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Einleitung

Uber die zoologische FlieBwasserforschung ist zuletzt in Band 12 dieser Schriften-
reihe berichtet worden (LGFFLER 1960). Seit dieser Zeit sind grundlegend wichtige
Einblicke in die Struktur von FlieBwasser-Okosystemen und die biologische
Bedeutung der Wasserbewegung gewonnen worden. Dagegen liegen iiber die
Okophysiologie einzelner FlieBwassertiere nur wenige Untersuchungen vor.

Der lange Zeitraum, iiber den hier berichtet werden soll, etfordert wegen der
groBen Zahl von Einzelarbeiten eine strenge Auswahl, der allein die Notwendig-
keit zugrunde liegt, nur die Ergebnisse zu referieren, die fiir das Fachgebiet der
Zoologie allgemein interessant sind. Es sind daher nur Arbeiten beriicksichtigt
worden, die tiber den lokalen Raum hinausgehende gréBere Zusammenhinge
behandeln sowie wichtige Untersuchungen an einzelnen Tiergruppen und -arten
soweit sie — der Aufgabe der Okologie entsprechend - einen Zusammenhang
zwischen Vorkommen, Lebensweise und spezifischer Umwelt aufzeigen. Rein

47



174 J. ScrwoERBEL

faunistische und biogeographische Atrbeiten blieben unberiicksichtigt, doch muf3
hier ausdriicklich auf die «Limnofauna europaea» (ILLIES 1967) hingewiesen
werden, die iiber die tkologische und geographische Verbreitung auch aller
europdischer FlieBwassertiere Auskunft gibt.

Bei der Behandlung des trophischen Aspekts mufite auch die pflanzliche
Primirproduktion beriicksichtigt werden, soweit davon das Ausmaf der tierischen
Konsumption beeinfluft wird, sowie die wichtige Frage nach der Bedeutung
allochthoner Nihrstoffzufuhr in Flielgewissern. In diesem Zusammenhang
werden auch die zoologisch interessanten Aspekte organisch verunreinigter FlieB3-
gewisser behandelt.

Die Astuare wurden in fritheren Berichten iiber stehende Gewisser (F. d. Z. 17
und 19) im Zusammenhang mit Fragen der Osmo- und Ionenregulation sowie der
Salztoleranz der SiiBwassertiere behandelt. Die neuen Arbeiten aus der Schule von
Caspers iiber das Elbeistuar bleiben in diesem Bericht daher bewufBt unberiick-
sichtigt.

GroBere zusammenfassende Darstellungen der ElieBwasserbiologie oder grofe-
rer Teilgebiete geben ILL1Es (1961), HYNES (1963), ILLIES u. BOTOSANEANU (1965),
STEFFAN (1965), CuMMINS (1966), SHADIN (1967), MAcAN (1961) sowie MAUcH
(1963) und mehr von botanischer Seite MARGALEFF (1960) und Scamrrz (1961).
Monogtaphische Beatbeitungen von einzelnen Tiergruppen aus Flieligewdssern:
Trichopteren (BOTOSANEANU 1959, DECAMPS 1967); Plecopteren und Coleopteren
(BERTHELEMY 1966); Oligochaeten (KorN 1963; WacHs 1967); Rotatorien
(DoNNER 1964); Hydrachnellae (SCHWOERBEL 1959). Als wichtige Monogtaphie
tiber ein gesamtes FlieBgewdsser ist die «Limnologie der Donau» (LieroLT 1967)
zu nenner.

Die Methoden der zoologischen Fliewasserforschung haben ALBRECHT (1959),
BrerriG (1961), CuommiNs (1962), Laur u. CummiNs (1964), SCHERER (1965) und
ScHWOERBEL (1966) zusammengestellt.

I. Die biologische Bedeutung der Wassetbewegung

1. Stromungsverteilung im Gewisser

Fiir FlieBwassertiere, die ja mit Ausnahme der Fische auf ein stabiles Substrat
angewiesen sind, ist der Stromungsverlauf unmittelbar tiber der Substratoberfliche
von grofiter Bedeutung. AMBUHL (1959) hat sich ausfithrlich damit beschaftigt und
die Stromungsverteilung unter Beachtung der biologischen Probleme an Modellen
untersucht, wobei der Strémungsverlauf mit Azetylenzellulose-Pulver sichtbar
gemacht bzw. in photographischen Momentaufnahmen fixiert wurde. Die
Pranprische Grenzschicht, also die quasi sttomungsfreie Kontaktschicht
zwischen Wasser und einem tiberstromten oder umstromten festen Korper ist von
der Hohe der Wasserschicht und ihrer FlieBgeschwindigkeit abhingig und ist
unter natiirlichen Bedingungen im FlieBgewisser wenige Millimeter dick. Da die
Schulterhthe von FlieBwassertieren geting ist (bis 4 mm), sind die meisten nicht
der vollen Sttémung ausgesetzt. Die von STEINMANN (1907) geduBerte Schub-
theotie, wonach die Wasserstrémung auf festsitzende Tiere einen mechanischen
Schub ausiibt, der um so geringer ist, je weniger sich das Tier iiber die Anheftungs-
fliche erhebt, kann daher zumindest fiir die kleinen FlieBwassertiere nicht die
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Okologie der SiiBwassertiere 175

Bedeutung haben, die StEinMANN ihr zugemessen hat. Wie AmBUHL besonders
klar gezeigt hat, kdnnen sich Ephemeriden-Larven ganz in die Grenzschicht
zuriickziehen und bei wechselnden Str6mungsgeschwindigkeiten in ihrer Kérpet-
haltung den geinderten Grenzschichtverhiltnissen anpassen (Abb. 1).

Die Grenzschicht ist nur iiber mehr oder weniger glatten festen Flichen bei
gerichteter Wasserbewegung ausgebildet. Zwischen den Bodengeréllen bestehen
andere Verhiltnisse, da hier keine gerichtete Stromung, sondern eine iiberwiegend

Abb. 1: Haltung von Ephemeridenlarven im bewegten Wasser. A Baetis spec. oben bei
schwacher, unten bei starker Strémung. B Ecdyonurus venosus, eine stark abgeplattete Larve
bei starker Stromung. (Aus AMBUHL 1959)

turbulente ungerichtete Wasserbewegung herrscht; die Bezeichnung « Totwasser »
tir diesen Bereich ist daher im Hinblick auf die Wassetbewegung schlecht ge-
wihlt. AMBUHL (1959) hat anhand von Strémungsmodellen festgestellt, daf das
Totwasser — wegen der fehlenden gerichteten Wasserbewegung — nicht mehr zum
frei stromenden Wasser gerechnet werden datf und ein Strémungsrefugium fiir die
Organismen darstellt (wie die Grenzschicht im stromenden Bereich auch). Wegen
des intensiven vertikalen Wasseraustausches in der Kontaktzone zwischen frei
flieBendem Wasser und Totwasser kommen auch den Organismen im Totwasser-
bereich die physiologischen Vorteile des stromenden Wassers (Wassererneuerung ;
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176 J. SCHWOERBEL

O,-Reichtum, Nihrstoffzufuhr) voll zugute. ZIMMERMANN (1961) hat anhand von
Untersuchungen in kiinstlichen Gerinnen festgestellt, daB ein direkter Zusammen-
hang zwischen der mittleren Stromungsgeschwindigkeit eines Gewissers und den
physiographischen Eigenschaften seines Totwasserbereichs besteht.

Aus den Arbeiten von AMBUHL und von ZIMMERMANN u. a. geht hervor, daf}
FlieBgewisser beziiglich der Stromungsverteilung vertikal stark gegliedert sind:
die oberste Schicht ist die (am wenigsten besiedelte) der frei flieBenden Welle, dann
folgt die Schicht des iiber feste Flichen in einer Richtung stt6menden Wassers,
darunter das turbulente Totwasser und noch tiefer, in den Interstitialrdumen der
fluviatilen Sedimente, eine ganz langsame, gerichtete Wasserbewegung (vgl. dazu
Kapitel IV, S. 198).

2. Strémungspriferenzen und Mosaikverteilung der FlieBwassertiere

Die direkte Beziehung zur Strémung ist an der Position zu erkennen, die Flie(3-
wassertiere gegeniiber der Wasserbewegung einnehmen. So wird von den netz-
bauenden Larven der Trichopteren Hydropsyche angustipennis und H. pellucidula ein
Fangnetz nur in flieBendem Wasser angelegt und so orientiert, daBl es quer zur
Richtung des Wasserstromes steht. Die Stromungsorientierung geschieht dabei
mit Hilfe von 3 Gruppen modifizierter Sinnesborsten, die dem Tier die Perzeption
von Strémungstichtung und Strémungsstirke ermdglichen, wobei gleichartige
Sinnesborsten jeweils nur eine dieser Informationen vermitteln (KAIsgr 1965). Da
diese Larven auch iiber ausgeprigte Strdmungspriferenzen verfiigen, bestimmt
die FlieBgeschwindigkeit des Wassers ihre 6rtliche Verteilung im Gewisser. Die
Larve von Hydropsyche instabilis baut im Gewisser ein Netz nur bei FlieBgeschwin-
digkeiten von 15-100 cmy/sec.; im Experiment legten bei 10 cm/sec. 20%, bei
15 cm 489% und bei 2o cm 73 % aller gepriiften Tiere ein Netz an. Die ebenfalls
gespinstbauende Larve von Plectrocnemia conspersa dagegen bevorzugt eine geringe
Wasserbewegung und legt im Gewisser Gespinste bei o-z20 cm/sec. an; im
Experiment tun dies bei 10 cm 729%, 15 cm 50% und bei 20 cm/sec. nur 4% der
gepriiften Larven. Eine Arealkonkurrenz im Gewisser ist bei diesen Arten somit
ausgeschlossen (EDINGTON 1968) (liber die Ernihrung netzbauender Trichopteren-
larven vgl. S. 187fL.). Auch fiir die rdumliche Verteilung von Agapetus gr. fuscipes
Currt. und Sile gr. nigricornis Pict. in Quellbichen ist die Wasserbewegung die
direkte Ursache (MoreTTI u. G1anottI 1962). Die Ephemeridenlarven Heptagenia
sulphurea und H. fuscogrisea haben unterschiedliche Stromungspriferenzen:
H. sulphurea lebt in starker Stromung auf Steinen und ist stirker abgeflacht als
H. fuscogrisea, die vorwiegend an Pflanzen (Ranunculus) in schwacher Strdmung
lebt (MADSEN 1968). Simuliidae-Larven halten sich im Gewisser bevorzugt im
vordetren Teil der Oberseite iiberstromter Steine auf, die Puppen dagegen an der
Lee-Seite, da, wo die laminare Strémung abreiBt und turbulent witd, also an der
Grenze zum Totwasser, wobei die Puppen mit der Offnung des Gehéuse stromab-
orientiert sind (MAITLAND u. PENNY 1967). Sicher hingt der Aufenthalt der
Larven mit ihrer Filterernihrung zusammen, die in laminarer Wasserbewegung
wohl am effektivsten ist. AMBUHL (1959) hat fiir eine Anzahl weiterer FlieBwasser-
tiere ihre Haufigkeit bei verschiedenen Stromungsgeschwindigkeiten im Gewisser
untersucht und daraus indirekt die Strémungspriferenzen erschlossen (Abb. 2). In
hydraulisch genau eeichten glisernen Strémungsrinnen wurden die entsprechen-
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Okologie der SiiBwassertiere 177

den Arten auf ihr Verhalten gegeniiber der Stromung experimentell gepriift, wobei
sich mit den Freilandwerten etwa iibereinstimmende Priferenzen ergaben.
Gammarns pulex (Subspecies ?), Nemoura spec., Ephemerella ignita, Habroleptoides
spec. und Chironomidenlarven sind Bewohner des Totwassers, die starke Wasser-
bewegung meiden, Hydropsyche angustipennis, Baetis vernus und Simuliiden bevor-
zugen starke Strémung. Die auf flieBende Gewisser mit hsherem Wasserpflanzen-
bewuchs (Verhalten der Imagines) angewiesenen Larven der Libellen Calopteryx
virgo und C. splendens koénnen Gewisser mit einer Wasserbewegung von Go bis
80 cmy/sec. noch besiedeln, rascher flieBende jedoch nicht. Mit zunehmender FlieB-
geschwindigkeit orientieren sich die Larven mit dem Kopf gegen die Strémung
und ziehen sich schliellich in den Strémungsschatten zuriick, wie ZAHNER (1959)
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Abb. 2: Prozentuale Verteilung von FlieBwassertieren bei verschiedener Strémungs-
geschwindigkeit. (Aus AMBUHL 1959, umgez. u. kombiniert)
Es bedeuten ¥ Chironomidenlarven, B Simulium spec., O Gammarus Dulesc, @ Hydropsyche
angustipennis und H. spec., x Nemoura spec., + Baetis vernus und B. spec., O Epbemerella,
& Habroleptoides

experimentell festgestellt hat. Die ermittelte obere Toleranzgrenze von 6o bis
80 cm/sec. FlieBgeschwindigkeit ist etwa auch die obete Grenze fiir hohere
wurzelnde Wasserpflanzen, da bei noch stirkerer Wasserbewegung die Boden-
erosion durch Sedimenttransport zu stark wird.

In allen genannten Fillen ist das unmittelbare Verhalten der Tiere in der
Strémung untersucht worden, wobei Substratbeziehungen ausgeschlossen waren.

3. Beziehungen zum Substrat

Die Wasserbewegung wirkt auf FlieBwasserorganismen nicht nur als mechani-
sche Kraft und als Richtungsvektor, sondern indirekt auch iiber die Gestaltung des
Untergrundes ein. Jedes FlieBwassertier muB sich zum Schutz vor der Strémung
entweder festhalten oder im Substrat verkriechen; immer ist es aber auf einen
Untergrund angewiesen. Die Qualititen des Untergrundes sind auch fiir den
Erwerb der Nahrung (vgl. S. 189) und die Sauerstoffversorgung bei grabenden
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178 J. SCHWOERBEL

Arten (vgl. S. 185) und wahrscheinlich auch bei der Fortpflanzung (von Fischen
lingst bekannt) wichtig, doch ist dariiber bei Wirbellosen nichts Genaues bekannt.

WacHs (1968) hat die wichtigsten Substrattypen der FlieBgewisser und deren
Lebensgemeinschaften zusammengestellt:

Lebenshezirk (Choriotop) Lebensgemeinschaft
(Choriocinose)*

Pflanzenbestand: Phytal Phytorheochoriozénose

Felsen, Steine, Schotter Lithal Lithorheochoriozénose

Kies Akal Akorheochorioztnose

Sand Psammal Psammorheochoriozénose

Sand-Schlamm Psammopelal Psammopelotheochoriozénose

Schlamm Pelal Pelorheochoriozdnose

womit eine Klassifizierung der mosaikartig verteilten Substrate erreicht ist, keine
dkologische Zonierung im Lingsverlauf des Gewissers, da alle aufgefihrten
Chortiotope in allen Abschnitten eines FlieBgewassers auftreten konnen. Diejenigen
Organismengruppen, die iiberwiegend differenzierte Substratspezialisten enthal-
ten, miissen eine entsprechend geartete Mosaikverteilung im Gewisser zeigen.
Dafiir hat Wachs (1967) ein eindrucksvolles Beispiel an Hand der Verteilung der
Oligochaeten in der Fulda gefunden. Diese Mosaikverteilung der Oligochaeten ist
durchaus etwas anderes als die Lingszonierung in Zénosen, wie sie in den letzten
Jahren fiir viele witbellose Tiergruppen bekannt geworden ist. Mit Mosaik-
komplexen im Bereich des FlieBwasser-Benthos hat sich besonders ANt (1967)
beschiftigt.

In einem allgemeinen Zonierungsschema der Fliefigewdsser muf neben der Struktur
des Substrates und der Wasserbewegung die jihrliche Temperaturamplitude mit
beriicksichtigt werden. ILLiEs (1961) hat daraus die notwendige Konsequenz
gezogen und an die Stelle der alten, auf mitteleuropiische Verhiltnisse bezogenen
fischeteilichen Einteilung der FlieBgewisser in Forellentegion, Aschenregion,
Barbenregion, Bleiregion und Kaulbarsch-Flunder-Region eine fiir alle geographi-
schen Regionen giiltige Einteilung des FluBlaufes (ohne Quelle) in Réithron und
Potamon durchgefithrt und jede Zone in einen Epi-, Meta- und Hypobereich unter-
gliedert, so daB sich folgende Zuordnung ergibt:

Allgemeine Zonierung In Mittelenropa

Epirhithron Oberlauf der Salmonidenregion, obere Forellenregion
Metathithron Mittellauf der Salmonidenregion, untere Forellenregion
Hyporhithron Unterlauf der Salmonidenregion, Aschentegion
Epipotamon Oberlauf der Cyprinidentegion, Barbenregion
Metapotamon Unterlauf der Cyprinidenregion, Bleiregion
Hypopotamon Kaulbarsch-Flunder-Region

Das Rhithron ist durch mehr oder weniger kaltstenotherme, physiologisch und
morphologisch torrentikole, das Potamon durch eurytherme, morphologisch
(aber physiologisch?) nicht torrentikole Tierarten gekennzeichnet. In der groB-
riumigen geographischen Betrachtung ergeben sich von Skandinavien bis zu den

* WacHs nennt die Lebensgemeinschaften Biozénosen, doch sollte es richtiger hiet
Chorioctnosen heillen.
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Okologie der SiiBwassertiere 179

Alpen beziiglich der Jahresamplituden der Temperatur charakteristische Ver-
schiebungen in der Ausdehnung von Rhithron und Potamon (Scumrirz u.
VOLKER 1959) (Abb. 3), die auch tiergeographisch von groftem Interesse sind.
Ein noch weiter ausgedehnter Vergleich der Faunen von den Polen bis zu den
Tropen zeigt, daBl nach Siiden zu das Rhithron immer mehr in das Hochgebirge
verlagert ist (ILLIES 1961) (Abb. 4). Bei diesem Vergleich wird die Bedeutung des
Temperaturklimas besondets augenfillig: stehende Gewisser im arktischen und
antarktischen sowie im alpinen Klima enthalten eine kaltstenotherme Fauna, die

1 Skjern
2 Tensfelder Au, P= Pltner-See
Luhe

Orize

Lenne

Fulda

Ahr

Ammer, S« Ammer-See
Utztaler Ache , Jnn

10 Etsch

11 Fella-Tagliamento

7°l 12 Bacchiglione

13 Livenza

WoOoONOWnW+FW

My
=,
=, i,

s Z
Y04y S

.,

."n_ 1%}
1 Lt
Y Mty

N
"nl\\“:“‘\\‘

DMy,

T

\
o
\\\\\\\\\\\\\“
A\\\\\\\\

\\\\\\\\

1
A i N
e iy, W
o ""’ll, iz

Abb. 3: Mittlere Sommertemperatur mitteleuropiischer Fliisse und Vorkommen der
Asche als Indikator fiir das Rhithron. Zahlen in der geographischen Skizze = Fliisse,
rechts daneben Isothermendiagramm fiir die einzelnen Fliisse. Dicke Querstriche Vor-
kommen der Asche, schwarz jetzt, weiB frither. In den Zentralalpen ist die Ausdehnung
des Rhithrons (Salmonidentegion) am gréBten. (Aus ScHMITZ u. VOLKER 1959)

viele Beziehungen zur Rhithron-Fauna hat. Im Einzelnen ergab der Vergleich
adiquater FlieBgewisserabschnitte eine systematisch teilweise verschiedene, aber
nach Lebensform und Lebensweise verbliiffend konvergente Besiedlung (ILLIES
19612; 1964); es handelt sich also im Sinne von BarLoGu um Isozénosen. Die
Bedeutung der von Irriks durchgefiihrten Neugliederung der FlieBgewisser liegt
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180 J. ScHwOERBEL

datin, daB es jetzt méglich ist, gut abgrenzbare und wegen des im Vergleich zur
Fischfauna viel groBeten Artenspektrums sehr differenzierte Isozonosen zu ver-
gleichen und so zu einem vertieften Verstindnis fiir die evolutionsSkologische
Bedeutung der Flieigewisser zu gelangen.

Die Bedeutung der Temperatur fir die Zonierang von Arten oder Artengruppen
im Lingsverlauf der Gewisser tritt besonders dort hervor, wo starke Temperatur-
gradienten oder sprunghafte Anderungen auftreten. In der Schwechat (Osterreich,
Nzhe Wien) erweist sich der unvermittelte Temperataranstieg durch die Ein-
leitung von Thermalwasser der Stadt Baden als Verbreitungsgrenze fiir Plecopte-
ren sowie fiir die Schnecke Ancylus fluviatilis fluBabwirts; dagegen werden an

i
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Abb. 4: Ausdehnung von Rhithron und Potamon im geographischen Vergleich und in
Abhingigkeit von der Hohenlage. Alle FlieBgewisser entspringen in einem hypotheti-
schen, meridional verlaufenden Gebirge. (Aus ILLIES 1961)

dieser Grenze Lymmnaea peregra und Physa acuta zu dominierenden Bewohnern des
Gewissers. Das gleiche gilt fiir den Helg4 auf Nord-Island, wo Lymnaca peregra
ganz konstant vorkommt, wenn sich der Geysirabflu3 auf 30-25 °C abgekiihlt hat.
Plecopteren treten hier erst im Bereich der Miindung eines Kaltwasserbaches auf
(STARMUHLNER 1961). In einem organisch verunreinigten FluB} in Polen, dessen
Wasser durch Kiihlwassereinleitung auf 30° aufgeheizt wurde, verschwanden mit
Ausnahme einiger Algen alle Organismen (STANGENBERG u. PAwraczyk 1961).
Im Delaware River, ebenfalls kiinstlich aufgeheizt, verschwanden bei 26 °C mit
Ausnahme det besonders temperaturresistenten Arten, die 33-35 °C gerade noch
ertragen konnten, alle FlieBwassertiere (CouTANT 1962).

Das einzelne Gewisser ist in seinem Verlauf nicht nur nach der Fischbesiedlung,
sondern — wie die klassischen Untersuchungen von VogGr schon an Bachplanarien
gezeigt haben — auch nach anderen Tiergruppen in aufeinanderfolgende, gut ab-
gegrenzte (ScuMrrz 1957) Besiedlungsgemeinschaften gegliedert (ILrLies 196o,
1961a).

Da nach Mogs1us die Bioginose charakteristisch fiir das gesamte Okosystem ist, die
FlieBwasser-Zonen aber sicher nicht eigene Okosysteme darstellen (was sie schon wegen
des «offenen Systems» der FlieBgewisser nicht sein konnen), sind die Lebensgemein-
schaften der auf S. 178 angefiihrten FlieBwasser-Zonen Zonations-Biozdnosen; die auf

J2



Okologie der SiiBwassertiere 181

8. 178 genannten Gemeinschaften sollten als Chorioginosen bezeichnet und in Stratogsnosen
weiter untergliedert werden, worauf STEFFAN (1965) bereits hingewiesen hat.

Die Zonierung der Fliefwasserturbellarien ist von FLOSSNER (1962) fiir Gewisser
im Erzgebirge und von AN DER LAN (1962) fiir die obete Donau herausgearbeitet
worden. Eingehende Untersuchungen iiber die Zonierung der Wassermilben
(Hydrachnellae) liegen von VieTs (1966) und SCHWOERBEL (1959, 1961, 1964) vor,
der feststellte, daB die jeweils charakteristischen Artengemeinschaften auch
spezifische zeitliche Entwicklungsrhythmen haben: Milbengemeinschaften des
Rhithrons haben im Winter, die des Potamons im Sommer des Dichtemaximum.
Fir die mitteleuropiischen Arten der Elminthidae (Coleoptera: Dryopoidea) hat
STEFFAN (1963) die Biotopbindung und Verteilung in FlieBgewissern sehr genau
studiert, wobei sich die Jahresamplituden der Temperatur als sehr bedeutsam
erwiesen. Kaltstenotherme Arten haben gegeniiber eurythermen des gleichen
Verwandtschaftskreises groBere Korperproportionen und jeweils die groBte Art
eines Verwandtschaftskreises besiedelt den Gewisserabschnitt mit der geringsten
jahtlichen Temperaturamplitude und umgekehrt. Uber die genauen Verwandt-
schaftsbeziehungen der mitteleuropiischen Dryopoidea siehe STEFFAN 1961.

Den gesamten Problemkreis der Klassifizierung und kologischen Zonierung
der FlieBgewisser haben ILLIES u. BOTOSANEANU (1963) referiert; es wird hier auch
vorgeschlagen, die Bezeichnungen Krenobiologie, Rhithrobiologie und Potamo-
biologie zu verwenden, wenn Quellen, kleine (montane) FlieBgewisser oder
groBere Flisse und Strome Gegenstand der Untersuchung sind.

4. Organismische Drift

FlieBwassertiere werden mit der Stromung mehr oder weniger hiufig passiv
verfrachtet (TANAKA 1960), sofern sie nicht iiber Retentionsmechanismen verfii-
gen, die unbedingt sicher sind (Blepharoceridenlarven, Ancylus), ausgesprochen
thigmotaktisch sind, wie die Perlide Dinocras cephalotes (SCHERER 1962), oder
durch schwere Gehiuse geschiitzt sind, wie viele Trichopterenlarven, die nur
wenig verdriftet werden (ELLIOT 1968).

Die Hohe der Drift (Anzahl Tiere/m3 oder bezogen auf die Besiedlung: pro m?
Bodenfliche) ist von mehreren Umweltfaktoren beeinfluBt: Lichtperiodik,
Populationsdichte, Temperatur, FlieBgeschwindigkeit und Wasserstand (PEARSON
u. FRANKLIN 1968). Das AusmaB der Verdriftung hingt fiir das einzelne Tier
davon ab, wie es in der Strdmung exponiert und wie aktiv es ist; iiber diese beiden
GroBen wirken alle oben genannten Faktoren, besonders aber das Licht.

Die meisten FlieBwasserinsekten haben einen lichtabhingigen diurnalen Aktivitits-
thythmus und halten sich tagsiiber an beschatteten Stellen unter Steinen und
zwischen dem Bodenger6ll auf, also im Totwasserbeteich, wo sie Schutz vor
der Strémung haben; nachts finden sie sich auf den Steinen. Bei Larven von
Bacetis ist negativ phototaktisches Verhalten experimentell festgestellt (SCHERER
1962) und zur Erklirung der im Tagesgang wechselnden Drifthche herangezogen
worden (MULLER 1963, 1966). ELLIOTT (19682) hat experimentell eine Beziehung
zwischen der Wasserbewegung und dem Verhalten von Ephemeridenlarven
gefunden: Baetis rhodani, Ephemerella ignita, Ecdyonurus vemosus und Rhbithrogena
semicolorata (nicht dagegen Heptagenia lateralis) sind nur in stromendem Wasser
negativ phototaktisch und positiv thigmotaktisch, nicht dagegen in stehendem
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Wasser. Das bestitigt auch die Angaben von AMBUHL (1959) (vgl. Abb. 1, S. 175).
In diesem Verhalten zeigt sich eine hohe adaptive Bindung an den Lebensraum des
flieBenden Wassers.

Allgemein ist die Drift nachtaktiver FlieBwassertiere tagsiiber minimal, nachts
aber sehr hoch. Fiit Gammarus pulex (LEHMANN 1967), Baetis rhodani und B. vernus
ist die Nachtaktivitit direkt nachgewiesen worden (MULLER 1966), fiir viele andere
konnte sie aus Driftmessungen geschlossen werden.

Das Dunkelmaximum der Drift gilt fiir die meisten FlieBwassertiere. Ausnahmen
machen die tagaktiven Larven der Trichopteren Brachycentrus americanus (ANDERSON 1967)
und Oligopblebodes sigma (W ATERS 1968), sowie die Wassermilbe Lebertia salebrosa (Scamipt
u. MULLER 1967) und andere Hydrachnellae (MULLER 1966, BEscit 1967).

Diese Nachtdrift kann durch kiinstliche Beleuchtung verringert oder ganz
unterbrochen werden (ScuwaRrz 1967 fiir Isaperla goerizi). Fir Baetis vagans und
Gammarus pseudolimnaens liegt die kritische Lichtintensitat bei 1 Ix, gréBere Hellig-
keit verringert die Drift auf Tageswerte. Eine eindeutige Korrelation von Drift-
hohe und Licht lieB sich sogar im 15-Minuten-Rhythmus erreichen; die Organis-
men reagieren auf Dunkelheit somit unmittelbar durch eine Steigerung der Aktivi-
tit (Hort u. WATERS 1967). ANDERSON (1966) hat festgestellt, dal auch helles
Mondlicht die Nachtdrift verringert und durch kiinstliche Verdunkelung am Tage
konnte die Driftrate gesteigert werden (MULLER 1966, HoLr u. WATERS 1967).

Ein interessantes Verhalten zeigt Niphargus aguilex schellenbergi KaR., der tages-
periodisch aus Quellen auswandert. Nachts erscheint er im abflieBenden Quell-
bach, nimmt — wie mit angefirbtem Detritus nachgewiesen wurde — hier Nahrung
auf und wandert am Morgen in die Quelle und das Grundwasser zuriick; das
Verhalten wird vom LD-Wechsel gesteuert (KUREK 1967), doch scheint es sich
nachts weniger um eine Drift, sondern um ein aktives Auswandern zu handeln.

Es ergibt sich die Frage, ob endogene Aktivitit bei dem Tag-Nacht-Drift-
wechsel eine Rolle spielt. Die Experimente mit geinderter Lichtintensitit deuten
darauf hin, daB das nicht der Fall ist. Aber die genauen Messungen von CHASTON
(1968) an Simulium, Isoperla und Ephemerella (jeweils Larven) im Dauerdunkel
zeigen doch bemerkenswerte zeitliche Unterschiede in der Aktivitit, die sich in der
Nachtdrift widerspiegeln, ohne aber den Unterschied in der Tag- und Nachtdrift
zu verwischen. Weiterhin hat ELLiort (1968b) bei mehreren Ephemeridenlatrven
festgestellt, daB8 bei Dauerlicht und Dauerdunkel das Aktivititsmuster, welches
diese Larven unter natiitlichen Lichtbedingungen zeigen, erhalten bleibt und also
endogen ist.

Die Wasserbewegung beeinfluflt direkt die Hohe der Drift. Bei starken Hoch-
wissern ist die Driftrate gesteigert (ANDERSON u. LEHMKUHL 1968, WENINGER
1968). Uberraschenderweise ist aber bei einer kiinstlichen Verringerung der Fliel-
geschwindigkeit die Driftrate fiir fast alle Tiere ebenfalls eththt (MmNsuALL u.
WINGER 1968), offenbar, weil die Tiere dann eine stromungsexponiertere Haltung
auf dem Substrat einnehmen; Daten dazu hat AMBUHL (1959, vgl. S. 175 u.
Abb. 1) geliefert. Die Wasserbewegung hat also einen wichtigen substratfixieren-
den Effekt fiir die FlieBwassertiete, was auch aus den experimentellen Unter-
suchungen von Erriort (1968b) hervorgeht (vgl. S. 181).

Eine direkte Beziehung zwischen Drifthdhe und Zemperatur hat MULLER (1963)
bei Gammarus pulex festgestellt; entsprechend der Erhthung der Aktivitit bei
zunehmender Temperatur nimmt auch die Drift zu. Auch bei hoher Besied/ungs-
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dichte ist die Drift eththt (WATERS 1961, 1966; DIMOND 1967); ob dies Ausdruck
einer aktiven Abwanderung oder einer pro Fliche htheren passiven Verdriftung
ist, ist noch ungeklirt.

Ob die Drift eine biologische Bedeutung hat, ist fraglich, da sie ja weitgehend
fiir das Tier einen «Ungliicksfall» darstellt. Es ist aber festgestellt worden, dafl
ausgetrocknete FluBabschnitte sich durch verdriftete Tiere sehr rasch wieder
besiedeln (WATERS 1964) und sicher ist die Drift fiir die Ausbreitung von Organis-
men im FlieBgewisser von Bedeutung. Es ist wiederholt darauf hingewiesen
wotden, daf3 die Imagines typischer FlieBwasserinsekten stromaufwirts fliegen
und weiter oberhalb die Eier ablegen. Dieser «Kompensationsflug» soll den
Gebietsverlust durch Drift ausgleichen und wird als Teil eines Besiedlungskreis-
laufes angesehen, zu dem auch die Drift als aktiver Verteilungsmechanismus fiir
die Insektenlatven fluBabwirts gehdrt (Abb. 5) (MULLER 1966). Ein Stromaufflug

IMAGO (Kompen
Stionsy,
lug)

EIABLAGE

e mn TN e e e e e

Abb. 5: Schematische Darstellung des «Besiedlungskreislaufs» der Insekten in FlieB-
gewissern. (Aus MULLER 1966, etwas verindert)

ist von Roos (1957) an Trichopteren und Isoperia grammatica und von Russev (1959)
an Palingenia longicandata nachgewiesen worden. Palingenia schlipft in der unteren
Donau (Bulgatien) kurz vor Sonnenuntergang und fliegt sofort in dichtem Schwarm
stromauf, auch da, wo der Strom von Notden nach Siiden flief3t (bei Vidin, Bul-
garien)undder Stromaufflug nicht der Sonneentgegen gerichtetist. Die Orientierung
der Imagines, besonders die Unterscheidung von stromauf und stromab, ist noch
vollig unklar, vielleicht handelt es sich um Perzeption von Luftbewegungen iiber
dem flieBenden Wasset, was experimentell und durch Freilandmessungen relativ
leicht zu untersuchen wire. Flugunfihige FlieBwasserinsekten konnen eine
«Kompensationswanderung » durchfithren, wie Tomas (1966) an Capnia atra in
schwedischen FlieBgewissern festgestellt hat, die hier in einiger Entfernung vom
Gewisser parallel zum FluBufer stromauf wandern. Ein gusammenbingender
Besiedlungskreislauf ist bisher in keinem Falle nachgewiesen worden; Drift und
Kompensationsflug haben wahrscheinlich nichts miteinander zu tun. Sowohl
Warkers (1965) wie ErLiorr (1967) betonen, dafl eine ernsthafte Dezimierung der
Population durch Drift gar nicht etfolgt und ein Kompensationsflug fiir die
Populationsdynamik der FlieBwasserinsekten unwesentlich ist. Trotzdem existiert
das Phinomen des Stromauffluges, fiir das bis heute noch keine befriedigende
kausale Erklirung gefunden wurde.

5. Respiration der FlieBwassertiere (Faktorenkomplex Sauerstoff, Wasser-
bewegung und Temperatur)

Die physiologische Verfiigbarkeit des Sauerstoffs ist im FlieBgewisser un-
mittelbar von der Wassertemperatur und der Wasserbewegung abhingig. Dieser
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Faktorenkomplex ist immer noch nicht mit der wiinschenswerten Genauigkeit
analysiert worden, doch hat AMBUHL (1959) sehr eingehende Untersuchungen
tiber den EinfluB der Wasserbewegung auf den Sauerstoffkonsum von FlieB-
wasserinsektenlarven durchgefilhrt. Es werden hier nur die grundsitzlichen
Zusammenhinge referiert. Fiir die Larven von 4 Ephemeriden- und 3 Trichopte-
renarten konnte nachgewiesen werden, daBl det O,-Konsum umso stirker von der
Wasserbewegung beeinflut wird, je mehr das Tier an strémendes Wasser gebun-
den ist. Bei Rhithrogena semicolorata ist die Abhingigkeit am stirksten, sehr deutlich
auch bei Baetis vernus und Rhyacophila nubila, dagegen schwach bei der im Tot-
wasser lebenden Ephemerella ignita und der Stillwasser-Trichoptere Anabolia
nervosa. Bei den stromungsabhingigen Arten nimmt der Op-Konsum mit sinkender
Wasserbewegung rasch ab, fiir die anderen bleibt er auf einem konstanten Niveau
(Abb. 6).

Eine wichtige Beziehung besteht auch zwischen der Wasserbewegung und der
kritischen unteren O,-Spannung, die von den FlieBwassertieren gerade noch
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Abb. 6: Beziehungen zwischen dem O,- Abb. 7: Bezichungen zwischen der Fre-
Konsum und der Wassetbewegung bei quenz der Ventilationsbewegungen und
FlieBwassertieren. (Aus AMBUHL, umge- dem O,-Angebot bei FlieBwassertieren.
zeichnet und verindert) (Aus AMBUHL 1959, umgezeichnet)

ertragen wird. Diese kritische Grenze wird mit zunehmender Geschwindigkeit der
Wasserbewegung herabgesetzt (AMBUHL 1959). Organische Verunreinigungen
wirken sich daher um so weniger auf die FlieBwasserfauna aus, je stirker die
Stromung ist, wie ZIMMERMANN (1961) experimentell in kiinstlichen Rinnen fest-
gestellt hat. Von der FlieBgeschwindigkeit und der O,-Spannung wird auch die
Frequenz der Ventilationsbewegungen beeinfluflt, die die Insektenlarven mit den
Kiemen (Ephemeriden) oder mit dem ganzen Kérper ausfiihren (Plecopteren) und
die der Erzeugung einer Wasserbewegung dienen. Je hoher die FlieBgeschwindig-
keit und der O,-Gehalt sind, je hoher also das physiologische Sauerstoffangebot ist,
um so niedriger ist die Frequenz det Ventilationsbewegungen (Abb. 7). Wird der
O,-Gehalt verringert, so nimmt bei gleicher Fliegeschwindigkeit (wie bei Still-
wasserarten) die Frequenz der Ventilationsbewegungen zu (AMBUHL 1959). Bei
den Larven von Ephemera simulans nimmt die Ventilationsfrequenz der Kiemen
nach einer enormen Steigetung zwischen 3-1,5 em3 Oyl < 1,5 cm?® wieder ab
(ERikSEN 1963), offenbar, weil infolge der mangelhaften O,-Versorgung die
Energie fiir den Ventilationsmotor nicht mehr zur Verfiigung steht. Auch an der
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Latve von Acronesria pacifica (Plecopt.) ist dieser Effekt nachgewiesen worden
(KNiHT u. GAUFFIN 1963). Durch die anfingliche Steigerung der Kiemen-
bewegung nimmt bei Epbemera simulans die Wassermenge, die an den Kiemen in
stehendem Wasser vorbeistrdmt, auf das 7-8fache zu (von o,5 auf etwa 4,0 cm?/
min). Ahnliche Ergebnisse wurden auch bei Hexagenia limbata gefunden. Durch
Amputation der Kiemen und Vergleich mit intakten narkotisierten Larven
(Urethan) konnte nachgewiesen werden, daB durch den Kérper etwa 559, durch
die Kiemen 45 %, des benétigten Sauerstoffs aufgenommen werden (ERIKSEN 1963).

Entscheidend sind fiir die Beziehungen zwischen O,-Konsum und Wasser-
bewegung die O,-Verhiltnisse in der Wassergrenzschicht um das Tier. Sie werden
beeinfluflt durch die O,-Zehrung der Larve (Atmung), den pO, des umgebenden
Wassers sowie die Dicke und die Erneuerung der Grenzschicht, die von der
Wassetbewegung und den Eigenbewegungen (Ventilationsbewegungen) des
Tieres abhingen (AMBUHL 1959). Die Temperatur greift in der Weise in den
Komplex ein, daB von ihr, wie bei Stillwasserarten, 1. der O,-Gehalt des Wassets
und 2. der Op-Bedarf des Tieres abhingt; aber im FlieBgewisser kann ecine
Temperaturerh6hung durch das Uberangebot an Sauerstoff gedeckt oder durch
héhere FlieBgeschwindigkeiten kompensiert werden. Tatsichlich verlassen FlieB-
wassetinsekten bei starker Tageserwirmung des Wassets ijhre strémungs-
geschiitzten Totwasserriume und suchen die strémungsexponierten Oberseiten
der Steine auf; daraus ergeben sich Bezichungen zwischen Drift und Temperatur
(ScrwoERBEL, unver6fl.). Die Sauerstoffversorgung in verschiedenen Substraten
cines kleinen FlieBgewissers hat MADSEN (19682) durch Bestimmung der Sauer-
stoffdiffusionsrate gemessen. Danach ist die Sauerstoffversorgung auf der Ober-
fliche groBerer Steine am besten, in Fallaubansammlungen etwas schlechter und
zwischen dem Ger6ll sowie im Sand und unter Steinen am geringsten. Stromungs-
geschiitzte Bezirke im FlieBgewisser kénnen somit nur von wenig O,-bediirftigen
Tieren dauernd besiedelt werden. Die ungleiche Sauerstoffversorgung im Bach
erwies sich als eine der Ursachen fiir die unterschiedliche Verteilung der Larven
von Brachyptera risi und Nemoura flexuosa (Plecopteren) im Gewisser.

IsteNIC (1963) hat an Larven von Perla marginata Respirationsmessungen durch-
gefiihrt und festgestellt, daB die einzelnen Larvenstadien in verschiedenen Jahres-
zeiten unterschiedlich temperaturempfindlich sind und sich offenbar an die
aktuellen Temperaturverhiltnisse akklimatisieren. Die Substratwahl grabender
Ephemeridenlarven ist in erster Linie eine Frage der Sauerstoffversorgung:
Ephemera simulans bendtigt mindestens 1,20 cm® O,/1 im Interstitialwasser und
kommt nur in Gewissern mit hoher FlieBgeschwindigkeit vor, die wenig Feinsand
ablagern. Der Sauerstoffgehalt des Interstitialwassers ist von dem Anteil an Fein-
sand direkt abhingig und nimmt bei mehr als 109, Feinsand im Sediment rapide
ab, da dann der Wasseraustausch stark gehemmt ist (ERIKSEN 1966, 1968) (vgl.
auch S. 198). Der O,-Konsum der an strémendes Wasser gebundenen Calopteryx-
Larven (vgl. S. 177) ist von der Wasserbewegung abhingig: in stehendem Wasser
sinkt die RespirationsgréBe auf 50-609%, des Wertes in bewegtem Wasser ab, d. h.,
die physiologische Verfiigbarkeit des Sauerstoffs ist in stehendem Wasser nur halb
so grofl wie in flieBendem. Amputation der Schwanzblitter verringert die
Aufnahmefihigkeit des Sauerstoffs noch einmal um 509, In stehendem Wasser
benétigen intakte Larven einen O,-Gehalt von 16-20 mg O,/l. Da diese Sauer-
stoffspannungen aus physikalischen Griinden nicht méglich sind, sind die Larven
an stromendes Wasser gebunden (ZAHNER 1959).
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II. Trophische Beziehungen im FlieBwasser

Im FlieBwasser-Okosystem verzahnen sich die trophischen Beziehungen noch
vielfiltiger als im See. Zunichst fehlt die auf das Licht bezogene vertikale Gliede-
rung, die im See wenigstens grob die Unterscheidung von trophogener und
tropholytischer Zone (besser autotrophischer und heterotrophischer Zone) recht-
fertigt. Im FlieBgewisser ist iiberall photoautotrophe Produktion mdiglich — von
extrem tiefen FluBabschnitten und starker Tritbung abgesehen, z. B. den Strémen
des Amazonasgebietes (S1tor1 1968), und infolge der turbulenten Strémung be-
steht ein vertikaler Austausch aller Nihrstoffe. Und schlieBllich ist das FlieB3-
wasser-Okosystem offen, es unterliegt einem stindigen stromabwirts gerichteten
Transport von Nihrstoffen, hat also einen hohen AbfluBl an ungenutzter Energie.
Das FlieBgewisser datf daher nicht, wie der See, als dynamisches, aber stationires
Kreissystem, sondern muf als dynamisches FlieBsystem betrachtet werden, was
bisher nur im Hinblick auf den Wirmehaushalt und den chemischen Abflu3
mdglich ist (ScumrTz 19612), nicht dagegen fiir die organische Produktion und
Konsumtion (biochemischer Energieflul durch die Biozdnose). Die folgende
Betrachtung kann daher nicht auf diese Basis Bezug nehmen.

1. Das Nihrstoffangebot fiir die Primédrkonsumenten

Als Nihrstoffquellen fiir die Primidrkonsumenten kommen in der Hauptsache
der photoautrophe Aufwuchs, die in der flieBenden Welle mitgefiihrten lebenden
und toten organischen Partikel (Phytoplankton, Detritus) sowie am Grund
abgelagerte autochthone oder allochthone Pflanzenreste aus der terrestrischen
Umgebung (Fallaub) in Frage. MINsHALL (1967) hat in einem kleinen FlieB3-
gewisser gemessen, daB den Primirkonsumenten hier stindig o,04-0,38 g/m3
Schwebstoffe, 1,78—4,0 g/m? an festsitzenden Pflanzen und abgelagertem Detritus
sowie o0,12—5,6 g/m? an allochthoner Substanz, fast ausschliefllich Blitter, zur
Verfiigung stehen. Im Middle Oconee River (Ga., USA) sind 8—47 g/m? Schweb-
stoffe und 2-34 g/m? Fallaub als stindige Nihrstoffquelle ermittelt worden
(NELSON u. ScoTT 1962).

Im einzelnen ist die Produktion an Aufwuchsalgen abhingig vom Angebot an
mineralischen Nihrstoffen, von der Lichtintensitit (McINTIRE u. PHINNEY 1965,
TomiNAGA u. IcHIMURA 1966), det FlieBgeschwindigkeit (McINTIRE 1966) und der
Temperatur des Wassers (ToMINAGA u. ICHIMURA 1966). Mittelbar iiber die Algen-
produktion wirkt sich das Licht auch auf die Verteilung der Primirkonsumenten
im Gewisser aus (KowNacka u. KowNACKI 1968, ALBRECHT 1968). Das Ausmaf
der organischen Schwebstofffiihrung wird in erster Linie von den stehenden
Gewissern bestimmt, die mit dem FlieBgewisser in Verbindung stehen (z. B.
Seeausfliisse) und von der Zuleitung organischer Abwisser.

Wie Magenuntersuchungen an FlieBwassertieren gezeigt haben, ist das allo-
chthone Fallaub die wichtigste Energiequelle fiir die Primirkonsumenten und
indirekt fiir alle Folgekonsumenten, da die Verzehrer von abgestorbenem
Pflanzenmaterial in unbeeinfluften FlieBgewéssern weitaus in der Uberzahl sind
(MinsHALL 1967). Auch HYNES (19632) und KavsHik u. HEYNEs (1968) weisen
auf die groBe Bedeutung des allochthonen Materials in FlieBgewissern hin.
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2. Primirkonsumation der FlieBwassertiere

Je nach der vorwiegenden Aufnahme der drei oben genannten Nihrstoff-
quellen, die jeweils auch eine besondere Technik des Nahrungserwerbs erfordert,
kann man unter den Primirproduzenten drei Gruppen im FlieBgewisser unter-
scheiden: Filtrierer, Weideginger und Sedimentfresser. Zu jeder Gruppe sind
einige wichtige neue Untersuchungen durchgefithrt worden.

Filtrierer. Filtrierende FlieBwassertiete sitzen fest und verwerten die in der
flieBenden Welle mitgefithrten organischen Partikel, wobei es keine Rolle spielt,
ob diese tot odet lebend sind. Die wichtigsten Filttierer sind Dipterenlarven der
Familie Simuliidae und netzbauende Trichopterenlarven. Entsprechend der Ver-
teilung der Schwebstoffe im Flul ergibt sich eine Anhiufung von Filtrierern
unterhalb von Seeausflissen und Zuleitungen von otganischen Abwissern
(PENAZ 1966, CUSHING 1963), was schon frither von verschiedenen Autoren fest-
gestellt worden war. MacioLEk u. TuNzI (1968) konnten in einem SeeausfluBl der
Sierra Nevada bei einem Gehalt von 3 g/m® Schwebstoffe (Trockengewicht;
hauptsichlich Phytoplankton) eine sehr dichte Besiedlung von Simuliidenlarven
feststellen. Die Filtrationsleistung dieser Tiere war so effektiv, daf3 innerhalb einer
FlieBstrecke von 400 m 609, des Phytoplanktons abfiltriert wurde und im Magen
der Tiere nachgewiesen werden konnte. Da die Tiere durch Abgabe von Fikalien
die Schwebstoffmenge nicht wesentlich herabsetzen (nur ihren Energiegehalt), ist
die mit Simulien dicht besiedelte Strecke viel linger und die unterhalb sitzenden
Tiere ernihren sich von den Fikalien der obethalb lebenden, wie aus Magen-
untersuchungen von Tieren aufeinanderfolgender Populationen zu erkennen ist.
Die Simuliidenlatven sind also wichtige Akteure bei der Mineralisation organi-
scher Feststoffe in der flieBenden Welle.

Die filtrierenden Simuliidenlarven kommen im Gewisser nur bei hohen
Strémungsgeschwindigkeiten vor. HARrOD (1965) hat experimentell gezeigt, daf3
die Tiere bei einer Wasserbewegung unter 10 cm/sec ihren Fangapparat nicht lange
geofinet halten kénnen und daB jhnen dies erst bei hheren FlieBgeschwindig-
keiten moglich ist. Die Bedeutung der Stromung liegt hier offenbar darin, daB sie
durch Wasserdruck den Filterapparat geoffnet hilt, wihrend bei zu geringer
Wasserbewegung diese Leistung vom Tier erbracht werden muB}. Hier ist also die
Bindung an hohe FlieBgeschwindigkeiten keine respirationsphysiologische Frage,
sondern eine ernihrungstechnische, letztlich eine energetische. — Simuliidenlarven
kénnen auch Bakterien aufnehmen und verwerten, wie FREDEEN (1964) in Labor-
kulturen und im Freiland nachweisen konnte.

Nachdem SartrER (1958) die grundlegenden Fragen der Ernihrung netz-
bauender Hydropsyche-Latven geklirt hat, konnte KAIser (1965) nachweisen, da3
die Maschenweite der Netze mit dem Alter der Larven zunimmt, da sie von den
Abmessungen der MundgliedmaBen bestimmt wird. Die Maschen in den Netzen
erwachsener Larven sind etwa 340X 170 pm grof und nicht mehr fiir den Fang
von pflanzlichen Schwebstoffen geeignet; die Larven gehen mit zunehmendem
Alter zu karnivorer Lebensweise iiber und nur die jiingeren sind herbivore
Filtrierer. AuBlerdem besteht bei Hydropsyche eine Beziehung zwischen Maschen-
weite und Strémungsgeschwindigkeit: in rasch flieBenden Gewissern werden
grobmaschige, in langsamer flieBenden feinmaschige Netze angelegt (KAISER
1965). Uber die Perzeption der Wasserbewegung bei FHydropsycke vgl. S. 176. Ein
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interessantes Netzbauverhalten, das ebenfalls im Dienste der Filtrationsernihrung
steht, hat SATTLER bei einer siidamerikanischen Hydropsychide der Gattung
Macronema studiert. Die Tiere leben in Urwaldbichen des Amazonasgebietes, wo

Abb. 8: Rohrenbau der Macronema-Larve, teilweise angeschnitten. E Einfuhrkamin,
A Ausfuhrkamin, NK Netzkammer, N Netz, R Netzrahmen, W Wohnrshre, EW Ein-
gang dazu, Wa Wasser, Bb Bachboden, S Sand und T Ton. (Aus SATTLER 1963)

6o



Okologie der SiiBwassertiere 189

sie im Sediment einen U-férmigen Gang so anlegen, dal3 darin eine kriftige Wasser-
bewegung dutch die Druckdifferenz von Gesamtdruck und statischem Druck des
flieBenden Wassers zustande kommt (SATTLER u. KRACHT 1963). Vom tiefsten
Teil des Ganges geht die eigentliche Wohnrshre der Larve schrig nach unten ab;
hier sitzt das Tier und spinnt ein Netz quer durch das U-Rohr, so daB die Partikel
aus dem Wasser abgefangen wetden konnen (Abb. 8). Das Netz ist auBerordent-
lich regelmiBig und die Maschen von 2-4 X 14-32 ym sehr eng. Es werden damit
die feinsten Partikel der Mikrodrift abgefangen, die gerade fiir tropische Urwald-
fliisse besonders kennzeichnend ist (SATTLER 1963). Der Detritus wird mit den
stark behaarten Vorderbeinen und dem Labium vom Netz abgebiirstet (SATTLER
1968).

Die grabenden Ephemeridenlarven der Familie Polymitarcidae sind anscheinend
simtlich Filtrierer, was fiit Tortopsas von Scorr, BERNER u. Hirscu (1959) auf
Grund des Haarbesatzes am Kopf und den Beinen nachgewiesen wurde. Auch die
holzbohrende Larve von Povilla adusta hat eine charakteristische Behaarung an den
Vorderbeinen und Mandibeln, die gemeinsam den ganzen Querschnitt der Wohn-
rohre ausfiillen und eine wirksame Filtrationseinrichtung darstellen. Durch be-
stimmte Bewegungen der Palpen werden die Nahrungsteilchen von dem Filter
abgesammelt und zum Mund gefithrt (HaARTLAND-ROWE 1958). Die Larve von
Asthenopus filtriert ebenfalls: der dichte Haarbesatz an Kopf und Vorderbeinen
(Abb. g) verschlieit die Wohnrshre und dient als Filtrierapparat. Der Wasser-
sttom wird durch die Bewegungen der Kiemen erzeugt. Da die Haare zusitzlich
bewimpert sind, entsteht ein Filter mit einer Maschenweite von 3—4 um, was der
Maschenweite des Macronema-Netzes entspricht, mit der die Asthenopus-Larve
vergesellschaftet ist (SATTLER 1967). Wir haben es in Macronema und Asthenopns
sicher mit an den Fang von Mikrodrift angepaliten Filtrierern tropischer Urwald-
biche zu tun.

Weidegiinger. Genauere Untersuchungen liegen von der Schnecke Theodoxus
flwviatilis und der Trichopterenlarve Brachycentrus americanus vor. Bei Theodoxus
Sflwviatilis, die in FlieBgewidssern und der Brandungszone von Seen, also stets in be-
wegtem Wasset auf Steinen lebt, hat NEUMANN (1961) nachgewiesen, daB3 sie sich
von Aufwuchsalgen, hauptsichlich Diatomeen sowie chlorococcalen und konju-
gaten Griinalgen, erndhrt. Dabei haben die sehr unterschiedlichen Zihne in einer
Radula-Querreihe verschiedene Funktionen: der Mittelzahn und die seitlich
anschlieBenden Zwischenzihne 1—3 haben keine Funktion; der 4. Zwischenzahn
ist besonders grof}, er schabt die Algen von der Unterlage ab und die seitlichen
Randzihne fegen das gelockerte Algenmaterial zusammen. Theodoxus fluviatilis
kann Diatomeen aber nur verwerten, wenn sie auf rauhem Untergrund abgeschabt
werden und dabei zerbrechen. Auf glatter Unterlage (Glasplatte) aufgenommene
Diatomeen bleiben unverletzt und kénnen nicht assimiliert werden. Aufgrund
dieser Erndhrungsweise ergeben sich fir Theodoxus 3 Forderungen an die Minimal-
umwelt i. S. von STRENZKE: 1. Diatomeenbewuchs auf 2. fester und rauher Unter-
lage, die 3. durch Wasserbewegung immer frei von Sedimentablagerungen ge-
halten werden muB (Licht, Greifbatkeit der Algen). Diese Minimalforderungen
sind nur in bewegtem Wasser, hier sowohl in der Brandungszone von Seen wie in
FlieBgewissern realisiert. Die Befunde an Theodoxus sind deshalb fiir die FlieB-
wassetlimnologie besonders wichtig weil sie zeigen, wie die Bindung an bewegtes
Wasser durch die spezifische Ernihrungsweise bedingt sein kann und keineswegs
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immer eine Frage der Sauerstoffversorgung ist. Ein weiteres Beispiel dafiir sind die
filtrierenden Simuliidenlarven (vgl. S. 187). Es ist sicher, daB fiir viele torrentikole
Weideginger die Bindung an flieBendes Wasser auf dieser Basis verstanden
werden kann; hier sind aber weitere eingehende Untersuchungen dringend erfor-
detlich.

Die ausgewachsenen Larven von Brachycentrus americanus sitzen mit dem Vorder-
ende des Gehiuses fest auf dem Stein und bleiben so auch in der stirksten Stré-
mung fixiert. Sie weiden hauptsichlich Diatomeen, besonders Navicula, intensiv

i
il
TS

Abb. 9: Vorderansicht der Asthenopus-Larve, nur die fur die Filtrationsernihrung
wichtige Behaarung zeigend: St Stirnbiirste, M Mandibelbiirste, F Femurbiirste,
Ta duBere und Ti innere Tibiabiirste. (Aus SATTLER 1967)

auf dem Areal unmittelbar vor dem Gehiuse ab und indern ihre Position nur,
wenn die vom Gehiuse aus erreichbare Fliche leergefressen ist. Die Filtration von
Partikeln aus der flieBenden Welle ist unbedeutend (MEcOM u. CumMINS 1964).

Sedimentfresser. Genauere Untersuchungen liegen nur iiber Oligochaeten vor.
Experimentell hat Wacwus (1967) nachgewiesen, daB die Stoffwechselintensitit von
Tubifex tubifex (ausgedriickt in abgegebene Menge Faeces pro Tag) stark tempe-
raturabhingig ist und mit steigender Temperatur innerhalb eines Bereichs von
3—25 °C zunimmt; bei 3 °C geben 100 Wiirmer etwa 0,4, bei 25 °C 7,3 cm3 Faeces
pro Tag ab. Da von WacHs in der Fulda gelegentlich mehr als 27000 alte Tubifici-
den/m? gefunden wurden, werden dort bei 18 °C (Mai-Temperaturen) mindestens
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1,4 | Sediment/m? tiglich transportiert. Bei der Passage des Schlamms durch den
Darm nutzt Tubifex tubifex im Mittel 219, des organischen Kohlenstoffs und 34%
des Gesamtstickstoffs aus. Zur vollstindigen Auswertung des organischen
Materials konnte die gleiche Schlammpottion hinsichtlich des N (durchschnittlich
0,3% N im FluBschlamm) §mal, hinsichtlich des C (2% C im FluBschlamm) sogar
bis 15mal den Darm von Tubifex tubifex passieten (WacHs 1967). Das geschieht im
Gewisser natiirlich nicht, da das aof die Oberfliche transportierte Sediment teils
mit dem Wasser abtransportiert, teils unmittelbar von anderen Detritusfressern
aufgenommen wird. Bei der Nahrungsaufnahme und dem Vorkommen von
Tubifex tubifex spielt der differenzierte Anspruch an die Kérnung des Sediments
eine groBe Rolle (vgl. S. 178) (WacHs 1967, KorN 1963).

3. Sekundirkonsumtion

Typische Sekundirkonsumenten in Fliefgewissern sind Planarien, setipalpe
Plecopterenlarven, campodeide Trichopterenlarven (Rhyacophilidae u. a.), Siafis-
Larven und natiirlich die Fische. Neue Untersuchungen iiber die Ernihrung dieser
riuberischen Formen liegen nicht vor. Die erwachsenen Larven der Steinfliege
Alloperla sammeln sich im interstitiellen Liickensystem in der Nihe von Salmo-
nideneiern an, fressen aber nur die abgestorbenen Embtyonen, da sie das Chorion
der intakten Eier nicht durchbeiflen kénnen. Die Salmonideneier haben wegen der
erschwerten Sauerstoffversorgung im Interstitial eine hohe Sterblichkeitsrate, das
Verhalten der Aloperia-Nymphen ist fiir die Fische daher niitzlich: sie beseitigen
mit den abgestorbenen Eiern sauerstoffzehrende organische Substanz und gefihi-
liche Infektionsherde (Nicora 1968).

An Fischen aus FlieBgewissern sind zahlreiche Ernihrungsstudien durchgefiihrt
worden, die mehr das Nahrungsangebot betreffen und daher von mehr lokaler
Bedeutung sind (MAITLAND 1965, ELLIOTT 19674, THOMAS 1962, HUNT 1965,
HorroN 1961). Fiir den in Wassetfillen lebenden Frosch Amolops laratensis aus
Indien spielen neben terrestrischen Beutetieren besonders die Nymphen von
Ephemeriden, ferner Trichopteren-, Dipteren- und Blepharoceridenlarven als
Nahrungstiere eine wichtige Rolle (BERRY 1966).

4. Energiebilanz und Energieflufl in FlieBwasser-Okosystemen

Der EnergiefluB, also die in einer trophischen Ebene inkarnierte und an die
nichsthohere Stufe weitergegebene Energie ist fiir ein FlieBwasser-Okosystem
noch nicht hinreichend iibetschaubar, weil in der Messung der Einzelposten noch
zu viele Liicken bestehen. Zudem ist in FlieBgewissern die Situation besonders
uniibersichtlich wegen der hohen allochthonen Nihrstoffzufuhr, die den Konsu-
menten als geformte Substanz direkt, als mineralische Pflanzennihrstoffe indirekt
iiber die Primirproduktion zukommt. Wir kennen auch die Stellung der «Omni-
voren» im trophischen System zu wenig und beziehen alle energetischen Betrach-
tungen auf die Trophieketfe, wie sie besonders LINDEMAN (1942) herausgearbeitet
hat. Und schlieBlich fehlen Kenntnisse iiber die Rolle der Bakterien in nicht ver-
unreinigten FlieBgewissern fast ganz (WUHRMANN 1964). Der erstmals von
Opum (1957) durchgefithrte Versuch, fiir ein FlieBgewisser (Silver springs,
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Florida) ein Schema des Energieflusses auszuarbeiten, hat zu einem Modell ge-
fithrt, das aber noch zu grob und sicher fiir FlieBgewisser nicht allgemein giiltig
ist. TiLry (1968) hat auf der gleichen Basis ein etwas differenzierteres Schema
erarbeitet. Da es sich um einen Quellsumpf handelt, sind die Phanerogamen
Impatiens capensis, Bacophila rotundifolia und Lemna minor die wichtigsten Primiir-
produzenten (2,). Sie werden jedoch nur als abgestorbene Pflanzenreste in Form
von Detritus konsumiert, nicht als lebende Pflanzensubstanz. Uber 909, des
Energieflusses durch Konsumation (4;_,) geht durch die Arten Gammarus psendo-
limneus, Frenesia missa, Physa integra, Cardiocladius spec., Pentaneura spec. und
Phagocata valyata, wobei die 3 zuletzt genannten die wichtigsten Sekundirkonsu-
menten sind. Von der Gesamtenergie, die durch Einstrahlung dem Okosystem
zugefiihrt wird, wurde 56% in Wirme umgewandelt und 73% mit dem Quell-

’

Detritus  (+Bakterien-Pilze) —I Ay

L)

autochthon

Detritus - Konsumenten ] A2

| Folgekonsumenten Azs

Primarkonsumenten—l A,

IO

Primdrproduzenten gf;myotnm I A4

autochthon (C-Fixierung)

Abb. 10: Trophieebenen (A) und Energieflul (Pfeile) in einem FlieBwasserskosystem,
schematisch. Die Energie wird allochthon oder autochthon durch C-Fixierung ge-
liefert. (Aus CumminNs et al. 1966, umgez.)

abfluBl abgeleitet. 6o%, der durch die Primirproduzenten biochemisch fixierten
Energie wird von den Primirkonsumenten und nur 17% von den Folgekonsu-
menten ausgewertet. Im Middle Oconee River werden von den pro cm? ein-
gestrahlten 157000 cal von den Primirproduzenten (4;) 343 cal (0,24%), von den
Primirkonsumenten (3) 27,8 cal (6,4% von 4,;) und von den Folgekonsumenten
(Az—n) 3,66 cal (0,8% von A,) verwertet, wobei die Biozénose fast ausschlieBlich
von Podostemon caryophyllum (4,) lebt (NELSON u. Scorr 1962). Fiir ein kleines
typisches FlieBgewisser haben CummiNs, CoFrMAN u. ROFF (1966) die Nahrungs-
beziehungen untersucht. Hier stehen den Konsumenten 1245 - 311 kcal/m? an
Aufwuchsalgen und 26,5 4- 6,6 kcal/m? an Dettitus zur Verfiigung. Die Tabelle 1
zeigt die Biomasse und den Energiegehalt der Konsumentengruppen bezogen auf
einheitliche Areale des Gewissers. Das in Abb. 10 wiedergegebene Schema ver-
anschaulicht sehr gut die tatsichlichen Verhiltnisse in FlieBgewissern. KiNG u.
BALL (1967) haben die sehr interessante Energicbilanz eines stark mit organischen
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Abwiissern belasteten FlieBgewissers untersucht und hier einen besonders grofien
Anteil an heterotrophem Aufwuchs festgestellt, der die Energiebilanz des Ge-
wissers statk belastet. Die durch den autotrophen Aufwuchs und die Makro-
phyten fixierte Strahlungsenergie betrigt 980 -+ 127 = 1107 calym? . d; der
Energiebedatf aller Insekten betriigt nur 139 cal, aller Tubificiden 5o cal/m? . 4,
dagegen der des heterotrophen Aufwuchses 2956 cal/m? - 4. Es miissen somit 65 9%
der erforderlichen Energie allochthon bezogen werden (Abwasser). Aus dieser
Bilanz geht klar hervor,dal von einer Verminderung der Abwasserzufuhr in erster
Linie der heterotrophe Aufwuchs betroffen wird.

Tabelle 1: Biomasse und Energiegehalt der Primirproduzenten und der Konsumenten
in der Herbstbesiedlung des Linesville Creek (aus Cummins, COFFMAN u. ROFF 1966)

Trophische Ebene Anzahl/m? Biomasse kcal/m?
Trockengewicht
gm/m?
Primirproduzenten,
nur Periphyton, 4,6 4 1,2 X 1019 387 4 97 1245 4 311
Detritus 4, — 6,63 4+ 1,66 26,5 + 6,6
Primire Makrokonsumenten 4, 981,53 1,313 6,395
Detritus Makrokonsumenten 4, 41870 1,228 7,255
Sekundire Makrokonsumentendy_, 9,0 1,593 9,439

III. Entwicklung und Jahresperiodik der FlieBwassertiere
(Populationsdynamik)

Die Populationsdynamik flieBwasserbewohnender Ephemeriden und Plecopte-
ren ist stark von einem verzdgerten Schliipfen der Larven aus den Eiern beein-
fluBt. Synchron abgelegte Eier eines Geleges schliipfen nicht annihernd zur
gleichen Zeit, sondern bei Baetis spec. innerhalb von 200 Tagen. Mit dieser Fest-
stellung hat ILLies (1959) erstmals die Hypothese von MAcaN (1957), der mit
diesem retardierten Schliipfen die Alters- und GroBenheterogenitit von Larven-
populationen univoltiner FlieBwasserinsekten hypothetisch erklirt hat, experimen-
tell bewiesen. Bei Baetis bringen die zuerst geschliipften Larven 2 Generatio-
nen/Jahr, die spiter geschliipften nur 1 Generation hervor (PLEscor 1961). Auch
PrEscor (19612) und MiNsHALL (19672 an Epeorus pleuralis) haben bei Epheme-
riden retardiertes Schliipfen festgestellt. Fiir Plecopteren hat HywEs (1961)
dasselbe Verhalten nachgewiesen und EvLiorr (1967b) konnte aus der Verteilung
der Eilarven an den Ephemeriden Ephemerella ignita, Ecdyonurus venosus, Baetis
niger, B. rhodani und B. scambus, sowie den Plecopteren Protonemura meyeri, Am-
DPhinemura sulcicollis, Leuctra inermis, L. bippopus, Perlodes microcephala, Isoperia
grammatica und Chloroperla torrentium nachweisen, daB es sich wohl um ein all-
gemeines Verhalten der FlieBwasserplecopteren und -ephemeriden handelt. Die
kausale Interpretation des retardierten Schliipfens, das von der Temperatur nicht
wesentlich beeinflult wird, begegnet groBen theoretischen Schwierigkeiten, da ein
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noch nicht geschliipftes Ei irgendwie Informationen iiber die aktuelle Situation im
Gelege erhalten mufi. Dieses (entwicklungsphysiologische ?) Problem wire durch
Isolierung einzelner Eier aus dem Gelege zu losen. Die Bedeutung des verzbgerten
Schliipfens kénnte darin liegen, daBl die noch nicht geschliipften Eier eine Reserve
darstellen, aus der der Driftverlust der Population (vgl. S.181) ausgeglichen
werden kann. In dieser Hinsicht ist jedes kleinere FlieBgewisser im Gebitge ja ein
instabiler Biotop.

Weiterhin ist die Populationsdynamik der FlieBwasserinsekten von der Bereit-
schaft der Larvenstadien sur Diapanse abhingig. Das Licht spielt insofern eine Rolle,
als es indirekt iiber die Produktion von Aufwuchsalgen das Wachstum der Larven
beeinfluBBt (ALBRECHT 1968). Daf} das Licht auch - iiber die annuelle Periodik — die
Diapause auslost, wie es fiir Stillwassertiere bekannt ist (Copepoden, Chironomi-
den, Aeschna-Larve), ist von PLEscor (1961a) vermutet worden, muB3 aber noch
experimentell bewiesen werden. Gerade bei Ephemeriden aus FlieBgewissern ist
von Prescor das Auftreten von Diapausen in verschiedenen Larvenstadien nach-
gewiesen worden. Unter den univoltinen Ephemeriden haben Ephemera, Torleya
und Habroleptoides als dltere Larven eine Entwicklungspause (PLEscoOT 1959, 1961),
fiir deren Beginn die Temperatur nicht ausschlaggebend ist. Auch die winterliche
Entwicklungspause der fast schliipfreifen Larven, die bei manchen Arten im
September beginnt, ist wahrscheinlich lichtabhingig. Sie witd im Friihjahr bei
Temperaturen beendet, die fiir die kurzlebigen Imagines optimal sind (PLescor
1961).

Die Wassertemperatur hat fiir die Dauer des Generationszyklus wegen der
hiufigen Diapausen nur eine geringe Bedeutung, wie an mehreren Arten von
Macan (1960 an Rhithrogena semicolorata), LARSEN (1968), ULFSTRAND (1968,
19682a) und THORUP (1963) nachgewiesen wurde. Im einzelnen kodnnen sich aber
nahe verwandte Arten in ihrer Larvalentwicklung ganz verschieden verhalten
(Prescot 1961). So haben in schottischen FlieBgewissern nur die Larven von
Baetis niger und B. rhodani eine lange Winterruhe, die von Baetis scambus dagegen
nicht (Ervtorr 1967). Fir 13 Steinfliegenarten aus nordschwedischen Flie3-
gewissern hat SVENssON (1966) eine Winterruhe festgestellt; der Wiederbeginn des
Larvenwachstums setze bei einigen Arten noch unter dem Eis ein. Auch das
spricht gegen eine Temperaturabhingigkeit und fiir den Einflufl der Lichtperiodik.

Fur Trichopterenlarven liegen erst wenige genaue Untetsuchungen tiber den
Generationszyklus vor. Hydropsyche instabilis ist in schottischen FlieBgewassern
stets univoltin; dagegen haben die Arten Rhyacophila dorsalis, Rb. munda und
Polycentropus flavomacnlatus entweder 1 Generation/Jahr (univoltin) oder sie
brauchen linger zur Entwicklung und iberwintern ein 2. Mal entweder im
Puppenstadium ( Rhyacophila dorsalis, P. flavomaculatus) oder im letzten Larven-
stadium, das sich dann im zeitigen Friithjahr verpuppt und schliipft (Rb. munda ;
Errrorr 1968). Diese Untersuchungen sind hier angefiihrt worden, weil sie iiber
den lokalen Rahmen hinaus zeigen, dal die Entwicklungszyklen auch gleicher
Arten im gleichen FlieBgewisser keineswegs synchronisiert sind und im Gegenteil
eine Tendenz zur Verwischung jeder Synchronisierung zu beobachten ist, die
besonders bei den kurzlebigen Ephemeriden und die dadurch bedingte gleich-
zeitige Fiablage zunichst vorhanden ist. Bei bleibender Synchronisierung der
Entwicklung wire der Driftverlust viel hoher. Interessanterweise wird durch die
Diapause der schliipfreifen Larvenstadien das Schliipfen der Imagines wieder
synchronisiert (vgl. S. 195), wodurch eine hohe Paarungsrate erzielt wird.
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Die hier referierten Untersuchungen geben gewissermaflen statistische Mittel-
werte fur die Entwicklung von Populationen. Wovon das Schicksal und Ent-
wicklungstempo des Einzeltieres abhéngt, ist eine wichtige Frage, die experimen-
tell geklirt werden sollte. Fiir die Trichoptete Plectrocnemia conspersa konnten hohe
Temperaturen in Kombination mit reichlicher Futtergabe die Entwicklung be-
deutend abkiirzen (TACHET 1967). THORUP (1963) weist im Zusammenhang mit
der Bedeutung des Nihrstoffangebotes darauf hin, daBl Arten, deren Larven auf
Steinen leben, kiirzere Entwicklungszeiten haben als solche, deren Larven auf
anderen Substraten leben. HyNES (1961) hat nach griindlichen Untersuchungen
vieler Arten das in Abb. 11 vereinfacht wiedergegebene Schema iiber die ver-
schiedenen Entwicklungstypen entworfen, das wahrscheinlich fiir Gebirgsbiche

Brachyptera risi
Parlodes microce
Baetis rhodoni A
Ecdyonurus venosus A Protonemura praecox
Simulium Leuctra hippopus
Esolus parallelopipedus
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Abb. 11: Schematische Darstellung der Entwicklungszyklen fiir die Gruppen F, S und N

der FlieBwassertiere; vgl. dazu Text. Unterstrichene Arten Sekundirkonsumenten.

Durch Strichelung markierte Linienziige bezeichnen die Dauer des retardierten FEi-
schliipfens. (Aus HyNEs 1961, etwas verindert)

allgemeine Giiltigkeit hat. Er unterscheidet 1. Arten mit rasch aufeinander-
folgenden, sich daher iiberdeckenden Zyklen, die keinen Entwicklungsschwer-
punkt erkennen lassen (horizontale Linie bei N) und 2. Arten mit deutlich ge-
trennten Entwicklungszyklen und a) langsamer Entwicklung, Puppen und
Imagines im friihen Frithling (S,), spiten Friihling (S,) oder Sommer (S,) und
b) rascher Entwicklung, Puppen oder Imagines wie in a) (F,, F,, F,). Die zu-
gehorigen Arten sind in Abb. 11 eingetragen.

Das Schliipfen der Imagines erfolgt auch bei FlieBwasserinsekten meist synchron
und wihrend der Schliipfperiode zu bestimmten Tageszeiten. So schliipft die
Ephemeride Hexagenia bilineata im oberen Mississippi von Mitte Juni bis Mitte
August in Intervallen von s—11 Tagen und iiberwiegend nachts (FREMLING 1964).
Bei diesen «Schliipfwellen» handelt es sich, wie im Labor festgestelit wurde, nur
um eine Schliipfsynchronisation, keine Entwicklungssynchronisation (wegen
retardiertem Schliipfen) und die jeweils schliipfenden und sich paarenden Imagines
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haben ganz unterschiedliches genetisches Material, so daB sich aus dieser zeitlichen
Isolierung von Paarungsgemeinschaften keine evolutionsbiologischen Konse-
quenzen ergeben (THOMFORDE u. FREMLING 1968); vielleicht liegt auch darin
gerade fiir die Ephemeriden eine wichtige Bedeutung des retardierten Schliipfens.

Viele Trichopteren schliipfen nachts zwischen Sonnenuntergang und Mitter-
nacht (CorBET 1966), doch verhalten sich keineswegs alle Arten in dieser Hinsicht
gleich. Potamophylax luctuosus schlipft mit einem Maximum 4 Stunden nach
Sonnenuntergang. Im Dauerlicht und Dauerdunkel haben die Tiere einen
circadianen Rhythmus. Anabolia nervosa schliipft ebenfalls im Dunkeln, hat aber
2 Maxima. Wihrend bei diesen beiden Arten die Temperatur keinen EinfluB auf
die Schliipfrhythmik hat, ist sie bei Agapetus fuscus von groBter Bedeutung: das
Schlipfmaximum folgt 4 Stunden nach dem tiglichen Temperaturanstieg, im
Freiland also am spiten Vormittag. Im Labor konnte durch eine konstante
Temperatur das Schliipfen unterdriickt, durch einen Temperaturanstieg von nur
0,8 °C aber jederzeit ausgeldst werden. Besondets interessant ist es, dal3 die nah
verwandte Art Agapetus tomotus im gleichen Biotop dagegen nur nachts schliipft;
durch diese zeitliche Isolation der artverschiedenen Fortpflanzungsgemeinschaften
konnen die Arten sympatrisch koexistieren (ToBias 1967). Die Imagines der
streng an FlieBgewisser gebundenen Chironomide Diamesa arctica schliipfen auf
Spitzbergen am Nachmittag; die Maxima liegen kurz nach den Maxima von
Helligkeit und Temperatur (KUREK 1966). Auf die Schliipfrhythmen arktischer
Chironomiden hatte frither REMMERT (1965) aufmerksam gemacht.

Bei Sifwassermilben (Hydrachnellae) konnte SCHWOERBEL (1959, 1964) unter-
schiedliche Entwicklungsmaxima fiir die Gesellschaften aufeinanderfolgender
Bachabschnitte feststellen; die Maxima des Erscheinens der Adulten verschieben
sich bachabwirts in den Sommer hinein. Arten mit Wintermaximum werden als
kaltstenotherm angesehen, solche mit Sommermaximum als eutytherm; perennie-
rende Arten der mittleren Salmonidenregion (Metathithron nach IrLies) sind
hemistenotherm. Experimentelle Untersuchungen an 4 Arten zeigten, daf3 sich der
physiologisch gerade nicht mehr tolerierte (reversible Wirmestarre) Temperatur-
bereich gleichsinnig mit der (engeren) okologischen Temperatutpriferenz ver-
schiebt (SCHWOERBEL 1959). Den Lebenszyklus der Bachmilbe Feltria romijni hat
EFrForD (1965) untersucht. Die Eier werden im Mai gelegt, im Juni erscheinen die
Larven, die an Imagines der Chironomide Zanytarsus flavidulus fiir etwa 1 Monat
parasitieren. Die Nymphen entwickeln sich von Juli bis Oktober, im November
sind alle Tiere adult, iiberwintern bis Mai des nichsten Jahres, legen Eier und
sterben anschlieBend bald; im August sind keine Adulten der alten Generation
mehr vorhanden. Die Verlustkurve der Population zeigt, da8 aus 909, der Eier
Larven schliipfen, daB aber die sehr kritische parasitische Phase (Wittsfindung,
Anheftung an Imagines, Riickkehr ins Gewdsser) die Population auf 469 dezi-
miert. Das anschlieBende Teleiochrysalis-Stadium ist wieder kritisch und nur 209,
aller Tiere werden adult und legen Eier. Trotz dieser Verluste sind die Besied-
lungsmaxima in den untersuchten Gewiéssern sehr hoch. BADER (1963) hat fiir die
Milbe Sperchon glandulosus in einem FlieBgewisser in 1000 m Meereshthe und
6-8 °C Jahrestemperatur 2 Generationen nebeneinander festgestellt. Die Lebens-
dauer der Tiere und die Anzahl gleichzeitig lebender Generationen nimmt mit
abnehmender MeereshShe ab (BADER 1965, 1968). Bei Wassermilben spielt somit
die Temperatur eine wichtige Rolle im Lebensablauf; Diapausen kommen hier
nicht vor (wohl aber zweimalige Puppenruhe).
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Ancylus finwiatilis lebt gewohnlich 1 Jahr; die aktuelle Temperatur bestimmt bei
ausreichender Nahrung das Wachstum der Tiere; im Sommer wachsen sie rasch,
im Winter fast nicht. Nach der Eiablage im Juni/Juli sterben die meisten (Lam-
BERT 1966). In dénischen Quellgewissern fand THORUP (1963), daB die Tiere 2mal
tiberwintern und sich erst im ibernichsten Jahr fortpflanzen. Ein allgemein
giiltiges Entwicklungsschema kann also auch fiir Ancylus nicht gegeben werden.

Spezielle Arbeiten iiber das Fortpflanzungs- und Paarungsverhalten von Flie-
wassettieren konnen hier nicht besprochen werden (Ubersicht fiit Wassermilben
bei SCHWOERBEL 1962a). Es sei aber darauf hingewiesen, daB fiir das Paarungs-
verhalten der Plecopteren Trommelsignale mit artspezifischem Informationsinhalt
eine besondere Rolle spielen (RurpRECHT 1968).

IV. Biologische Beziehungen zwischen FlieBgew:sser
und hyporheischem Interstitial

ORGHIDAN (1955, 1959) hatte auf Grund eigener und ilterer Untersuchungen
von CHArruts (1944) darauf hingewiesen, daB die kiesig-sandigen Ablagerungen
unter der Stromsohle und in wnmittelbarer Umgebung eines FlieBgewidssers einen
Lebenstaum eigener Prigung darstellen, der in erster Linie von dem benachbarten
FlieBgewisser, aber auch von dem angrenzenden Grundwasser des FluBtales her
besiedelt wird. Dieser «hyporheische Biotop» (ORGHIDAN 1959; hyporheisches
Interstitial ScHWOERBEL 1967) ist somit ein biologischer Grenzlebensraum
zwischen oberirdischem FlieBwasser und subterranem Grundwasser (Abb. 12),
und entsprechend hat die hyporheische Fauna einen Mischcharakter, wie OrRGHI-
DAN betont. MesTROV (1960) hat diese «psammolitorale» Fauna mit der Grund-

60 cm

Boder?

Hyporheisches Interstitial (& -Stygorhithron)

uferfernes Interstitiol ( g - Stygorhithron)

Abb. 12: Schematischer Querschnitt durch einen Bach. Fein punktiert Ausdehnung des
hyporheischen Interstitials (= a-Stygorhithron' von Husmann), Kreise uferferneres
Interstitial (B-Stygorhithron von HusManN). (Aus SCHWOERBEL 1961b, verindert)
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wassetfauna des Savetales verglichen und gezeigt, daf3 zahlreiche echt subterrane
Grundwasserarten bis in den hyporheischen Grenzbiotop vorstoBen. Sowohl die
Artengruppen Bathynella (HusMANN 1964) und Chappuisins (HusMANN 1964a) wie
der Archiannelide Troglochaetus beranecki (HusMaNN 1962) besiedeln das hyporhei-
sche Interstitial und sind wegen ihrer Priferenz fiir sandig-kiesige FluBablagerun-
gen in ihrer postglacialen Ausbreitung durch die FluBentwicklung Mitteleuropas
stark geférdert worden.

Von der anderen Richtung, vom FlieBgewisser her, haben unabhingig von-
einander Rurro (1961) und ScHWOERBEL (19612), und zuletzt TiLzER (1968) die
Milieubedingungen und die Besiedlung des hyporheischen Interstitials studiert.
Rurtner-Korisko (1961) hat bei ihren Untersuchungen der obersten Sand-
schichten in der Ybbs festgestellt, daB fiir die Ausbildung einer individuenreichen
Fauna von Rotatorien, Oligochaeten, Hatpacticiden, Ciliaten und Tutbellarien die
Kornzusammensetzung allein wichtig ist, nicht der Chemismus des Wassers und
die Mineralzusammensetzung der Sedimente. Bei hohen Anteilen von Feinsanden
treten anaerobe Verhiltnisse im Sediment auf (vgl. dazu ERIKSEN 1968; S. 185).
Bei Belastung mit organischen Abwissern treten auch in grobkérnigen, hyporhei-
schen Sedimenten quasi anaerobe Bedingungen auf, denen nur Nematoden und
Tubificiden zu widerstehen vermégen (SCHWOERBEL 1961 a).

Eine besondere Bedeutung fiir die Abgrenzung des hyporheischen Interstitials
gegeniiber dem oberirdischen Gewidsser kommt dem Licht und der Wasser-
bewegung zu. SCHWOERBEL (19642a) konnte experimentell zeigen, daB das Lichs
von einer Sedimentschicht absorbiert wird, deren Dicke etwa dem 4—sfachen
Korndurchmesser entspricht und Tirzer (1968) hat noch geringere Werte fiir
alpine Sedimente gefunden. Diese Angaben sind insofern wichtig, weil sie zeigen,
daf} im hyporheischen Sediment schon in wenigen Millimetern Tiefe charakteristi-
sche subterrane Dunkelriume ausgebildet sind. Die Wasserbewegang ist — abhingig
von der Gangweite des Liickensystems, im hyporheischen Interstitial auf etwa
1/100~1/50 der Oberflichenwerte reduziett (SCHWOERBEL 1967, TILZER 1968). Fur
sehr feine Sande unter o,2 mm Korndurchmesser spielen kapillare Wasser-
bewegungen eine wichtige Rolle (RurrNer-Korisko 1962).

Infolge dieser verringerten Wasserbewegung hat das hyporheische Interstitial
fir alle FlieBwassertiere, die nicht in irgendeiner Weise an starke Stromung
angepaBt sind, die Bedeutung eines Refugiums. Besonders die Eilarven vieler
Ephemeriden und Plecopteren nutzen diesen Sttémungsschutz aus und wandern
nach dem Schliipfen aus dem Ei in die interstitiellen Porenriume (SCHWOERBEL
1961b), wo sie thigmotaktisch in das passende Liickengefiige gefithrt werden.
Besiedlungsexperimente in situ mit kiinstlich exponierten Sedimenten einheit-
licher KotngrdBen zeigten, daB die Organismen im Durchschnitt in diejenigen
Liickenriume einwandern, deren Gangweite ithrem Kérperquerschnitt entspricht
(ScHwWOERBEL 1967). RotH u. GEIGER (1963) haben experimentell nachgewiesen,
daf} auch die eben geschliipften Bachforellen in das hyporheische Interstitial ein-
wandern und hier bleiben, bis die Dottersackperiode beendet ist. Diese Ab- und
Aufwanderungen werden geotaktisch gerichtet. In alpinen FlieBgewissern mit
hiufigen katastrophalen Hochwissetn ist das hyporheische Interstitial wegen
seiner Stabilitit der wichtigste Refugialbiotop fir alle wirbellosen FlieBwassertiere
(ScEWOERBEL 1962). Aus diesem interstitiellen «pool» kénnen auch kurzfristig
ausgeschwemmte FlieBgewdsser sehr rasch wiederbesiedelt werden (Hywgs
1968).
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Entsprechend der weitgehenden Abgeschlossenheit des hyporheischen Intet-
stitials gegentiber dem frei flieBenden Gewisser sind sowohl die Tages- wie die
Jahtesschwankungen der Temperatur ausgeglichener als im FlieBgewisser; dem-
entsprechend hat das hyporheische Interstitial eine wichtige Bedeutung auch als
Temperaturrefugium fiir die FlieBwassetfauna (SCHWOERBEL 1967, TILZER 1968).

Da die Porenraume des hyporheischen Interstitials eine sehr geringe Gangweite
haben und in geringer Tiefe bereits Dunkelrdume sind, hat SCHWOERBEL (1967) die
mégliche Bedeutung dieses Grenzbiotops fiir die Evolution subterran lebender
Kleinsthohlenbewohner (sensu REMANE 1952) an hand der besonders artenreichen
und gut bekannten (SCHWOERBEL 1961b) Wassermilbenfauna untersucht. Inner-
halb gleicher Artengruppen (. A#ractides; Ljania) sind hyporheobionte Arten
kleiner und langgestreckter als oberirdische und auBerdem sind ihre Linsenaugen

[ Stygorhithron I I Stygopotamon l

Rhithrostygo-| |Rhithrostygo-| [Potamostygo- [Potamostygo-

psamma psephal psammal psephal
[EUsTYGOPSAMMAL | |EUSTYGOPSEPHAL |
[EUSTYGON|

PET - TROGLO-

RO |
STYGON STYGON
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Abb. 13: Gliederung von Stygorhithron und Stygopotamon und deren Beziehung zum
oberirdischen Gewisser und zum «Stygon». (Aus HusMANN 1966)

degeneriert, wobei die Linse vetkleinert, deformiert und die Retina zuriick-
gebildet ist. Es konnten damit eindeutige Evolutionsschritte zu typischen Kleinst-
hohlenbewohnern schon im hyporheischen Interstitial nachgewiesen werden.
Adaptive Eigenschaften der FlieBwassermilben mit priadaptiver Bedeutung fiir
die Besiedlung des hyporheischen Interstitials sind ihre geringe KérpergtoBe, ihre
kriechende, halbkavernikole Lebensweise im Totwasser zwischen den Geréllen
sowie die stromungsabhingige Thigmotaxis. — Auch fiit Turbellarien des hypo-
theischen Interstitials lieB sich eine Korrelation zwischen der Gangweite des
Liickensystems und ihrer KorpergtéBe nachweisen (AN DER LaN 1967).

Der Abgrenzung und 6kologischen Gliederung von Lebensbereichen des inter-
stitiellen Grundwassers hat sich besonders HusMann gewidmet. Da das hypo-
theische Interstitial ein Grenzbiotop des FlieBgewissers ist und diesem parallel
vetlduft, wendet HusmaNN (1966) konsequent die Gliederung von IrLies (1961)
auf das hyporheische Intetstitial an und unterscheidet ein oberes Stygorbithron,
den «wasserfiihrenden Liickensystembiotop in Gebirgsbach-Schotterbetten » und
ein unteres Stygopotamon, den «wasserfiihrenden Liickensystembiotop des Oko-
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systems Potamon»*. Je nachdem, ob der Sandanteil oder der Kiesanteil in den
Sedimenten iberwiegt, unterscheidet er Rhithrostygopsammal und Rhithro-
stygosephal sowie Potamostygopsammal und Potamostygopsephal (Abb. 13). Fiir
das Stygorhithron liel sich aufgrund der Verteilung der Wassermilben eine
flieBwassernahe Hydrachnellenzone mit charakteristischen SiiBwassermilben
(a-Stygorhithron nach HusmaNN) und eine flieBwasserfernere Limnohalacariden-
zone ohne SiiBwassermilben (f-Stygorhithron nach Husmann) unterscheiden
(vgl. Abb. 12) (ScHWOERBEL 1961b, HusMANN 1966). HusMANN hat seine
Gliederung der Subterranbiotope auch auf Hohlen ausgedehnt (Husmann 1967)
und zuletzt eine Klassifikation limnischer, brackiger und mariner Grundwasser-
biotope ausgearbeitet (HusMANN 1967a).

V. Biotische Beziechungen bei FlieSwassertieren

STEFFAN (1965a) hat ein interessantes Phoresieverhalten bei der Chironomide
Plecopteracoluthus downesii gefunden. Die Larven und Puppen leben in Gallerthiillen,
die auf den Larven der setipalpen Plecoptere .Acronenria abnormis (Perlidae)
seltener auf anderen Plecopterenlarven in steinigen Flielgewissern in Quebec
befestigt sind. Gewohnlich reifen wenigstens 3 Chironomidengenerationen
pro Jahr heran; hiuten sich die Wirtslarven, so steigen die Chironomiden um. Die
Chironomiden gewinnen aus dem phoretischen Verhalten 4 Vorteile: 1. sie sind
unter normalen Besiedlungsbedingungen vor Feinden sicher, da die riuberischen
Wirtslarven ein ausgeprigtes Tetritorialverhalten haben und den Stein verteidi-
gen, auf dem sie leben; 2. in der dichten Behaarung des Wirtes, besonders der
Beine, bleibt der Detritus hiingen, den die Chironomiden fiir jhre Ernihrung
brauchen (die Wirte filtrieren ihnen also die Nahrung); 3. sind sie auf den groen
und sehr beweglichen Wirtslarven dagegen geschiitzt, bei Hochwasser zwischen
den Bachgerdllen zerrieben zu werden, was 4. besonders im Winter aktuell ist,
wenn die Chironomiden in Kiltestarre verfallen, die Wirte aber noch voll aktiv
sind. Alle angefithrten Vorteile f&rderten die Evolution dieser phoretischen
Beziehung (STEFFAN 1967, 1968). Auch bei der Evolution der ganz dhnlichen
Beziehungen zwischen Simuliumlarven und Odonaten- sowie Ephemeridenlarven
als Wirte ist die Inanspruchnahme eines vor mechanischer Zetstérung weitgehend
gesicherten Verpuppungsortes der wichtigste Vorteil gewesen (CorBET 1961).
Allerdings ist dazu zu sagen, daBl die Mehrzahl der Simuliidae unter gleichen
Bedingungen ein solches Verhalten nicht entwickelt hat und sich an Steinen und
Pflanzen im Gewisser verpuppt. STEFFAN (1967a) hat die phoretischen und para-
sitischen Beziehungen zwischen aquatischen Insekten tibersichtlich dargestellt.
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