern 

kommen kann. Daher ist bei der Reduktion der Dimensionalität stets zu prüfen, ob diese hin-

sichtlich abzubildender Aspekte gerechtfertigt ist (Herwig und Schmandt 2015). Gerade beim 

Fischabstieg ist dies unter Berücksichtigung der großen Fläche des Fischschutzrechens und dem 

in einer bestimmten Wassertiefe angeordneten und sehr viel kleineren Bypass essentiell.  

Und auch wenn die Verknüpfung der Disziplinen sehr komplex erscheint, macht die folgende 

Aussage von Barth und Schmid (2001) doch Hoffnung: „Die detaillierten zeitlichen und räum-

lichen Charakteristika verschiedener Reizmuster aus der Umwelt sind meist von beängstigender 

Komplexität. Es hat sich jedoch gezeigt, dass die Information, die ein Lebewesen nutzt, um 

seinen Weg durch die Umwelt zu finden, wesentlich einfacher ist.“ [übersetzt aus dem Engli-

schen] 
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7 Fazit 

Sucht man nach Lösungen für die Probleme, die sich für Fische 

beim Auf- oder Abstieg in einem verbauten Gewässer ergeben […], 

sind weitere quantitative Verhaltensuntersuchungen mit allen rele-

vanten Fischarten im Labor sowie im ökophysiologische[n] Versuch 

im Freiland unumgänglich. Wenn diese systematischen Versuche 

nicht erfolgen besteht die Gefahr, dass Millionenbeträge beim Bau 

von Fischauf- und Fischabstiegsanlagen vergeudet werden.  

(Bleckmann et al. 2010) 

 

Die vorliegende Arbeit liefert zum einen eine Zusammenfassung über einen Großteil der für 

ethohydraulische Untersuchungen relevanten Grundlagen – sowohl bezüglich der biologischen 

als auch der ingenieurwissenschaftlichen Disziplin. Zum anderen werden neue Möglichkeiten 

zur ethohydraulischen Analyse vorgestellt sowie Ideen für deren zukünftige Weiterentwicklung 

erarbeitet. Insbesondere die Verknüpfung der beiden Disziplinen stellt sich dabei als große Her-

ausforderung dar. Der Unterschied zwischen Kausalität und Korrelation ist nicht immer eindeu-

tig und bedarf einer genauen Beobachtung und einer guten Kenntnis der Biologie der Tiere.  

Wie aus der Arbeit deutlich wurde, liegt eine Schwierigkeit der Ökohydraulik oder im Speziellen 

auch der Ethohydraulik darin, dass mittlerweile eine Vielzahl verschiedener Fachdisziplinen 

involviert sind und man es dadurch kaum bewältigt, den Überblick zu behalten. Außerdem 

werden dadurch zahlreiche Aspekte mehrfach erarbeitet, wie auch Nestler et al. (2016) schrei-

ben. Ein verstärkter fachübergreifender Austausch ist hierbei dringend notwendig. 

Die Technik unterliegt einer fortlaufenden Entwicklung und die Methoden verbessern sich stets. 

Dies wurde auch durch die in der Arbeit verwendete Messtechnik – die Fischsinnessonde (FSS) 

– deutlich. Eine kostengünstige Technologie, die mit drei Drucksensoren und einer inertialen 

Messeinheit bereits einen kleinen Einblick in die hydrodynamische Umgebung von Fischen bie-

ten kann. So korrelierten die mit einem Acoustic Doppler Velocimeter (ADV) ermittelten Ge-

schwindigkeitsdaten und die Druckdaten der FSS trotz der verschiedenen Geräte und Messprin-

zipien deutlich. Auch wenn für die FSS noch ein Optimierungspotential aufgezeigt wurde, lie-

ferte sie im ersten Einsatz bereits verwertbare Ergebnisse. Es zeigte sich, dass die senkrecht zur 

Fischoberfläche wirkenden Fluktuationen einen großen Einfluss auf die Druckmessungen ha-

ben, der bilaterale Druckgradient der FSS mit dem senkrecht zur Fischlängsachse wirkenden 
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file:///C:/Users/k.schneider/OneDrive/1_Promotion/FB13-Verfahrensablauf-Promotionen/Veröffentlichung/Doks_final/paradigm%23_CTVL00166934329a46d4d2a843fec4371a4dd36


Fazit 

   270 

Geschwindigkeitsanteil eine lineare Beziehung aufweist und die Fische daher mit ihrer Seiten-

linie womöglich gerade diese Anteile in Form des Staudrucks zwischen den Poren ihrer Seiten-

linie erfassen. Es wird die Hypothese aufgestellt, dass daher mithilfe der Epidermal- und Kanal-

neuromasten eine dreidimensionale Erfassung der Strömungsfluktuationen möglich ist. Der als 

eine Art Geschwindigkeits-Druck-Wandler wirkende Fischkörper ist für diese Art der Wahrneh-

mung von großer Bedeutung.  

Weiterhin wurde auch eine deutliche Grenze zwischen der Information, die der Fisch als Signal 

aufnimmt, und der auf den Fischkörper wirkenden Kraft, dem Strömungswiderstand, gezogen. 

Häufig werden diese Parameter in der Literatur vermischt. Bei der Wahl der zu untersuchenden 

Strömungsgrößen sollte dabei stets das Untersuchungsziel fokussiert und dementsprechend 

eine geeignete Wahl getroffen werden, um sinnesphysiologische und schwimmkinematische As-

pekte einzubeziehen. Hinzu kommt, dass die gewählten strömungsmechanischen Größen teil-

weise nicht einheitlich definiert sind oder aus vielen Veröffentlichungen deren Berechnung 

nicht ersichtlich ist. Sehr deutlich wurde dies am Beispiel der Turbulenzintensität diskutiert. 

Eine Vergleichbarkeit der Untersuchungen ist erst gegeben, wenn auch ein einheitliches Ver-

ständnis der untersuchten Größen vorliegt – eine Standardisierung ist damit dringend notwen-

dig.  

Es zeigte sich außerdem, dass Gradienten in der Ethohydraulik in vielerlei Hinsicht von Bedeu-

tung sind. Im sinnesphysiologischen Kontext findet man in einer Vielzahl an Literatur die Aus-

sage, dass die Sinnessysteme für Veränderungen und nicht für Konstanz ausgelegt sind. Unter-

schiede, Differenzen, Änderungen, Fluktuationen oder Asymmetrie – alles Begriffe, die verwen-

det werden, um die Orientierung im Raum anhand von räumlichen und zeitlichen Gradienten 

zu beschreiben.  

Letztendlich wird auch durch die Änderung des Verhaltens eines Fisches eine Änderung seiner 

Wahrnehmung deutlich und es kann auf einen verhaltensauslösenden Reiz geschlossen werden. 

Als Verhaltensgradient wurde der Übergang verschiedener Schwimmarten beschrieben. Es 

zeigte sich bereits eine Vielzahl erkannter Verhaltensweisen, die unter anderem auf das in die-

ser Arbeit untersuchte Schrägrechensetup angewendet werden konnten. Genauere Definition, 

mögliche Zusammenführungen und Ergänzungen dieser Verhaltensweisen sowie deren genaue 

Differenzierung zu den Schwimmarten müssen zukünftig noch vorgenommen werden – mit 

dem Ziel ein international genutztes Portfolio genau beschriebener Schwimmarten (eng. gaits) 

zu erarbeiten und dieses als Basis für weitere ethohydraulische Untersuchungen nutzen zu kön-

nen. 

Trotz der bereits erwähnten weit vorangeschrittenen Technik, liegt ein großes Defizit in der 

Analyse des Fischverhaltens. Bisher gibt es kein geeignetes Kamera-Software-Paket zum robus-

ten Tracking von Fischbewegungen im Raum. Die verfügbaren Systeme sind meist räumlich nur 

sehr begrenzt, sehr teuer, aufgrund der Trübung oder schwacher Lichtverhältnisse nicht prak-

tikabel oder geben nicht den ausreichenden Datenumfang in genügender Qualität wieder. Auch 

Überschneidungen der Individuen im Schwarm erschweren das Ganze. Zwar ermöglicht die 

Particle Image Velocimetry (PIV) eine simultane Analyse von Fischverhalten und Strömung und 

ist mittlerweile sogar dreidimensional anwendbar, jedoch ist auch diese Technik sehr teuer und 

nur für einen begrenzten Raum im Bereich schwimmkinematischer Untersuchungen einsetzbar. 

Ebenso ist an dieser Stelle nicht ganz klar, inwieweit der Laser oder das Seedingmaterial (Kunst-

stoff-Mikropartikel) das Fischverhalten beeinflussen bzw. den Fisch sogar schädigen. Aber auch 
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wenn eine genaue Analyse mithilfe eines Fischtrackingsystems viele wertvolle, ergänzende Pa-

rameter liefern kann, wird es die ethologische Beobachtung nie vollständig ersetzen.  

Während die Technologie immer weiter voranschreitet, geraten alte Grundlagen wiederum im-

mer mehr in Vergessenheit. So schrieb Dijkgraaf bereits im Jahr 1947 von den Stauungserschei-

nungen, die zwar heute hin und wieder erwähnt, aber dann doch selten näher betrachtet wer-

den. Diese Stauungserscheinungen (eng. damming), die von festen Oberflächen ausgehen, kann 

der Fisch als Druckgradienten erfassen und u.a. bei Einschränkung seiner anderen Sinne wo-

möglich mit seinem Seitenlinienorgan detektieren und für eine hydrodynamische Bildgebung 

nutzen. Womöglich dienen diese hydrodynamischen Bilder, wie es auch beispielhaft für die 

Messung mit der bewegten Sonde am Schrägrechensetup gezeigt wurde, dem Fisch zur Orien-

tierung. Gleichzeitig wird es als möglich erachtet, dass die Druckgradienten der Stauungser-

scheinungen auch Reaktionsräume (eng. reactive regions) abgrenzen. Und nicht zuletzt kann 

auch der Fisch selbst durch das ihn bei der Relativbewegung zur Strömung umgebende Druck-

feld seine nähere Umgebung – innerhalb seines rezeptiven Feldes (eng. receptive field; viele 

nennen ca. eine Fischkörperlänge) – aus der Ferne abtasten.  

Im Rahmen der ethohydraulischen Modellierung wird versucht, all diese Aspekte zusammen-

zuführen. Diese reichen von den Möglichkeiten und Restriktionen der Wahrnehmung mit den 

verschiedenen Sinnesorganen der Fische und ihrer Verknüpfung mit den kleinskaligen, konvek-

tiv tranportierten Wirbelstrukturen bis hin zu den kilometerlangen Wanderungen und den be-

vorzugten Routen entlang der Gewässer. Für die Modellierung können sowohl physikalische, 

ethohydraulische Untersuchungen im Labor und Freiland also auch hydrodynamisch-numeri-

sche Computermodelle eingesetzt werden. Letztere können nach erfolgreicher Kalibrierung und 

Validierung anhand von Messdaten vor allem für die hochaufgelöste Analyse zu untersuchender 

Strömungsgrößen hilfreich sein. Neben der gemittelten Geschwindigkeit und einigen Parame-

tern zur Beschreibung der Turbulenz wird in den letzten Jahren verstärkt der räumliche Ge-

schwindigkeitsgradient ethohydraulisch untersucht. Eine Änderung der Geschwindigkeit (also 

eine Beschleunigung) geht wiederum mit einer Druckänderung einher. Aus diesem Grund fin-

det der so oft vernachlässigte Druck hier besondere Beachtung, was aufgrund der oben bereits 

erwähnten Stauungserscheinungen sowie weiterer, in der Arbeit erwähnter Aspekte auch gut 

begründet ist. 

In vielen Bereichen der ethohydraulischen Modellierung besteht jedoch weiterhin Forschungs-

bedarf – sei es die genauere Ausarbeitung von Analysemethoden, die Berücksichtigung art- und 

altersspezifischer Aspekte, die Untersuchung von nicht-hydromechanischen Einflussfaktoren 

auf den ethohydraulischen Versuch (z.B. dunkle Felder auf dem Boden, der Lichteinfall) oder 

die erwähnten Weiterentwicklungen bezüglich der Schwimmarten und des Fischtrackings. Auch 

kann die Temperatur als Einflussfaktor zukünftig zum einen wegen der Erwärmung der Gewäs-

ser als auch dem Wärmeeintrag der Industrie eine zunehmend größere Rolle spielen. Dies ist 

ein Aspekt der auch mit der FSS zukünftig weiter untersucht werden kann. Ebenso wie die 

Analyse der ergänzend aufgezeichneten Magnetfelddaten. Dies führt unweigerlich irgendwann 

zu dem Punkt, an dem die Frage steht, wann die Komplexität der in der Modellierung unter-

suchten Größen den erhofften Zweck überschreitet. Hilfestellung kann dabei jedenfalls durch 

den Einsatz von Methoden zur künstlichen Intelligenz gegeben werden, um beispielsweise Mus-

ter zwischen Verhalten und abiotischen Einflüssen zu erkennen. Allgemein kann durch die ge-

nannten Methoden die nachweislich multimodale Wahrnehmung der Fische besser analysiert 

werden. 
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Der nächste wichtige Entwicklungsschritt im Rahmen der ethohydraulischen Modellierung ist 

jedoch zunächst die Durchführung von systematischen, ethohydraulischen Grundlagenuntersu-

chungen. Wie es eingangs des Kapitels im Zitat von Prof. Bleckmann bereits beschrieben wurde, 

sind diese dringend notwendig. Erst wenn die grundlegenden Prinzipien (zumindest in den 

Ansätzen) verstanden sind, die einen Fisch antreiben, können auch die Anlagen zur Verbesse-

rung der Durchgängigkeit zielführend umgesetzt werden. Dazu müssen die grundlegenden, vo-

raussichtlich angeborenen (Erkundungs-) Strategien und Taktiken, die ein Fisch bei seiner Wan-

derung nutzt, verstanden und als (strömungsmechanische) Wegweiser genutzt werden. Auch 

sollte Ethohydraulik zu diesem Zweck verstärkt im Freiland stattfinden. 

Leider scheint ein Fisch jedoch in der Gesellschaft zur Zeit keinen hohen Stellenwert zu besitzen 

und wird häufig als gefühlloses Objekt anstatt als fühlendes Individuum verstanden. Auch von 

politischer Seite besteht hier zukünftig verstärkt Handlungsbedarf. 

„When we come to understand fishes as conscious individuals, we may cultivate a new relationship 

to them. In the immortal words of an unknown poet: “Nothing has changed except my attitude – 

so everything has changed.”” (Balcombe 2016) 
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A.1 Verzeichnis englischsprachiger Begriffe 

Für die internationale Forschung ist die Nutzung einer gemeinsamen Sprache relevant. Da es 

oft nicht einfach ist, den richtigen Begriff für den in Bearbeitung befindlichen Fachartikel zu 

finden, werden hier einige wichtige im Rahmen der Arbeit verwendete Fachbegriffe alphabe-

tisch aufgelistet: 

 

akustische Impedanz acoustic impedance 

afferenter Nerv (zu den Nervenzellen) afferent nerve 

Aktionspotential action potential 

amphidrom amphidromous 

anadrom anadromous 

Anströmgeschwindigkeit approach velocity 

Antrieb/Vortrieb propulsion 

Antriebselement propulsive element 

Auftrieb(-skraft) - hydrodynamisch lift (force) 

Auftrieb(-skraft) - hydrostatisch buoyancy (force) 

Ausbreitungsgeschwindigkeit propagation speed 

Auslöser trigger 

Autokorrelation autocorrelation 

Bandpassfilter band pass filter 

Bauchflosse (Ventrale) ventral fin 

Brustflosse (Pektorale) pectoral fin 

Bugwelle bow wake 

Chemorezeption chemoreception 

Dauerschwimmgeschwindigkeit sustained/cruising (swimming) speed 

diadrom diadromous 

Dissipationsbereich dissipation range (viscous subrange) 

efferenter Nerv (zum Gehirn) efferent nerve 

Elektrorezeption electroreception 

Energiekaskade energy cascade 

Energieproduktion injection of energy 

entgegengerichteter Druckgradient adverse pressure gradient 

Epidermalneuromasten superficial neuromasts 

Erschöpfung, Ermüdung fatigue 

Fernfeld far-field 

Fernorientierung distant orientation 

Flossenstachel fin ray 

Fluid-Struktur Kopplung fluid-structure interaction 

Form-/Druckwiderstand form/pressure drag 

gesteigerte Schwimmgeschwindigkeit prolonged (swimming) speed 

Gangart bzw. Schwimmart bei Fischen gait 
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Gewicht weight 

gieren yaw 

Gierwinkel yaw angle 

Grenzschicht (laminar/turbulent) boundary layer (laminar/turbulent) 

Grenzschichtablösung flow separation 

Gustation (Geschmacks…, adj: gustatorisch) gustation (adj: gustatory) 

Haftbedingung no-slip condition 

Hauptströmung(-sgeschwindigkeit) bulk flow (velocity) 

Hinterkante trailing edge 

Hochpassfilter high pass filter 

hydrodynamische Bildgebung hydrodynamic imaging 

hydrodynamische Kartierung hydrodynamic mapping 

hydrodynamische Wahrnehmung hydrodynamic sensing 

hydrometrischer Messflügel mechanical current meter 

hydrostatischer Druck hydrostatic pressure 

Impulsgleichung momentum equation 

Inertialbereich inertial subrange 

Innenohr inner ear 

Intregrallängenmaß/Makro-Längenmaß integral (length) scale  

Kanalneuromasten canal neuromasts 

katadrom catadromous 

Kiemen gills 

Kiemendeckel gill cover 

Kinese kinesis 

kippen tilting 

Kopf head 

Kolmogorovs 5/3-Gesatz Kolmogorov’s -5/3 power law 

Kontinuitätsgleichung continuity equation 

Kreiswellenzahl angular wavenumber 

Kreuzkorrelation cross-correlation 

kritische Schwimmgeschwindigkeit critical (swimming) speed 

Laborrinne (laboratory) flume 

laichen spawn 

Laichwanderung reproductive/spawning migration 

Leistungsdichtespektrum (LDS) Power-Spectral-Density (PSD) 

Leitströmung attraction flow 

Lichtrückenreflex dorsal light response/reaction 

logarithmisches Wandgesetz law of the wall (manchmal auch: log-law) 

magnetisch-induktives Strömungsmessgerät electromagnetic current meter 

Mechanoperzeption (reine Empfindung) mechanosensation 

Mechanorezeption (inkl. Bewertung) mechanorezeption 

Messdauer sampling time 
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Messraster measurement grid 

Messvolumen sampling volume 

Mikro-/Kolmogorov-Längenmaß  micro Kolmogorov (length) scale 

Mischungsschicht mixing layer 

Nachlaufströmung wake flow 

Nahfeld near-field 

Nahorientierung proximate orientation 

Nahrungssuche foraging 

Nahrungswanderung feeding migration 

Nahrungshabitat feeding habitat 

Neuromast neuromast 

nicken pitch 

numerisches Gitter numerical grid 

oberstromig/stromaufwärts upstream 

Olfaktion (Geruchs…, adj: olfaktorisch) olfaction (adj: olfactory) 

optomotorisch optomotor 

oszillierend oscillatory 

Otolithenorgane otolithic organs 

ozeanodrom oceanodromous 

Partikelgeschwindigkeit particle velocity 

potamodrom potamodromous 

Prägung imprinting 

räumlicher Geschwindigkeitsgradient spatial velocity gradient 

Rauschen noise 

Reaktionsraum reactive region 

Reibungswiderstand friction drag 

Reiz (Pl.: Reize) stimulus (pl.: stimuli) 

Reproduktion/Fortpflanzung reproduction 

Reproduktionshabitat spawning habitat 

Reynolds-gemittelte Navier-Stokes Gleichungen Reynolds-averaged Navier-Stokes equations 

Reynolds-Spannungstensor Reynolds stress tensor 

rezeptives Feld receptive field 

rollen roll 

Rückenflosse (Dorsale) dorsal fin 

Rumpf trunk 

Schalldruck sound pressure 

Schallgeschwindigkeit speed of sound 

Schallwellen sound waves 

Schreckreaktion startle response 

Schrittlänge (Strecke, die sich der Fisch bei  stride length 

einem Schwanzflossenschlag nach vorne bewegt)  

Schub thrust 
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Schwanz tail 

Schwanzflosse (Kaudale) caudal fin 

Schwanzschlagfrequenz tail beat frequency 

Schwimmblase gas bladder 

Schwimmgeschwindigkeit swimming speed 

Schwimmleistung swimming performance 

Schwimmwiderstand swimming drag 

schwoien (Schwingung entlang der Querachse) sway 

Seitenlinienorgan lateral line organ 

Signal-Rausch Verhältnis signal-to-noise ratio 

Sog suction 

solitäre chemosensorische Zellen solitary chemosensory cells 

spektrale Leistungsdichte power spectral density 

Sprintgeschwindigkeit burst (swimming) speed 

Staudruck stagnation pressure 

Staupunkt stagnation point 

Stoffwechsel metabolism 

Strömungsabriss stall 

tauchen (Schwingung entlang der Hochachse) heave 

Taxis taxis 

Taylor-Längenmaß Taylor (length) scale  

Tiefpassfilter low pass filter 

Totwiderstand dead drag 

Tragflügel hydrofoil (bzw. bei Luft: airfoil) 

Trägheitsbereich (Inertialbereich) inertial subrange 

Tropismus tropism 

turbulenter Nachlauf, Nachlaufströmung wake 

Überwinterungshabitat wintering habitat (oft übersetzt mit: refuge habitat) 

Überwinterungswanderung wintering migration (oft übersetzt mit:  

migration to refuge) 

undulierend undulatory 

unterstromig/stromabwärts downstream 

Vorderkante leading edge 

Vortrieb thrust 

Wanderung / Migration migration 

Wanderkorridor migration corridor 

Widerstand(-skraft) drag (force) 

Wirbel eddy (größer, teils auch „Turbulenzballen“),  

 oder vortex (in eher kleinerer Form) 

Wirbelablösung vortex shedding 

Wirbelstärke / Vortizität vorticity 

Wirbelstraße vortex street 
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Wirbelstreckung vortex stretching 

Wirbeltransportgleichung vorticity equation 

Wirbelviskosität eddy-viscosity 

wogen (Schwingung entlang der Längsachse) surge 

Zeitversatz time delay 

Zeitreihe time-series 
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A.2 Gegenüberstellung von Messung und Simulation 

Gegenüberstellung der resultierenden Geschwindigkeit von ADV-Messung (links) und 3D-HN-

Simulation (rechts); 55° Rechen bei hydraulischem Setup H2 in verschiedenen Ebenen: 
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Gegenüberstellung der turbulenten kinetischen Energie von ADV-Messung (links) und 3D-HN-

Simulation (rechts); 55° Rechen bei hydraulischem Setup H2 in verschiedenen Ebenen: 
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Gegenüberstellung der resultierenden Geschwindigkeit von ADV-Messung (links) und 3D-HN-

Simulation (rechts); 30° Rechen bei hydraulischem Setup H2 in verschiedenen Ebenen: 
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Gegenüberstellung der turbulenten kinetischen Energie von ADV-Messung (links) und 3D-HN-

Simulation (rechts); 30° Rechen bei hydraulischem Setup H2 in verschiedenen Ebenen: 
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A.3 Übersicht Tierversuche 

Übersicht über die insgesamt durchgeführten Tierversuche sowie Auswahl einzelner Versuche 

für das Fischtracking in kurzen Sequenzen (hellblaue Markierung): 

Datum 
Versuchs- 

Bezeichnung 

Rechenstel-

lung [°] 

Fische 

Anzahl  

Getrackte 

Sequenzen 
Fischart 

Größen- 

klassen [cm] 

1
6

. 
S
e
p

 2
0
 F1.1-V1-S30_5 30 10 - Döbel 8-20  

F1.1-V2-S30_5 30 10 - Gründlinge  9-15 

F1.1-V3/V4-S30_5 30 
10 - Elritzen  6-10 

10 - Schneider  9-10 

1
7

. 
S
e
p

 2
0
 

F1.2-V1-S30_5 30 9 - Döbel  8-20 

F1.2-V2-S30_5 30 10 - Gründlinge  9-15 

F1.2-V3-S30_5 30 

10 - Döbel  8-20 

10 - Schneider  9-10 

10 - Gründlinge  9-15 

10 - Elritzen  6-10 

1
8

. 
S
e
p

 2
0
 

F1.3-V1-S55_5 55 15 - Döbel  8-20 

F1.3-V2-S55_5 55 15 - Gründlinge  9-15 

F1.3-V3-S55_5 55 15 - Schneider  9-10 

F1.3-V4-S55_5 55 15 - Elritzen  6-10 

F1.3-V5-S55_5 55 

10 - Döbel  8-20 

10 - Schneider  9-10 

10 - Gründlinge  9-15 

10 - Elritzen  6-10 

2
5

. 
S
e
p

 2
0
 

F2.1-V1-S55_5 55 5 - Nasen  30-50 

F2.1-V2-S55_5 55 4 - Barben  30-50 

F2.1-V3-S55_5 55 3 - Döbel  30-40 

F2.1-V4-S55_5 55 4 - Flussbarsche  12-20 

F2.1-V5-S55_7 55 5 - Nasen  30-50 

F2.1-V6-S55_7 55 4 - Barben  30-50 

F2.1-V7-S55_7 55 3 - Döbel  30-40 

2
6

. 
S
e
p

 2
0
 

F2.2-V1-S30_5 30 5 - Nasen  30-50 

F2.2-V2-S30_5 30 4 - Barben  30-50 

F2.2-V3-S30_5 30 3 - Döbel  30-40 

F2.2-V4-S30_7 30 5 - Nasen  30-50 

F2.2-V5-S30_7 30 4 - Barben  30-50 

F2.2-V6-S30_7 30 3 - Döbel  30-40 

F2.2-V7-S30_7 30 

5 - Nasen  30-50 

4 - Barben  30-50 

3 - Döbel  30-40 
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Datum 
Versuchs- 

Bezeichnung 

Rechenstel-

lung [°] 

Fische 

Anzahl  

Getrackte 

Sequenzen 
Fischart 

Größen- 

klassen [cm] 
1

4
. 

O
k
t 

2
0
 

F3.1-V1-S30_5 30 3 - Barben 20-40  

F3.1-V2-S30_5 30 4 - Döbel  40-60 

F3.1-V3-S30_5 30 5 - Flussbarsche  15-20 

F3.1-V4-S30_7 30 3 - Barben  20-40 

F3.1-V5-S30_7 30 4 - Döbel  40-60 

F3.1-V6-S30_7 30 
2 - Barben  20-40 

4 - Döbel  40-60 

1
5

. 
O

k
t 

2
0
 

F3.2-V1-S55_5 55 3 -  Barben  20-40 

F3.2-V2-S55_5 55 4 - Döbel  40-60 

F3.2-V3-S55_5 55 10 - Flussbarsche  15-20 

F3.2-V4-S55_7 55 3 - Barben  20-40 

F3.2-V5-S55_7 55 4 - Döbel  40-60 

F3.2-V6-S55_7 55 

4 - Döbel  40-60 

3 - Barben  20-40 

5 - Döbel  40-60 

1
7

. 
A

p
r 

2
1
 

F4.1-V1-S55_5 55 10 3 Rotaugen 10-20 

F4.1-V2-S55_5 55 10 -  Rotaugen 10-20 

F4.1-V3-S55_5 55 5  - Flussbarsche 10-15 

F4.1-V4-S55_5 55 

3 

13 

Gründlinge 7-15 

4 Nasen 10-15 

2 Döbel 7-15 

1
8

. 
A

p
r 

2
1
 

F4.2-V1-S30_5 30 9 4 Rotaugen 15-20 

F4.2-V2-S30_5 30 9 6 Rotaugen 15-20 

F4.2-V3-S30_5 30 10  - Flussbarsche 10-15 

F4.2-V4-S30_5 30 

3 

5 

Gründlinge 10-15 

4 Nasen 10-15 

2 Döbel 7-15 

F4.2-V5-S30_5 30 9 2 Rotaugen 15-20 

F4.2-V6-S30_5 30 9  - Rotaugen 15-20 

0
1

. 
M

a
i 

2
1
 

F5.1-V1-S30_5 30 10 1 Gründlinge 10-15 

F5.1-V2-S30_5 30 10 1 Gründlinge 10-15 

F5.1-V3-S30_5 30 20 2 Gründlinge 10-15 

F5.1-V4-S30_5 30 20 2 Schneider 7-12 

F5.1-V5-S30_5 30 10 2 Döbel 10-15 

F5.1-V5- 
STONE-S30_5 

30 

10 

11 

Döbel 10-15 

10 Schneider 7-12 

10 Gründlinge 10-15 

F5.1-V6-S30_5 30 10  - Döbel 10-15 

F5.1-V7-S30_5 30 6  - Döbel 40-60 
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Datum 
Versuchs- 

Bezeichnung 

Rechenstel-

lung [°] 

Fische 

Anzahl  

Getrackte 

Sequenzen 
Fischart 

Größen- 

klassen [cm] 
0

2
. 

M
a
i 

2
1
 

F5.2-V1-S55_5 55 20  - Gründlinge 10-15 

F5.2-V2-S55_5 55 20  - Gründlinge 10-15 

F5.2-V3-S55_5 55 20  - Gründlinge 10-15 

F5.2-V4-S55_5 55 20 1 Gründlinge 10-15 

F5.2-V5-S55_5 55 20 1 Schneider 7-12 

F5.2-V6-S55_5 55 10 4 Döbel 10-15 

F5.2-V7-S55_5 55 10  - Döbel 10-15 

F5.2-V8-S55_5 55 6  - Döbel 40-60 
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A.4 Einfluss der Fischkörpergeometrie auf die Strömung 

Die Abbildungen zu den wesentlichen Ergebnissen aus Bensing et al. (2022d) werden hier in 

deutscher Übersetzung aufgeführt. Bei den im Folgenden dargestellten Geschwindigkeiten han-

delt es sich um Mittelwerte von 5-minütigen Zeitreihen der ADV-Messung: 

 

Beeinflussung des oberstromigen Geschwindigkeitsprofils durch die Fischkörper 

In (a) wir ein Vergleich der Totallänge der FSS und dem Produkt aus Höhe und Breite der FSS 

als angedeutete Querschnittsfläche dargestellt. Die Ellipsen stellen die Querschnitte in skalierter 

jedoch zueinander maßstäblicher Form dar. Zusätzlich sind die Farben entsprechend der jewei-

ligen Schwimmtypen sowie ihrer präferierten Wanderkorridore gewählt. In (b) sind die mit 

dem ADV vor den verschiedenen FSS gemessenen Geschwindigkeitsprofile in logarithmischer 

Skalierung der x-Achse dargestellt. Die Geschwindigkeit 𝑣𝑥,𝑑  ist die gemessene mittlere Ge-

schwindigkeit entlang der Längsachse der FSS (ausgerichtet in x-Richtung) in den Abständen d 

zur Nasenspitze. Dargestellt werden hier die Ergebnisse für das hydraulische Setup H2. 

 

 

  



Anhang 

   340 

Darstellung der einzelnen Geschwindigkeitsprofile für das hydraulische Setup H1 

Unten rechts sind zusätzlich die einzelnen Gleichungen der Ausgleichskurven sowie das Be-

stimmtheitsmaß abgebildet. 

 

 

Darstellung der einzelnen Geschwindigkeitsprofile für das hydraulische Setup H3 

Unten rechts sind zusätzlich die einzelnen Gleichungen der Ausgleichskurven sowie das Be-

stimmtheitsmaß abgebildet. 
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Darstellung der einzelnen Geschwindigkeitsprofile für das hydraulische Setup H2 

Unten rechts sind zusätzlich die einzelnen Gleichungen der Ausgleichskurven sowie das Be-

stimmtheitsmaß abgebildet. 
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Mittels der ungestörten Geschwindigkeit normalisierte Kurven 

In allen Graphen ist die dimensionslose Geschwindigkeit an der y-Achse und der dimensionslose 

Abstand an der logarithmisch skalierten x-Achse aufgetragen. Ersteres ergibt sich aus der ge-

messenen, gestörten Geschwindigkeit im Abstand d oberstromig des Fischkörpers 𝑣𝑥,𝑑 bezogen 

auf die ohne FSS gemessene, ungestörte Geschwindigkeit 𝑣𝑥,∞. Für den dimensionslosen Ab-

stand wurde der Abstand zwischen ADV und FSS auf die Fischlänge bezogen.  

In den rechten Abbildungen sind die Ergebnisse für die mittleren Geschwindigkeiten von 

0,35 m/s (a), 0,48 m/s (b) und 0,63 m/s (c) aufgetragen und jeweils eine Kurvenanpassung 

vorgenommen. Auf der rechten Seite sind alle Ergebnisse zusammengeführt und eine allge-

meine Korrekturgleichung (Distorsion Funktion) für den betrachteten Geschwindigkeitsbereich 

sowie die untersuchten FSS-Formen aufgestellt. Des Weiteren ist in der integrierten Grafik noch 

der Geschwindigkeitsverlauf aus den Untersuchungen von Stewart et al. (2014) abgebildet. 

Deren Untersuchungen fanden im stehenden Wasser statt und ein fischförmiger Körper wurde 

mit einer Geschwindigkeit von 0,2 m/s durch das Wasser bewegt, um dessen Bugwelle zu si-

mulieren. Dies hebt die Relevanz der Relativgeschwindigkeit zwischen Fisch und Strömung her-

vor. Die sekundäre Achse rechts gibt außerdem die prozentuale Abweichung der gestörten von 

der ungestörten Strömung an. 
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Anwendung der Korrekturgleichung bzw. „Distorsion Funktion“ auf die Rastermessungen 

für FSS8 

Vergleich zwischen dem gemessenen und gestörten Geschwindigkeitsfeld (b) und dem mithilfe 

der Korrekturgleichung berechneten Geschwindigkeitsfeld (c). Als Basis für (c) dienen die un-

gestörten Geschwindigkeiten aus (a). 

 

Rastermessungen für FSS2 

Hier zeigt (a) das Messraster für die Gründling-Sonde. Als Grundlage für (c) dient auch hier 

die ungestörte ADV-Messung aus obigem Beispiel. 

 

Rastermessungen für FSS5 

Hier zeigt (a) das Messraster für die Döbel-Sonde. Als Grundlage für (c) dient auch hier die 

ungestörte ADV-Messung aus obigem Beispiel. 
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A.5 Kreuzkorrelationen: vx (ADV) und pc (FSS) 

Bei den folgenden Darstellungen wurde sich – um den Umfang zu begrenzen – auf die Sonden 

FSS2, FSS4 und FSS5 beschränkt, die im Rahmen der Voranalyse in mehreren hydraulischen 

Setups (H1, H2, H3) untersucht wurden. Ergänzend wurde noch FSS8 angefügt, mit der zu-

sätzlich Rastermessungen durchgeführt wurden. Hydraulisches Setup H1 (≈ 0,35 m/s): 
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Wie auf den folgenden Abbildungen zu sehen ist, zeigte sich im Verlauf der Messungen bei FSS5 

ein starker Druckabfall - die Sonde musste daher an der TalTech repariert werden: 
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Hydraulisches Setup H2 (≈ 0,48 m/s): 
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Hydraulisches Setup H3 (≈ 0,63 m/s): 
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A.6 Einseitige Autokorrelationen der Druckdaten von FSS2 

Autokorrelationen von Setup H1 für alle drei Sensoren – die verschiedenen Kurven je Diagramm 

resultieren aus den Messwiederholungen, in denen der Abstand zum ADV, welches in diesem 

Fall keine Rolle spielt, geändert wurde. Zu erkennen ist die periodische Frequenz von 1 Hz: 
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Autokorrelationen von Setup H2 für alle drei Sensoren: 
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Autokorrelationen von Setup H3 für alle drei Sensoren:  
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A.7 Kreuzkorrelationen: pc (FSS) und pl/r (FSS) 

Die mit den Daten der FSS3 (Barbe) gebildeten Korrelationen zeigen bei allen Analysen Abwei-

chungen von den restlichen FSS. Dies liegt an der Anordnung der Drucksensoren, wie Anhang 

A.9 zeigt. 
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A.8 Kreuzkorrelationen: vy (ADV) und pl/r (FSS) 

Hydraulisches Setup H1 (≈ 0,35 m/s): 
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Hydraulisches Setup H2 (≈ 0,48 m/s): 
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Hydraulisches Setup H3 (≈ 0,63 m/s): 
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A.9 Korrelationen der FSS3 (Barbe) 

An dieser Stelle soll kurz auf die Barben-FSS eingegangen werden, die als einzige bei den Kor-

relationen der seitlichen Sensoren andere Ergebnisse aufweist. Zwischen der y-Komponente der 

Geschwindigkeit und dem Druck des rechten und linken Drucksensors besteht kein Zusammen-

hang, wie die folgenden Abbildungen zeigen.  

 

 

 

Bei den weiteren Analysen zeigte sich jedoch ein Zusammenhang der seitlichen Druckdaten mit 

der z-Komponente der Geschwindigkeit. Dabei ergeben sich sogar fast identische Verläufe der 

Korrelationsfunktionen, wie die folgenden Abbildungen zeigen:  
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Es wird daher die Vermutung angestellt, dass diese Zusammenhänge auf der Platzierung und 

Ausrichtung der seitlichen Sensoren basieren. Zum einen zeigt die folgende Abbildung (a), dass 

die zum Drucksensor verlaufende Öffnung leicht schräg an den Seiten platziert ist. Zum anderen 

zeigt (b) einen Vergleich von FSS3 und FSS8, in dem deutlich wird, dass die seitlichen Öffnun-

gen der FSS3 im Vergleich zu allen anderen FSS eher an der Unterkante platziert sind.  
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A.10 Bivariate Regressionen für E2 und E3 

Regressionsgeraden der zeitgemittelten y-Komponente der Geschwindigkeit in Abhängigkeit 

des zeitgemittelten Druckgradienten zwischen linker und rechter Seite der FSS; Randbedingun-

gen sind jeweils in und über den Diagrammen abgebildet und die Sonde war stets positiv rhe-

otaktisch entgegen der x-Koordinatenachse ausgerichtet: (a) und (b) zeigen die Ergebnisse der 

unabhängigen Messung von FSS und ADV, die zu unterschiedlichen Zeiten getrennt voneinan-

der stattfand; (c) und (d) zeigen die Ergebnisse der simultanen Messungen, bei der das ADV 

1 cm vor der FSS angeordnet war. Die Ergebnisse für Ebene E3 sind bereits oben in Abbildung 

5.10 dargestellt.  

Bei Ebene E1 (Unterseite FSS knapp über der Sohle der Laborrinne) variieren die Abstände zur 

Sohle für die drei verschiedenen FSS (siehe Abschnitt 4.3.2): 
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Ergebnisse für Ebene E2: 
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A.11 Literaturvergleich zur Turbulenzintensität 

Formeln zur Turbulenzintensität und dem Turbulenzgrad entsprechend ihrer originalen Dar-

stellung in den jeweiligen Veröffentlichungen: 

 

Autor Formel Erläuterung 

DIN EN 61400-1 

(VDE 0127-1) 

𝑇𝐼 =
𝜎𝑈

𝑈
   [∙ 100 %] 

„Verhältnis der Standardabweichung der Windge-

schwindigkeit zur mittleren Windgeschwindigkeit, 

beide aus denselben Windgeschwindigkeits-Messdaten 

bestimmt, die in einem angegebenen Zeitraum ermit-

telt wurden" 

𝑇𝐼 = Turbulenzintensität 

𝜎𝑈 = Standardabweichung der 

Windgeschwindigkeit 

𝑈 =mittlere Windgeschwindig-

keiten 

Cotel et al. (2006) 

(+ Dissertation Tri-

tico (2009)) 

𝑇𝐼 =
𝜎

𝑢𝑙𝑜𝑐𝑎𝑙
 [−] 

𝑇𝐼 = Turbulenzintensität 

𝜎 = Standardabweichung der 

momentanen Geschwindigkeit 

𝑢𝑙𝑜𝑐𝑎𝑙 =mittlere lokale Ge-

schwindigkeit 

Delavan et al. 

(2017) 

(zitieren: Grinvald 

und Nikora 1988 

(russisch): River 

Turbulence. Hydro-
meteoizdat, Lenin-

grad, Russia.) 

𝑇𝐼 =
𝜎

𝑢
 [−] 

𝜎 = √
∑(𝑢𝑖

′𝑢𝑖
′)

𝑛
 

𝑇𝐼 = Turbulenzintensität 

𝜎 = Standardabweichung der 

Geschwindigkeitswerte 

𝑢 =mittlere resultierende Ge-

schwindigkeit 

𝑛 = Anzahl der Messwerte der 
Geschwindigkeit über eine Zeit-

spanne 

Webb und Cotel 

(2011a) 

(zitieren: Nikora 

und Goring 1998 

(Formel nicht zu 

finden), Smith et al. 

2006 (Formel nicht 

zu finden); Webb et 

al. 2010 (siehe un-

ten)) 

𝑇𝐼 =
𝜎𝑟𝑒𝑠
𝑢𝑟𝑒𝑠

 [−] 

𝑇𝐼 = Turbulenzintensität 

𝜎𝑟𝑒𝑠 = Standardabweichung der 

resultierenden Geschwindigkeit  

𝑢𝑟𝑒𝑠 = gemittelte resultierende 

Geschwindigkeit 

Webb und Cotel 

(2010) 
𝑇𝐼 =

𝜎

𝑢
 [−] 

𝑇𝐼 = Turbulenzintensität 

𝜎 = Standardabweichung der 

momentanen Geschwindigkeit  

𝑢 = mittlere Geschwindigkeit 

Elder und Coombs 
(2015) 

𝐼 =
𝑢′

𝑈
 [−] 

(Hinweis: Symbol u‘ für die Beschreibung nicht gut 

gewählt, u‘ entspricht in der Regel einer momenta-
nen Geschwindigkeitsfluktuation) 

𝐼 = Turbulenzintensität 

𝑢′ = „[…] root mean square of 

velocity fluctuations […]” – 

Wurzel aus der gemittelten qua-
drierten Geschwindigkeitsfluktu-

ation  

𝑈 = gemittelte Geschwindigkeit 
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Lacoursière und 

Craig (1990) 

𝑇𝑢 =
𝑠

𝑈𝑥
∙ 100 [%] 

Annahme: Isotrope Turbulenz (die mittleren Schwan-

kungen der drei Geschwindigkeitskomponenten sind 

gleich (Schlichting 1987)) 

𝑇𝑢 = Turbulenzintensität 

𝑠 = Standardabweichung der 

Geschwindigkeit in x-Richtung 

𝑈𝑥 = mittlere Geschwindigkeit 

in x-Richtung 

Morrison et al. 

(2009) 

(zitieren: Reynolds 

1974: Turbulent 

Flows in Engineer-

ing) 

𝑇𝐼 = (𝑢𝑖
′2)

1/2

[𝑚/𝑠] 

Für jede Richtung separat 

„Calculations for TI represent the degree of fluctuation 

around the mean velocity in a given direction, with 

higher numbers indicating more turbulence.” (Reyn-

olds, 1974) 

𝑇𝐼 = Turbulenzintensität 

𝑢𝑖
′ = Geschwindigkeitsfluktuatio-

nen in der Raumrichtungen i (i 

= x, y, z) 

Muhawenimana et 

al. (2019) 𝑇𝐼𝑢 = (𝑢𝑖
′2)

1/2

[𝑚/𝑠] 𝑇𝐼𝑢 = longitudinale Turbu-

lenzintensität 

Liao und Cotel 
(2013) 

(zitieren: Odeh et 

al. 2002, Pavlov et 

al. 2000, Sanford 

1997 – Inhalte s.u.) 

𝑇𝐼 =
𝑢′

(𝑢
2
+ 𝑣

2
+ 𝑤

2
)
1/2
 [−] 

𝑇𝐼 = Turbulenzintensität 

𝑢′ = turbulente 

Geschwindigkeitsfluktuation 

(„[…] is calculated from the 

mean square deviation in result-

ant velocity from the mean, nu-

merically the statistic variance.“) 

𝑢, 𝑣, 𝑤 = mittlere Geschwindig-

keiten einer Messzeitreihe 

Sanford (1997) 

„The likelihood of turbulence and the intensity of tur-

bulence are expressed in terms of non-dimensional ra-

tio between stabilizing and destabilizing forces.“  

 

Pavlov et al. 

(2000) 
𝐾 =

𝜎

𝑉0
 [−] 

𝐾 = Grad (oder Intensität) der 

Turbulenz 

𝜎 = Standardabweichung der 

Strömungsgeschwindigkeit 

𝑉0 = zeitgemittelte Strömungs-

geschwindigkeit 

Odeh et al. (2002) 

(zitieren: Gordon et 

al. 1992 (ältere Auf-

lage von Gordon et 

al. 2006 – s.u.)) 

𝑅𝑜𝑜𝑡 𝑀𝑒𝑎𝑛 𝑆𝑞𝑢𝑎𝑟𝑒 = √
∑ (𝑣𝑖 − 𝑣𝑎𝑣𝑒)

2𝑁
𝑖=1

𝑛
 [
𝑚

𝑠
] 

𝐾𝑡 =
𝜎

𝑣𝑎𝑣𝑒
 [−]  𝑜𝑑𝑒𝑟   𝐾𝑡 =

𝜎

𝑣𝑎𝑣𝑒
∙ 100 [%] 

𝑣𝑖 = momentane Geschwindig-

keit 

𝑣𝑎𝑣𝑒 = mittlere Geschwindigkeit 

der Strömung 

𝑁 = Anzahl der Messungen 

𝐾𝑡 = relative Turbulenzintensi-

tät 

Gordon et al. 

(2006) 

𝑡𝑢𝑟𝑏𝑢𝑙𝑒𝑛𝑐𝑒 𝑖𝑛𝑡𝑒𝑛𝑠𝑖𝑡𝑦 = √
∑ (𝑣 − 𝑣)2𝑁
𝑖=1

𝑁
 [
𝑚

𝑠
] 

„Turbulence intensity can also be expressed as a per-

centage by dividing the result from Equation 6.14 

[siehe oben] by 𝑣 and multiplying by 100.“ 

𝑣 = Mittelwert der Geschwindig-

keitsmessungen (für eine Kom-

ponente, meist die Hauptströ-

mungsrichtung) 

𝑁 = Anzahl der „momentanen“ 
Messungen 
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Neitzel et al. 

(2000) 

(zitieren: Gordon et 

al. 1992 (ältere Auf-

lage von Gordon et 

al.2006 – s.o.)) 

√𝑢′2 = [
1

𝑇
∫ 𝑢′2
𝑇

0

𝑑𝑡]

1
2

[
𝑚

𝑠
] 

𝑇𝐼 = Turbulenzintensität 

𝑢 = Geschwindigkeit in Haupt-

strömungsrichtung 

Smith et al. (2005) 

𝑢′ = √𝑢² [
𝑐𝑚

𝑠
] 

„Turbulent intensities represent the degree [sic] of fluc-

tuation around the mean velocity […].” 

𝑢′ = Turbulenzintensität in einer 

Richtung (kann auch für v und 

w bestimmt werden) 

Lacey et al. (2012) 

𝑡𝑢𝑟𝑏𝑢𝑙𝑒𝑛𝑐𝑒 𝑖𝑛𝑡𝑒𝑛𝑠𝑖𝑡𝑦 =  𝑢𝑖
′𝑢𝑖
′ 

„[…] is a vector quantity with each component derived 

from the three normal Reynolds stress terms […]“ 

𝑙𝑜𝑛𝑔𝑖𝑡𝑢𝑑𝑖𝑛𝑎𝑙 𝑡𝑢𝑟𝑏𝑢𝑙𝑒𝑛𝑐𝑒 𝑖𝑛𝑡𝑒𝑛𝑠𝑖𝑡𝑦 =  𝜎𝑢 

„[…] has been adopted as a measure of the amount of 

turbulence. This is likely a result of the limitation of 

one-component instruments for measuring turbulence 

[…].” 

𝑟𝑒𝑙𝑎𝑡𝑖𝑣𝑒 𝑡𝑢𝑟𝑏𝑢𝑙𝑒𝑛𝑐𝑒 𝑖𝑛𝑡𝑒𝑛𝑠𝑖𝑡𝑖𝑒𝑠 =   
𝜎𝑢
𝑢
 𝑏𝑧𝑤.

𝜎𝑢
𝑢∗

 

𝑜𝑟 
𝜎𝑢
𝑢∗
 ,
𝜎𝑣
𝑢∗
 ,
𝜎𝑤
𝑢∗
 𝑎𝑛𝑑  

𝑇𝐾𝐸

𝑢∗
2 =

0,5(𝜎𝑢
2 + 𝜎𝑣

2 + 𝜎𝑤
2)

𝑢∗
2  

„Turbulence intensities are commonly normalised by 

the shear velocity, 𝑢∗ = √𝜏0/𝜌 = √𝑔𝐻𝑆, or the local 

longitudinal mean velocity, 𝑢 […].“ 

Berechnung hier für alle Kompo-

nenten u, v, w möglich. 

 

Nikora et al. 

(2003) 

𝑟𝑒𝑙𝑎𝑡𝑖𝑣𝑒 𝑡𝑢𝑟𝑏𝑢𝑙𝑒𝑛𝑐𝑒 𝑖𝑛𝑡𝑒𝑛𝑠𝑖𝑡𝑖𝑒𝑠 =  

𝜎𝑢
𝑢𝑤
,
𝜎𝑣
𝑢𝑤
,
𝜎𝑤
𝑢𝑤

 𝑎𝑛𝑑
√𝐾

𝑢𝑤
=
√0,5(𝜎𝑢

2 + 𝜎𝑣
2 + 𝜎𝑤

2)

𝑢𝑤
 [−] 

𝑢𝑤 = mittlere longitudinale Ge-

schwindigkeit 

 

Silva et al. (2012) 

(zitieren: Pavlov et 

al. 2000, Odeh et al. 

2002 – s.o.) 

„[…] turbulence intensity, which is defined as a nor-

malized measure of variation in velocity magnitude 

relative to the local average speed where the measure-

ment is made.“ 

𝑇𝐼 = [
0,5(𝑢𝑟𝑚𝑠1

2 + 𝑢𝑟𝑚𝑠2
2 + 𝑢𝑟𝑚𝑠3

2 )

𝑈2
]  [−] 

𝑢𝑟𝑚𝑠 = √𝑢
′2 = [

1

𝑇 ∫ 𝑢′2
𝑇

0
𝑑𝑡
]

1/2

 

 

 

𝑇𝐼 = Turbulenzintensität 

𝑈 = durchschnittliche lokale 
Geschwindigkeit 

 

Kerr et al. (2016) 

𝑇𝐼 = (𝜎𝑢
2 + 𝜎𝑣

2 + 𝜎𝑤
2)0,5  [

𝑚

𝑠
] 

 

𝑇𝐼𝑅 =
𝑇𝐼

𝑈
 [−] 

𝑇𝐼 = Turbulenzintensität 

𝑇𝐼𝑅 = relative Turbulenzintensi-

tät 

𝜎𝑖 = Standardabweichung der 

Geschwindigkeitskomponenten i 

(i = u, v, w) 

𝑈 = resultierende Geschwindig-
keit 
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Prandtl et al. 

(1990) 𝑇𝑢 = √
1

3

(𝑢′2 + 𝑣′2 + 𝑤′2)

𝑈∞
2  [−] 

𝑇𝑢 = Turbulenzgrad 

𝑢′2 = Mittelwerte der Quadrate 

der Komponenten der Schwan-

kungen 

𝑈∞
2  = mittlere Geschwindigkeit 

in der freien Strömung 

Siekmann (2000) 𝑇𝑢 = √
(𝑣𝑥

′2 + 𝑣𝑦
′2 + 𝑣𝑧

′2)

3 ∙ 𝑣
2  [−] 

𝑇𝑢 = Turbulenzintensität 

𝑣𝑖
′ = Geschwindigkeitsfluktuati-

onen in den drei Raumrichtun-

gen i (i = x, y, z) 

𝑣 = zeitgemittelte Geschwindig-

keit 

Martin und Pohl 

(2009) 

Bei dreidimensionaler Strömung: 

𝑇𝑢 = √
(𝑣𝑥

′2 + 𝑣𝑦
′2 + 𝑣𝑧

′2)

3 ∙ 𝑣
2  [−] 

 

Bei isotroper Turbulenz: 

𝑇𝑢 = √
𝑣′2

𝑣
2 =

√𝑣′2

𝑣
 [−] 

𝑇𝑢 = Turbulenzintensität 

𝑣𝑖
′ = Geschwindigkeitsfluktuati-

onen in den drei Raumrichtun-
gen i (i = x, y, z) 

𝑣 = zeitgemittelte Geschwindig-

keit 

Herwig (2004) 

 

𝑇𝑢(𝑥 ∗;  𝑡∗) = √
(𝑢∗′2 + 𝑣∗′2 +𝑤∗′2) /3

𝑢𝐵
∗  [−] 

𝑏𝑧𝑤.  𝑇𝑢 =
√2𝑘∗/3

𝑢𝐵
∗  

𝑇𝑢 = Turbulenzgrad 

𝑢∗′, 𝑣∗′, 𝑤∗′ = Schwankungsge-

schwindigkeiten in x, y, z-Rich-

tung 

𝑢𝐵
∗ = Bezugsgeschwindigkeit 

𝑥 ∗ = Ortsvektor 

𝑡∗ = Zeit (Parameter bei instati-

onären turbulenten Strömun-

gen) 

𝑘∗ = kinetische Energie der 

Schwankungsbewegung  

 

 


