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1 Einleitung

Seit etwa 60 Jahren werden Biche und Fliisse Okologisch be-
arbeitet (STEINMANN 1907). Eine Fiille von Artenlisten und An-
gaben zur Verbreitung der Arten liegt vor. Der Anteil analy-
tischer Untersuchungen, in denen Faktorenwirkungen experimen-
tell gepriift werden, ist sehr gering (s.Kap.2).

In jlingerer Zeit wurde die Klassifizierung und Zonierung
der FlieBgewdsser weit vorangetrieben (HUET 1949, ILLIES 1961 a,
ILLIES & BOTOSANT®ANU 1963). Die verschiedenen Faunenbilder im
Lingenverlauf eines Flusses werden zu sogenannten "General-
faktoren" (Entfernung von der Quelle, Gefdlle, jdhrliche Tempe~
raturamplitude) in Beziehung gesetzt, die "liber sehr viele Ein-
zelfaktoren in niitzlicher und fiir uns angenehmer Weise" (ILLIES
1961 b, p.607) integrieren.

AuBerdem wird postuliert: "Wir werden uns also der t i e -
rischen Besiedler als Indikatoren bedienen
miissen, weil sie durch ihre Existenz in einem bestimmten Bach,
an einer bestimmten Stelle, sozusagen liber alle diese Faktoren
integrieren (eben durch ihre Gegenwart) und uns so das miihselige
und zum Teil sogar technisch unmdgliche Geschidft der genauen
Messung der Einzelfaktoren am Standort ersparen" (ILLIES 1l.c.,
p.606).

Dabei wird nicht gefragt, was und wie die verschiedenen Arten
tatsichlich "integrieren"; Koinzidenzerscheinungen werden nicht
von Kausalzusammenhingen getrennt. Die genannten "Generalfak—
toren" sind deshalb vielleicht richtiger als 'Hilfsmittel zur
Klassifizierung' zu bezeichnen. Ihre Anwendung fiihrte, mit den
Worten MAX HARTMANNs (1956, p.30), "nur zu einer mehr oder min-
der HuBerlichen Gliederung, einer Art Katalogisierung zur be-
quemen {Ubersicht".

2 Problemstellung

Kein Bachlauf bietet in Abschnitten von einigen Kilometern
(d.h. in der GroBenordnung zonaler Ukosysteme) oder auch nur
wenigen Metern hinsichtlich seiner abiotischen Faktoren ein
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homogenes Bild: Stromschnellen wechseln mit lenitischen Be—
reichen, in Kurven bilden sich Prall~ und Gleithédnge aus.

Beschrédnken wir uns auf die Betrachtung eines einzelnen
Querprofils, in dem die Ausbildung von chemischen und Tem-
peratur-Gradienten durch die turbulente Durchmischung des
Wasserkdrpers verhindert wird, so liefert hier das Zusammen—
spiel der Faktoren St rdmung und Substrat be-
reits ein Mosaik sehr unterschiedlicher Milieubedingungen. Und
schon ein einzelner Stein der Bachsohle kann iiber Luv und Lee,
Ober- und Unterseite eine Streuung der Stromungswerte von Null
bis iiber das Maximum der durchschnittlichen Strémungsgeschwin-
digkeit des Bachabschnittes aufweisen.

Substratzwischenréume und -unterseiten sind auBerdem durch
verminderte L i ¢ h t ~-Werte gekennzeichnet (Abb. 1).

Abb. 1 Schematische Darstellung einer steinigen Bachsohle
(in Anlehnung an AMBUHL 1959).

Von der Inhomogenitdt des Bach-Benthals ausgehend, ist nicht
die Verbreitung ("distribution") der Arten Gegenstand der vor-
liegenden Untersuchungen, sondern die Ve r te il ung
("dispersion"+, "microdistribution") der Vertreter
eines gegebenen Artenspektrumnms
innerhalhb elnes gegebenen Bach -
abschnittes.

+

ANDREWARTHA & BIRCH (1954, p.86): "The animals are usually
distributed unevenly, and this pattern of distribution (as dis-
tinct from the whole area that ist occupied in a general way)
is sometimes referred to as the 'dispersion' of the species."
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In der ersten eingehenden Studie liber die tkologischen
¥irkungen der S t r 6 m u n g (AMBUHL 1959) wurde u.a. auch
der EinfluB dieses Faktors auf die Verteilung betont. Die bald
darauf erscheinende erste Untersuchung, deren Thema die Ver-
teilung im oben umrissenen Sinne ist, beschrinkt sich auf Frei-
landaufnahmen von Stromungswirkungen ohne Anwendung von standar-
disiertem Substrat (MORETTI & GIANOTTI 1962). 1963 folgert
BOURNAUD aus Laborversuchen, die sich ebenfalls auf die Priifung
dieses Faktors beschridnkten: "Les animaux se répartissent donc
sur le fond suivant leurs vossibilités par rapport au courant"
(l.c., p.159).

Hingegen findet ZAHNER (1959) fiir Calopteryx virgo und
Calopteryx splendens innerhalb der untersuchten Stromungsbe-—

reiche von 2 bis 70 cm/s keine signifikante Strémungsabhidngig-—
keit der Verteilung. Die Larven sind aber "auf Substrat ange-—
wiesen, das ein gutes Anklammern in der Stromung gestattet"
(l.c., p.127). 1964 erschienen zweil Untersuchungen von LAUFF

& CUMMINS und CUMMINS, in denen S ubs trat -Wirkungen
nachgewiesen werden, wihrend Stromungsversuche an zwei Trichop-
terenarten "failed to show any general current preference"
(CUMMINS 1964, p.287). — Die beiden letztgenannten Autoren ver-
wenden (m.W. erstmals in der englischsprachigen FlieBwasser—
1iteratur) den Begriff "microdistribution" in klarer Abgren-—
zgung von "distribution.

Weitere Arbeiten, die Beitridge zu dem Einflu8 von Stromung
und/oder Substrat lieferten (z.B. PERCIVAL & WHITEHEAD 1930,
GEIJSKES 1935, LINDUSKA 1942, SCOTT 1958) werden von den oben-—
genannten Autoren und in Kap.5 diskutiert.

{'ber die Wirkung des L i ¢ h t e 8 auf die Verteilung
tierischer FlieBwasserbesiedler waren bisher nur verstreut
einzelne Beobachtungen und Vermutungen mitgeteilt worden (WILLER
1919, KNOPP 1952, ZAHNER 1959, AMBUHL 1959, CARLSSON 1962, s.Kap.
5). Experimentelle Untersuchungen fehlten. Eigene Beobachtungen
filhrten zu Experimenten, die fiir Vertreter verschiedener Ord-—
nungen ausgeprdgt phototaktische Reaktionen nachwiesen (SCHERER
1962, 1965). 1963 erwihnten, von einer ganz anderen Frage-
stellung ausgehend, CHAPMAN & DEMORY die Lichtabhéngigkeit der



-5 -

Verteilung einer amerikanischen Ephemeroptere (Paralepto—
phlebia spec.). Die Autoren wurden auf diese Zusammenhdnge da-
durch aufmerksam, daB die untersuchte Art nur nachts die auf
Steinoberseiten vorkommenden Algen in ihrem Darm enthielt, tags-
iber aber Detritus von Steinunterseiten. -

Die obenstehenden Ausfiihrungen verdeutlichen:

Die Frage nach der Kausalitdt von Verteilungsphinomenen er—
fordert die Analyse der Wirkung von Stromung, Substrat und
Licht auf die Organismen. Es handelt sich hierbei also um Be-
ziehungen zwischen tatsichlich wirksamen "Einzel'"-¥aktoren (vgl.
Kap. 1 und Kap. 5) und den tierischen Besiedlern. Kausalbe-
ziehungen dieser Art sind bisher wenig untersucht worden.

3 Methoden

Stromungsmessungen wurden ausgefiihrt mit einem OTT-Fliigel
"Minor", Lichtmessungen mit einem Standard-Beleuchtungsmesser II
der Fa. LANGE, einem Aktinographen nach ROBITZSCH-FUESS und einem
Sonnenscheinschreiber nach CAMBELL-STOKES. Sauerstoffbestimmun—
gen nach WINKLER-OHLE (1953), freie Kohlensiure nach DIN 8105;
pH und Leitfdhigkeit mit direkt anzeigenden Geridten der Firmen
KUNTZE und PUSL. Elektroabfischungen mit einem 0,6 kW-Geridt
(ELEKTROMASCHINENBAU FULDA).

3.1 Felduntersuchungen

In Kap. 4.1 sind Untersuchungen und Beobachtungen an einem
teilweise regulierten Bach dargestellt: dem Oberlauf der Lauter
(Vogelsberg) zwischen den Ortschaften Engelrod (523 m ii.N.N.)
und Hérgenau (482 m i.N.N.). Im regulierten Abschnitt (Reg) ist
die mittlere Stromungsgeschwindigkeit erhsht, Stromungs- und
Substratverhdltnisse sind - im Vergleich zu dem angrenzenden
natiirlichen Teil (Nat) - weitgehend homogenisiert. Die voll-
stdndige Beseitigung des Uferbewuchses im Rahmen der Regulie-
rungsmaBnahmen fiihrt ferner dazu, daB der Reg-Teil vollstindig
der Insolation ausgesetzt ist.

Vielleicht ist der Hinweis nicht iiberfliissig, daB es -~ vonm



Abb. 3
Lauter~Bach, schematische Querpro-
file Nat (Abb. 2) und Reg (Abb. 3)

dkologischen Standpunkte gesehen - keinen Sinn ergédbe, die vom
Menschen geschaffenen Verhdltnisse als 'unnatiirlich' oder 'ge-
stért' aufzufassen. Piir die tierischen Besiedler ist allein die
Verdanderung der Faktoren von Bedeutung. Damit ge-
winnen solche zivilisatorischen MaB8nahmen ndherungsweise den Er-
kenntniswert von Freilandexperimenten - mit der Einschridnkung,
da8 Wasserbau nicht auf Okologisches 2z i e 1 t. ‘

3.2 Labor- und Feldexperimente

Es wurden Labor-Versuchsanlagen ent-
wickelt, die eine Isolierung und ver-
schiedene Kombinationen der Faktoren
gestatten.

Abb. 4 Versuchsrinnen-Schema T
(aus SCHERER 1965)

R = Versuchsrinne

W = Wasserbehdlter

P = Pumpe

S = Saugleitung

D = Druckleitung

a = Absperrschieber g f
b = Beruhigungsgitter N
¢ = Versuchsraum

@ = Auslaufschieber =
f = Ansaugventil 1 ] ]
g = Thermostat ég
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Eine ausfiihrliche Darstellung dieser Einrichtungen erfolgte ge-
sondert (SCHERER 1965). Grundsitzlich handelt es sich um kiinst—
liche verglaste Gerinne mit stufenlos einstellbarer Stromungs-
geschwindigkeit, auswechselbaren Substrateinsitzen und verschie-
denen Beleuchtungsmiglichkeiten bei kontrollierbarem Wasserkdr-
per, der in einem Kreislaufsystem angeschlossen ist (Abb. 4).
Flir Detailbeobachtungen benutzte ich eine Miniatur-Plexiglas-~
rinne, mit Binokular ausgeriistet.

Fiir Feldexperimente (Abschn. 4.23) wurde ein in der Nihe der
FluBstation Schlitz gelegenes Gewidsser gewdhlt, der Breiten-
bach (PuldazufiuB). Stromungs- und Lichteinfliisse wurden bei
einheitlichem Substrat gepriift; ich verwendete hydrodynamisch
gunstig geformte Zementsteine gleicher GroBe (Oberseite: 225
cm ) und Qualitidt, hergestellt nach einem Muster, das mir Herr
Dr. AMBUHL (Ziirich) freundlicherweise zur Verfiigung stellte.
Als Stromungsgeschwindigkeit iiber der Oberfliche wird das
arithmetische Mittel der gemessenen Geschwindigkeitswerte an
Luv- und Leeseite verwendet.

4.1 Felduntersuchungen und -beobachtungen

Die im Freiland auftretenden mannigfaltigen Kombinations-
moglichkeiten der abiotischen Faktoren (vgl. 4.14) in ihrer
rdumlichen und zeitlichen Variabilitit entziehen sich schlecht-
hin einer vollstidndigen Erfassung. Weder'diese, noch eine kom-
plette Artenliste im Sinne einer Bachmonographie war das Ziel
der Untersuchungen. Vielmehr wurde versucht, einen Schnitt
durch das Gefilige Skologischer Verzahnungen zu legen, der in
der Problemstellung anvisierte Zusammenhinge zutage treten
1d8t.

4.11 Lauter, abiotische Faktoren

Das Lauter-Wasser ist weich bis sehr weich (Basalt-Ein-
zugsgebiet), die Belastung durch Haushaltsabwisser der Ge-
meinde Engelrod gering (s.Tab. 1, vgl. HOLL 1958).



Tab. 1 Lauter, chemische Werte. Variationsbreiten von 16
Stichproben, 1961 bis 1963. Org.S. = KMnO4 - Ver-
brauch in mg/l organischer Substanz.

Harte 2,1 - 3,1 au° NO 1,0 - 12,4 mg/1

3
4 51 - 19,2 mg/1

Ca 6,1 -11,0 mg/1 S0

Mg 4,5 - 6,9 mg/1 PO, 0,1 - 1,8 mg/1
Leitf. 81 - 160 us Fe 0,1 - 1,4 mg/1
org.S. 13,4 -41,5 mg/1 Na 3,2 - 6,8 mg/1
cl 7,0 =15,0 ng/1 K 2,8 - 17,8 mg/1

Eine unter 3.1 erwidhnte Tatsache, ndmlich das Fehlen
beschattenden Uferbewuchses im Reg, lenkte unser Augenmerk
auf 1 ichtbedingt auftretende Verschiebungen
einiger chemischer Komponenten. Wdhrend der Monate Juni bis
September war, beschridnkt auf den regulierten Teil, eine
Algenmassenentwicklung zu beobachten. Vertreter der Gattun-
gen Cladophora, Oedogonium und Vaucheria bedeckten hier ca.
50 - 70 % (im Nat weniger als 5 % ) der Bachsohlenfliche
(Tab. 2). Die indirekte Wirkung des Faktors Licht
auf den Chemismus iliber die Assimilationstidtigkeit der Algen
(vgl. GESSNER 1937, 1955) geht auch aus einem Tag/Nacht-
Vergleich (Tab. 3} hervor.

DaB die abfallende Tendenz der Leitwerte von I bis IV
ein direkter Ausdruck der bei der Assimilation erfolgten
Ionenaufnahme ist, kann vermutet, hier aber nicht bewiesen
werden.

Flir die betrichtliche Erwidrmung im Reg ist auBer dem
Fehlen beschattenden Uferbewuchses die geringe Wassertiefe
(Profilverbreiterung) verantwortlich zu machen. Die in
Abb. 5 wiedergegebenen Maximalwerte (bei mittlerem Wasser-
stand MW) bedeuten, daB8 ein erheblicher Teil des Wasser-
k6rpers als diinner Film bis zu wenigen Millimetern Schicht-—



Tab.2
Lauter, 1962. I = Anfang Nat, IT = Ende Nat,
ITI = Mitte Reg, IV = Ende Reg.

Meterangaben: Entfernungen zwischen Untersuchungs—
stellen

3 Tage mit BewSlkungsgraden (BG) O bis 1;
Jeweils 14.00 Uhr.

1 =30.7., 2 = 15.8., 3 = 10.9.

I II I1T v
1550 m 570 m 570 m

¥-Temp. °C 1 16,2 16,5 17,5 20,0
19,1 19,4 21,9 23,7
3 14,8 14,8 16,3 19,3

0, mg/1 13,8t 7,29 8,47 9,10
2 5,83 7,56 10,40 9,03
3 5,7 5,11 8,99 9,88

0, 1 42,2 80,6 98,7 111,17
% sattig. 2 62,3 81,3 117,3  105,4

3 56,1 50,0 90,5 106,0

oH 7,5 7,6 8,1 8,3
2 7,4 7,4 8,8 9,0

3 Ty Ty 7,6 7,9

&8 18°%¢ 1 108 108 105 105
130 130 125 115

3 140 140 140 135
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Tab.3 Lauter, 1963. I bis IV wie in Tab. 2
1= 23,7., 14.00, BG* 0 vis 2; 2 = 24.7., 2.00
3 = 24,7., 14.00, BG 1 bis 4.

I II I1I Iv
1550 m 570 m 570 m
W-Temp. 1 20,8 21,0 25,3 27,9
og 2 17,0 17,7 17,7 17,6
20,7 20,7 23,8 24,9
0, 1 3,62 7,10 8,83 8,66
mg/1 2 3,37 5,84 7,34 8,60
3 3,81 7,30 9,35 8,91
0, 1 40,0 78,7 106, 1 108,9
% Sdttig. 2 34,5 60,7 76,3 89,2
3 42,0 80,5 109,4 106,3
pH T,3 7,4 8,0 8,3
2 7,3 7,4 7,6 7,6
3 T,4 Ty3 8,2 8,5
MS 1 160 150 132 130
18° ¢ 2 148 150 150 155
3 160 152 145 140

*Es wird (hier wie in Tab. 2) die iibliche 10teilige Skala
der Bewdlkungsgrade verwendet:

0 = wolkenlos; 1 = Spuren von Bewdlkung, <1/10;

2 1/10 des Himmels bedeckt; 3 = 2/10 bis 3/10 des
Himmels bedeckt; 4 = 4/10 bis 6/10 des Himmels bedeckt;

5 = 7/10 bis 8/10 des Himmels bedeckt; 6 = 9/10 des
Himmels bedeckt, einzelne Wolkenliicken; 7 = 9/10 des
Himmels bedeckt, einzelne Wolkenliicken; 8 = ganz bedeckt;
9 = wegen Nebels, Staubsturms o.4. nicht angebbar.
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Abb, 5 Lauter, maximale Stromungsgeschwindigkeiten und

maximale Wassertiefen in Nat und Reg bei MW;

Messungen in 1 m - Abstdnden der letzten 50 m des
Nat und der angrenzenden 50 m des Reg.

dicke iiber die Steine rinnt (insbesondere bei sommerlichem
NW). Das fiihrt aus physikalischen Griinden zu einer erhthten
Wirksamkeit der langwelligen Strahlung.
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Der Temperatur wird eine verbreitungsregulierende Wirkung
zuerkannt (z.B. IDE 1935, PLESKOT 1951, ILLIES & BOTOSANEANU
1963), ECKEL & REUTER (1950) fiihrten eingehende Berechnungen
iiber den Temperaturhaushalt von FlieBgewdssern durch. Es ist
bisher nicht experimentell gepriift worden, inwieweit sich die
Begriffe eury- oder stenotherm gegeniiver solchen Tagesschwan-
kungen in flachen, besonnten Bachabschnitten bewdhren. Unter
den abiotischen Bachfaktoren zeigt primidr das Licht die
stdrkste Variabilitat in der Zeitdimension, wobei die Jahres-
und Tagesrhythmik einen festgelegten Rahmen abgibt (s.Abschn.

4.2% und Kap. 5).

Mit suf Zehntelgrad geeichten Thermometern waren keine Tem-
peraturunterschiede in Querprofilen festzustellen. Ebenso wa-
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ren hier bei Anwendung der iiblichen Methoden (s.Kap. 3) kei-
ne chemischen Gradienten festzustellen - eine Folge der
stromungsbedingten Durchmischung des Wasserksrpers. (Wie ge-
ring ein nur diffusionsbedingter Temperaturausgleich in einem
stagnierenden Wasserkorper ist, zeigten die Berechnungen von
SCHMIDT 1915.)

Das grobe Steinsubstrat des Reg-Benthals (8.Abb. 6) be-
wirkt, daB sich auch hier in jedem Kleinareal die volle Varia-
tionsbreite der Strémungswerte bis zum jeweiligen Maximum aus-
bildet (vgl. Abb. 1, $.3). So ist also nur ein pauschaler Ver-
gleich der Stromungsverhédltnisse von Nat und Reg mdglich.

Abb. 5 (S. 11) zeigt die jeweiligen Maximalwerte in Querprofi-
len ( 1 m - Abstdnde ) bei mittlerer Wasserfiilhrung (MW7), ge-
messen itiber den Substratoberfléchen (Flitgeldurchmesser 3 em).
Gleichzeitig wurden die maximalen Wassertiefen (s.0.) erfaBt.

Wie schon erwdhnt, war_der regulierte Teil vollsténdig mit
Basaltsteinen ausgelegt (Abb. 6), auf denen sich in den Lito-
ralsdumen mit Stromungswerten unter ca. 12 ecm/s ein lockeres
Sediment des Typs S, (s.S. 13, Tab. 4) ablagerte.

Abb. 6 Lauter, Steinschiittung des
Reg (vor Bespannung).
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Dagegen war nur ca. 10 % der Gesamtbodenfliche des Nat mit Ge—
stein bedeckt. Der natiirliche Bachgrund bestand aus einem schwe-
ren Lehm zdher Konsistenz S1, der auch in lotischen Bereichen,
gemessen bis 1,30 m/s, auftrat. Die beiden Substrattypen S1 und
82 waren schon optisch deutlich unterscheidbar: in Stillwasser-
bereichen des Nat war das dunklere lockere S, dem Grundsubstrat

2
S1 aufgelagert. Vier Stichproben ergaben folgenden Vergleich:

Tab. 4 Lauter, Substrattypen S1 und 82.
Juni 1963. Erliduterungen s.Text.

in 100 g trockenem 5, 3

2
mg P,0; 1,4 - 1,8 6,3~ 9,5
mg X,0 24,5 ~ 27,3 36,3 - 42,4
ng 1,3 - 1,5 2,8 - 4,7

4.12 Lauter, Benthos

Alle im folgenden aufgefiihrten Arten fand ich sowohl im Nat
wie im Reg. Der regulierte Teil war im Juli 1961 bespannt (un-
ter Wasser gesetzt) worden. Die hier mitgeteilten Beobachtun-
gen beziehen sich auf den Zeitraum vom Frithjahr 1962 bis Sommer
1963. Wie schnell eine Wiederbesiedlung durch "organische Drift"
erfolgt, haben die Untersuchungen von MULLER (1953, 1962,

s. Kap. 5) gezeigt.

Alle Angaben zu den Ordnungen Odonata, Ephemeroptera, Tricho-
ptera und Megaloptera gelten fiir augenscheinlich mittlere bis
dltere Larvenstadien (grundsdtzlich lassen sich die gefundenen
Exemplare nicht bestimmten Entwicklungsstadien zuordnen, deren
Zahl in vielen Pdllen unbekannt ist). Die Ordnung Plecoptera
war in Nat und Reg nur durch Larven der Gattung Nemoura repri-—
gsentiert. Diese sind nicht determinierbar, weshalb hier auf

weitere Angaben verzichtet wirad.
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Pflanzliche Besiedler sind hier insoweit zu erwihnen, als sie
Substrat-Funktion fiir tierische Crganismen haben. Im Nat dichte
Sdume bildend, treten ab 1962 auch im Reg wieder vereinzelt Be-
stande von Phalaris arundinacea L. auf. Weitere Arten wie z.B.

Sparganium ramogsum HUDS., Callitriche spec. und Fontinalis anti-

pyretica L. waren in Nat und Reg der Lauter sehr selten. Im
Algenbewuchs der Steine (s.S. 8) fanden sich Protozoen (Cili-
aten) in groB8er Zahl, von den unten behandelten Tiergruppen vor-
wiegend die relativ kleinen Orthocladiinen, an flottierenden

Biischeln auch Simuliiden. Hinsichtlich vereinzelter Funde von
Vertretern anderer Gruppen kdnnen wir nicht entscheiden, ob die-
se mehr oder minder dicht verfilzten Algen eine echte Substrat-
oder Habitat-Bedeutung haben. Die Vermutung liegt nahe, daB sich
driftende Tiere darin verfangen. Wir berilicksichtigen deshalb nur
Steine ohne Chlorophyceen-Aufwuchs. Strdmungsangaben zu den un—
regelmdBig geformten Steinen kennzeichnen jeweils die GroBenord—
nung der mittleren Umstromung an Ober— und Seitenfléchen.

QOdonata

Als einziger Vertreter dieser Ordnung war in der Lauter
Calopteryx (Agrion) virgo L. vorhanden. Ich beobachtete die Lar~

ven ausschlieBlich an Phalaris-Halmen. In mdandernden Bereichen
des Nat war das Glanzgras auf die Gleith&inge beschrinkt. Hieraus
ergibt sich eine indirekte Stromungsabhiingigkeit der Larvenver-—
teilung (8. Abschn. 4.14).

Die grabenden Larven von Ephemera danica MULL. waren regel-

miBig im Schlamm des Reg (bei Schichtdicken von mindestens

2vcm) und Nat anzutreffen. In lockeren Sedimenten des Typs 82
wurden Besiedlungsdichten bis ca. 30 Ind./m2 festgestellt, in

S1 jedoch hochstens 5 Ind./mz. Ob hierfiir allein die zihere Kon-—
sistenz dieses Substrats oder z.B. auch dessen chemische Kom-
ponenten (vgl. Tab. 4, S. 13) entscheidend sind, kann nur ex-
perimentell gekldrt werden.- Paraleptophlebia submarginata
(STEPH.) und Habrophlebia fusca (CURT.) waren, ohne auffédllige
Priferenzen, auf jedem Substrat zu finden, fehlten jedoch auf

e



S

Fldchen mit Stromungsgeschwindigkeiten iiber 30 cm/s.- Die
Baetiden mit den Arten Baetis rhodani (PICT.), Baetis vernus
(CURT.) und Baetis bioculatus (L.) stellten immer die bei wei-
tem hdufigsten Vertreter dieser Ordnung an stromungsexponier-
ten Steinen (an deren Ober-, Seiten- und Unterfléchen vor-
kommend); der Anteil der iibrigen Arten blieb hier stets unter
20 %. Steinoberfldchen, die widhrend der Mittagszeit voll der
Insolation ausgesetzt waren, wiesen sichtlich geringere Indivi-
duendichten auf als beschattete oder in den Didmmerungsstunden
kontrollierte. Diese Beobachtung, die bereits in Voruntersu-
chungen an anderen Bichen gemacht werden konnte, fiihrte dazu,
die direkte Einwirkung des Lichtes auf die Verteilung der
Larven experimentell zu priifen (s.Abschn. 4.23 und Kap. 5,
SCHERER 1962, 1965). Exemplare mit weit ausgebildeten Fliigel-
anlagen (Nymphen?) waren hiufig auch in Phalaris-Bestdnden zu
finden, innerhalb deren die Stromung auf Werte unter 10 cm/s
gebremst war.- Die mit zwei Arten vertretenen Ecdyonuriden
kamen stets nur an Steinen vor. Wihrend Ecdyonurus venosus
(FABR.) keine auffallende Bindung an hohe oder niedrige Stro-
mungswerte erkennen lieB, wurde die morphologisch ganz &dhn-
liche Art Epeorus assimilis ETN. (s.Abschn. 4.22) nie an Stei-
nen unter 20 cm/s angetroffen.

Abb., 7 b
Stillwasser der Lauter (Nat), Massenvorkommen von A. nervosa.
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ausschlieBlich durch Rhyacophila nubila ZETT. und die Gattung
Hydropsyche mit den Arten H. angustipennis CURT., H. pelluci-
dula CURT. und H. siltalai DOHL. vertreten. Anabolia nervosa
CURT. war die dominierende Trichoptere der Stillwasserberei-
che (bis ca. 8 em/s), mit Individuendichten bis ca. 100 Ind./mz.
Im Reg fand sich A. nervosa im Bereich der Ufersiume, zusam-
men mit Sericostoma pedemontanum CURT., Limnephilus rhombicus
L., Limnephilus extricatus McLACHL., Halesus digitatus SCHRK.
und Halesus tesselatus RAMB. H. digitatus wurde regelmifig
auch an Phalaris-Halmen und Steinen bis ca 30 cm/s angetrof-
fen, an Steinen bis ca. 20 cm/s Plectrocnemia conspersa CURT.

und Polycentropus flavomaculatus PICT.

Die Larven sind zumeist nicht determinierbar, die folgenden
Angaben beziehen sich auf Imagines.- Der Nat-Bereich in
Abb. 7a war von dem lockeren Sediment des Typs 82 (vgl. 5.13)
mit einer Schichtdicke von wenigen Millimetern bis maximal ca.
1 cm bedeckt. In diesem Substrat wurden die Hydrophiliden
Laccobius alutaceus THMS. und Helophorus spec. angetroffen,
ebenso im Litoralschlamm des Reg. Ebenfalls in lenitischen
Arealen, zwischen Pflanzen und auf Schlamm, fand ich Haliplus
lineatocollis MARSH., Anacaena limbata FABR. und Platambus
maculatus L. An Steinen bis ca. 15 cm/s kam Hydraena gracilis

GERM. vor. Bei stdrkerer Stromung war die Ordnung nur durch
Elmis maugetii BED. vertreten.

Taxonomische Schwierigkeiten begrenzen die Moglichkeit Gko-
logischer Aussagen. In lenitischen Bereichen bis ca. 15 cm/s
waren Larven von Tipula spec. und Dicranota spec. zu finden,
im Reg auf die Litoralsdume beschrinkt.

Obligat-rheobionte Vertreter dieser Ordnung sind die Simu-
liiden (Nahrungsfiltrierer). In lotischen Arealen des Nat und
Reg bei Stromungswerten von 20 cm/s bis zu gemessenen Hchst-
werten von 120 cm/s vorkommend, waren auf eng umgrenzten Be-
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reichen (Stirnflichen von Steinen, in der Stromung flottieren-
de Phalaris-Bldtter) Individuendichten bis 15 Ind./cm2 zu beob-
achten. Mit gleicher Dichte wurden Plexiglasplidttchen besetzt,
die in Strdmungen von 60 bis 80 cm/s gehingt worden waren.
Auffdlligerweise war jedoch das Substrat 5, von Simulien nicht
besiedelt. Hierfiir scheint mir die Art der Anheftung am Sub-
strat verantwortlich zu sein: die Kdrperachse steht senkrecht
oder in stumpfen Winkeln zur Stromungsrichtung; die Retention
wird durch einen abdominalen Haftapparat (s. WESENBERG-LUND
1943) ermsglicht, der allerdings nur auf Substrat mit 'reiB-—
fester' Oberflidche in Funktion treten kann, da sonst das Tier
samt Haftgrund weggerissen wird. —

Auch die sehr artenreiche, in den Larvenstadien zumeist
nicht determinierbare Gruppe der Chironomiden konnte nur
summarisch erfaBt werden: in Tab. 7 handelt es sich vorwiegend
um Orthocladiinae.

Im Litoralschlamm des Reg und entsprechenden Arealen des
Nat war Sialis fuliginosa PICT. in Abundanzen bis 20 Ind./m2
anzutreffen.

In flachen Uferbereichen des Reg und Nat trat vereinzelt
Nepa rubra L. ( = cinerea auct.) auf. (Als Vertreter des Epi-
neuston wurden hier auch Velia spec. und Gerris spec. beobach-
tet.)

Astacus astacus (L.) wurde bei den Regulierungsarbeiten in

groBer Zahl erbeutet. Die Lehmufer des Nat wiesen charakteris—
tische Aushdhlungen von 3 bis 5 cm Eingangsdurchmesser auf. Bei
Reparaturarbeiten im Reg waren (nach Auskunft der ausfilhren~
den Firma) einzelne Exemplare in Hohlriumen unter der Stein-
schiittung zu finden.
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Amphipoda

Neben den Baetiden (Ephemeropt.) ist Gammarus pulex (I.),

vorliegend in der Unterart G. p. subsp. fossarum KOCH, hin-
sichtlich Frequenz und Abundanz die dominierende Art der Lauter,
in lenitischen wie lotischen Arealen stets anzutreffen, fehlend
nur auf dem freien S1—Bachboden des Nat bel Geschwindigkeiten
iiber 15 cm/s. Im Reg-Litoral ist er hdufig (oft einige Milli-
meter tief im lockeren 82 eingegraben),er findet sich aber auch
an Lee— und Unterseiten der Steine der Bachmitte. Hebt man

einen solchen Stein an, so kann man beobachten, wie die Tiere
zundchst einige Zentimeter bis Dezimeter abgetrieben werden.
Dabei fithren sie aber, sehr schnell reaglerend, Schwimmbewegungen
gegen die Stromungsrichtung aus, die sich bei Stromungsgeschwin—
digkeiten unter ca. 30 em/s sichtbar auswirken. Die Geschwindig-
keit des Abtreibens ist dann gegeniiber der Stromungsgeschwindig~
keit deutlich verlangsamt - so, als hingen die Tiere gleichsam
an einem Gummifaden, der sich langsam dehnt. AuBerdem ist die
Schwimmbewegung nach unten, zur Bachsohle hin, gerichtet. Sobald
hier wieder Substratberiihrung und/oder Stromungsschatten er-
reicht ist, filhrt augenscheinlich 'der Weg des geringsten
(hydraulischen) Widerstandes' (s. Abschn. 4.21 und Kap. 5) zu
einem strémungsmiBig giinstigen oder tolerierbaren Standort.

Kommt G. pulex bei seiner Tendenz zur Aufwirtswanderung (s.
Kap. 5) an schwer iiberwindbare Stellen, sind starke Erhshungen
der Individuendichten zu beobachten. Ein Beispiel aus dem Nat:
bei 46 m (s. S. 11, Abb. 5) war der Bachlauf durch eine mit
Rohrglanzgras bewachsene Insel gegabelt; in den so entstande—
nen Seitenarmen erreichte die Stromung Werte um 90 cm/s (bei
geringer Wassertiefe von maximal 8 em bei MW). Das Grundsub-—
strat war hier S1, dem abgeknickte Phalaris-Halme und -Blidtter
auflagen. An diesem EngpaB waren stets sehr hohe Individuen-—
dichten festzustellen, entsprechend mehreren Tausend Ind./mz.
Die Tiere nutzten das System kleinster Stromungsschatten in dem
Pflanzenmaterial und Riickstromungen an der seitlichen Begren-—
zung durch die Insel. Sie wanderten hier auch iiber gerade noch
wasserbenetzte Pflanzenteile, d.h. mit dem Korper das Ober-
fldchenhdutchen bereits durchstoBend.
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Im 32 des Nat und Reg war Pisidium spec. hdufig, mit Abun-
danzen bis 980 Ind./m® erfadt.

Ancylus fluviatilis (MULL.) war stetes nur an Steinen anzu—
treffen, und zwar bei Stromungsgeschwindigkeiten ab 10 cm/s.
Eine obere Grenze der Strtmungstoleranz war nicht zu erkennen.

Eine quantitativ annshernd genaue Gegeniiberstellung der
Nat/Reg-Besiedler wie in Abschn. 4,13, die Relationen zwischen
der unterschiedlichen Ausbildung des Benthals und der Héufig-
keit der tierischen Benthosorganismen nachweisen konnte, war
technisch nicht durchfithrbar. Wir kénnen einen durch unsere
Beobachtungen gesicherten groben Vergleich anstellen, indem
wir solche Arten gegeniiberstellen, die im Reg in mindestens
dreifacher Gesamtabundanz gegeniiber dem Nat auftreten und um-
gekehrt. Dann ergibt sich:

Reg Nat
Ecdyonurus venosus (FABR.) Calopteryx virgo (L.)

Epeorus assimilis ETN. Ephemera danica MULL.
Rhyacophila nubila ZETT. Sialis fuliginosa PICT.
Hydropsyche angustipennis CURT. Anabolia nervosa CURT.

Elmis maugetii BED. Halesus tesselatus RAMB.
Ancylus fluviatilis (MULL.) Haliplus lineatocollis MARSH.

Diese Unterschiede ergeben sich aus den unterschiedlichen
Anteilen lotischer und lenitischer bzw. steiniger und schlammi-
ger oder Phalaris-bewachsener Kleinareale innerhalb der beiden
Bachabschnitte (vgl. Abschn. 4.13).

Es lassen sich jedoch keineswegs "Charakterarten" oder "Z&-
nobionten" (vgl. TISCHLER 1949) fiir Reg oder Nat festlegen.
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Das im Reg o A e L s o s tark kompri-
mierte S:pie kbt r uin der Foa Xt o r.e n k ome
bienligr L G0 e erweilst gaicosh: als 6 k o~
loov g i 8 e relevant: in Distanzen von wenigen Zen-

timetern bis Dezimetern innerhalb einzelner Querprofile finden
wir nebeneinander so verschiedene Vertreter der Arten-Palette
wie z.B. Epeorus assimilis ETN. und Nepa rubra L., jeweils an

den gilinstigen oder tolerierbaren Punkten des Faktorenmosaiks,
das somit eine Vielzahl o kol ogischer Nischen

aufweist (s. Kap. 5).

Abb. 8 a Abb. 8 b
Reg-Litoral der Lauter mit Nepa rubra L.

4.13 Lauter, Fische

Die Lauter weist 3 Arten auf: die Bachforelle Salmo trutta
forma fario (L.), die Schmerle Nemachilus barbatulus (L.) und

die Elritze Phoxinus phoxinus (L.).

Mit Elektroabfischungen sind recht genaue quantitative Er-
fassungen méglich (s. DENZER 1956, ALBRECHT & TESCH 1958) .
Tab. 5 enthidlt die Ergebnisse von 3 Abfischungen des gesamten
Bachabschnittes, mit den absoluten und prozentualen Anteilen
der Fische von Nat und Reg.
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Tab. 5
Lauter, El.-Abfischungen
Nat Reg
Pangergebnisse abs./% abs./%
Salmo trutta 248 / 76,8 55 / 23,2
f.fario (L.) 259 / 17,3 56 /-22,7
242 / 18,8 48 / 21,2
Nemachilus - / 0,0 105 /100,0
barbatulus (L.) 18 / 1,5 165 s 92,5
14 / 2,4 411 / 97,6
Phoxinus 25 / 13,5 117 / 86,5
phoxinus (L.) 375 / 74,8 93 / 25,2
143 / 29,4 253 / 70,6

1 = 13./14.12. 1962, 2 = 10./11.4. 1963, 3 = 9./10.7. 1963,
Prozentwerte auf gleichlange Bachstrecken umgerechnet.

Die Schmerle ist nach BAUCH (1953, p.123) - eingehende Un-
tersuchungen fehlen - ein "Grundfisch stromender klarér Ge~-
wdgser mit steinigem Grund". Von der Bachforelle ist bekannt,
daB sie "Unterstdnde" bendtigt (s.Kap. 5).

Das Uberwiegen der Schmerle im Reg steht im Einklang mit
der BAUCHschen Angabe. DaB hierbei das Substrat, nicht die
hthere Stromungsgeschwindigkeit im Reg entscheidend ist,
zeigte eine Laborbeobachtung: Ein Gerinne wurde mit Typsteinen
ausgelegt, die mit verschiedenen Geschwindigkeiten von 5 bis
50 cm/s iiberstromt wurden. Schon bei 20 em/s hielten sich
stets 90 — 95 %, ab 30 cm/s alle 160 Versuchstiere zwischen
und unter den Steinen auf, wobei sich die Schmerlen in Spalten
und Zwischenrdume geradezu 'hineinzwingten' (s. Abb. 9).



Abb. 9 Nemachilus barbatulus (L.), Vertei-

teilung in einem mit Typsteinen aus-
gelegten Gerinne.

Die geringere Bestandsdichte der Forelle im Reg (eine wei-
tere Abfischung am 30.10.1962 erbrachte hier wiederum 55 Exem-—
plare) kann auf den Mangel an Unterstdnden (Kolke, iiberhdngen-
de Uferpartien mit Wurzelwerk u.i.) zuriickgefiihrt werden. Sehr
ausgeprdgt trat dies zutage im Wanne-Bach (Rhon), dessen
Steinschiittung im Reg in ihrer technischen Ausfithrung mit re-
lativ wenigen und kleinen Zwischenrdumen einer Pflasterung
dhnelt (Abb. 10). Die nur 3 im Wanne-Reg gefangenen griBeren
Individuen iiber 20 cm Longitudo totalis (Lt = 21, 23 und 35 cm)
fanden sich in Auskolkungen unterhalb dort eingebauter Sohl-
schwellen und an einer Stelle, wo durch Erosionsschaden ein
'Unterstand' entstanden war (Tab. 6). In der Lauter waren nur
geringe GroBenunterschiede festzustellen: die Differenzen der
Lt - Mittelwerte Nat/Reg betrugen 0,4 bis 1,2 cm.

Bei der Elritze blieben Beziehungen zur Beschaffenheit des
Benthals unklar. Nach STEINMANN (1936, zit.n.TACK, 1940) ist
sie "... kein ausgesprochenes Oberfldchentier, aber auch kein
Grundfisch". Altere Angaben (z.B. GROTE, VOGT & HOFER 1909),
wonach dieser Fisch wihrend der Laichzeit (Mai, Juni) fluBauf-
wirts gerichtete Wanderungen ausfiihrt, werden von TACK (1940)



Abb. 10 Reg des Wanne-Bachs
(vel. Abb. 6, S. 12)

Tab. 6 Vergleichswerte Wanne-Bach (Rhon).
Nat und Reg je 350 m; 28./29.11.1961

Nat Reg
abs./ % abs./ %
S.trutta f.fario
Gesamt (Lt 8 bis 35 cm) 381 / 67,8 181 / 32,2
Lt bis 20 em (x = 11) 339 / 65,6 178 / 34,4
Lt iiber 20 cm (X = 25) 42°/593 73 B 6T

durch den Hinweis ergénzt, daB solche Wanderbewegungen auch
auBlerhalb der Laichzeit auftreten. Moglicherweise kommt dies
in den Zahlen vom 10./11.4.1963 zum Ausdruck. -

Die AD T 1pie n un griafe T geibn. L8986 b e -
legen alel] gwant i tat iawieir PFPorm
Sur die Arten Salmo trutta u-nsd Nemachi-
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lus barbatulus (obwohl nicht dem "Bentho s"
Zuzurechnen) starke Abhédn gigkei-
ten Vensde'wmtRe i nst ru k-t wr de s Ben—

t hals.

4.14 Anmerkungen und Folgerungen

Abschn. 4.12 enthdlt vorwiegend qualitative Angaben. Fiir un-
sere Fragestellung versagen die heute iiblichen und mbéglichen
quantitativen Methoden, die von MACAN (1958) und ALBRECHT (1959)
zusammengestellt wurden.

Die jingste mir bekannte Bachmonographie (HYNES 1961) ent-
hdlt folgende Feststellung: "Unfortunately, as we have seen,
none of the sampling methods gives a true indication for the
faunal composition ..." (l.c., p. 373).

Alle diese Methoden zielen ja darauf, Frequenz und Abundanz
der Arten in einem definierten Biotop (s. Kap. 5) festzulegen.

MACAN (1958) weist auf die inhomogenitét des Bachbenthals
und die daraus resultierende Begrenzung der Anwendbarkeit quan—
titativer Methoden hin.

Tab. 7 zeigt die Ergebnisse von 15 Proben, Methode SCHRADER
(1932) aus einem Kleinareal des Reg. Das Beispiel bestatigt,
daB wir mit dieser wie mit dhnlichen Methoden durchaus GriBen—
ordnungen der Gesamt- "Biomasse" ("standing crop") erkennen
kdonnen. Bei Anwendung gleicher Methoden in verschiedenen Bidchen
und Bachbereichen sind produktionsbiologische Vergleiche mog-
lich. Schon bei einer Aufgliederung in grobe taxonomische
Gruppen ergeben sich jedoch Streuungen, fiir die nicht a priori
vorwiegend Zufallsfehler verantwortlich zu machen sind. Wir be-—
obachteten z.B. auf angestromten Luvseiten eine Konzentrierung
von Simulienlarven, oft in Form dichtbesetzter schmaler Sdume.
In Zentimeter-Distanzen vorliegende Stromungs-, Licht- und
Substrat-Unterschiede sind im Freiland meBtechnisch nicht erfaB—
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bar. Eine Mittlung der Steinbesiedlungs-Werte oder Umrechnung
auf willkiirlich gewdhlte Fldcheneinheiten verdeckt die tatsich-—
liche Raumverteilung.-

Die Zahl verschiedener Variationsformen der Standortbe-
dingungen innerhalb des Bachbenthals wird erhtht durch wech-
selseitige Kausalverkniipfungen der Faktoren. In Abb. 11 wird
versucht, die Struktur der Beziehungen von Licht, Stromung und
Substrat untereinander und zu weiteren Faktoren darzustellen.

Licht ._8 Temperatur—

NN Y

tromun

®
®
®

Substrat

VAR

Chemismus ~_ _._, Sauerstoff

!

Abb. 11 Korrelative Beziehungen abiotischer Faktoren

des Bachbenthals. Erlduterungen s.S. 27.



- 27 -

'Chemismus' (des Wassers) konnte noch weiter differenziert
werden; hier ist nur der Sauerstoff unter Beriicksichtigung
seiner besonderen Bedeutung fiir die Bachtiere (vgl. Kap 5)
hervorgehoben. Unter 'Substrat' werden alle Ausbildungen der
Bachsohle verstanden, an denen tierische Besiedler zu finden
sind, also auch Pflanzen (Phalaris, Fontinalis, Griinalgen usw.).

Die Stromung beeinfluBt (1)1 das Substrat: Transportwir-
kung, Abschleifen (Glittung) von Oberflidchenrauhigkeiten,
Sedimentationen; auch pflanzliches Substrat ist strémungsab-
hingig (vgl. GESSNER 1955). Das Substrat bestimmt aber auch
seinerseits die Strémungsverteilung (2): Ausbildung von Stri-
mungsschatten an Lee- und Unterseiten von Steinen (vgl. Abb.1,
S. 3) oder im Innern z.B. eines Fontinalis-Biischels. ~ Die im
Freiland praktisch immer turbulente Stromung bewirkt eine
stdndige Durchmischung des Wasserkorpers und damit die Unter-—
driickung der Ausbildung von vertikalen oder horizontalen Tem-
peraturgradienten in Kleinarealen: (4), (5) und (6), auBerdem
auch die Losung von Stoffen (5) und die Anreicherung mit Luft-
sauerstoff (6). Der Chemismus ist substratabhéngig (11), im
besonderen auch der Sauerstoff steht in Wechselbeziehung zum
Substrat (12), (13): Paulschlamm, Sauerstoffzehrung, Oxyda-
tions~ und Reduktionsprozesse (18), (19), die wiederum tem-
peraturabhidngig verlaufen (16), (17): SHittigungswert, Reak-
tionsgeschwindigkeit. Auch das Auftreten von pflanzlichem
Substrat ist von Temperatur (9) und Chemismus (10) abhingig;
es beeinfluBt seinerseits (Atmung, Assimilation) den Chemis—
mus (pH, Leitwert) und den Sauerstoffgehalt (11), (12), vgl.
Tab. 2 und Tab. 3.

Einige Beziehungen des Lichtes in diesem Faktorenkomplex
gind evident: zu (7) vgl. Abb. 1, zu (8) und (14) vgl. Tab. 2
und Tab. 3. Perner wird die Lichtintensitdt an einem gegebe~
nen Punkt der Bachsohle durch die Strémung beeinfluBt (3):

* Die in Klammern gesetzten Zahlen entsprechen den Nummern

der Pfeile in Abb. 11.
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eine bewegte Wasserflidche (Kriuselung, Wellen— und Gischtbil-
dung) weist hohere Reflexionswerte auf als eine glatte
(ANGSTROM 1925, DIRMHIRN 1953, GRIESSEIER 1952, 1953). Die
Extinktion wird (15) von der Wassertemperatur beeinfluBt
(vgl. LAUSCHER 1955); auBerdem wirkt der Chemismus (20) auf
Intensitdt und Spektralzusammensetzung des Lichtes (vgl.
LAUSCHER, l.c., SAUBERER & RUTTNER 1943).-

So geben die vorstehenden Abschnitte des Kap. 4.1 Ein-
blicke in das Geflige der Kausalbeziehungen und belegen damit
die Relevanz der in Kap. 1 und Kap. 2 dargelegten Problem—
stellung. Zugleich werden auch die Grenzen sichtbar, die der
Analysierbarkeit von Verteilungsphinomenen gesetzt sind, so-
fern sich die Untersuchung auf vorgegebene Sachverhalte im
Freiland beschridnkt. - Es ist ferner die Moglichkeit einer
Beeinflussung des Freilandbildes der Besiedler-Verteilung
durch biotische Beziehungen (inter- und intraspezifische
Relationen, Raumkonkurrenz, trophische Abhingigkeit) nicht
auszuschlieBen (vgl. Kap. 5).

Es ergibt sich also als Notwendigkeit flir weitergehende
Analysen:

1.) experimentelle Bedingungen zu schaffen, unter denen der
Faktorenkomplex in einzelne meB- und reproduzierbare Be-
standteile zerlegt wird;

2.) das Verhalten einzelner Arten gegeniiber Einzelfaktoren

zu priifen.
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4.2 TLabor- und Feldexperimente

Die bisher entwickelten Methoden reichen keineswegs aus,
eine einzelne Spezies auf jeden Paktor oder einen einzelnen
Faktor auf jede Spezies vollkommen durchzupriifen. Fir analy-
sierbare Detailprobleme widhlte ich deshalb im Rahmen der vor—
liegenden Arbeit drei Arten aus, die ebenso kommun wie
morphologisch und in ihrer "dkologischen Konstitution" mar-
kant verschieden sind. Dabei 1ieB ich mich leiten von deren
Beziehung zu dem auffdlligsten Faktor des FlieBwassers, der
Strmung.

Die iibliche Terminologie (vgl. NAUMANN 1931, AMBUHL 1959)
unterscheidet in Bezug auf diesen Faktor drei Anpassungsstu-
fen: 1) "rheophil", 2) "rheobiont", 3) "rheosten". Aus dem
Artenspektrum der Lauter wdre unter 1) Gammarus pulex (L.)
einzuordnen, unter 2) Baetis rhodani (PICT.) und unter
3) Epeorus assimilis ETN.

Diese Etikettierung der Arten unter Beriicksichtigung
e ines Faktors ist freilich wiederum nur als 'Klassifi-
zierungs-Hilfsmittel' zu verstehen und erlaubt nicht, die
Stellung dieser Formen in "einer Art ‘*natiirlichem System'
6kologischer Beziehungen" (HARTMANN 1956, p. 30) hinreichend
zu kennzeichnen.

Alle drei Arten erwiesen sich unter 'Gkologischen Be-—
dingungen' (vgl. SCHERER 1965) als lichtscheu.

In zwei Féllen (G. pulex und E. assimilig) werden Substrat-—
abhidngigkeiten demonstriert; Experimente an B. rhodani geben
Aufschliisse liber die Skologische Relevanz des photonegativen
Verhaltens.

4.21 Gammarus pulex (L.)

Dieser in europ#ischen Bfichen so gewdhnliche Amphipode ist
in seiner Verbreitung keineswegs aur FlieBgewasser beschrinkt.
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Er "findet sich in allen mdglichen Gewdssern, im FluB, Bach,
Teich, am Seeufer usw., zeigt indessen doch eine Vorliebe fiir
mdBig flieBendes Wasser. Die Griinde dafiir sind unklar. Eine
physiologische Notwendigkeit, sich strimendem Wasser auszu-—
setzen, besteht jedenfalls nicht" (AMBUHL 1959, p.179).

In Agquarien mit stehendem Wasser, ohne Wassererneuerung und
ohne Sauerstoffzufuhr, haben wir G. pulex iiber mehrere Monate
gehdltert, wobei auch Fortpflanzung zu beobachten war. Bei ge-
richteter Wasserbewegung stellt er sich positiv rheotaktisch
ein. Er schwimmt und kriecht gegen die Stromung, scheint Jje-
doch schon bei niedrigen Geschwindigkeiten um 10 cm/s nach ei-
nigen Minuten zu 'ermiiden' (s. Kap. 5) und wird an die Auslauf-
gitter der Rinnen getrieben. Bei gerichteter Stromung von nur
5 bis 10 cm/s war G. pulex (wenn keine Moglichkeit gegeben war,
stromungsgeschiitzte Stellen aufzusuchen) nicht lédnger als 2 bis
3 Tage am Leben zu halten.

Hinsichtlich der verteilungsbestimmenden Faktoren liegen
einige sehr knappe Angaben von DORTER & VAILLANT (1953/54) vor.
Die Autoren teilen folgende Werte mit:

1. "Vitesse minimum du courant supporté" 10 cm/s
2. "Vitesse maximum du courant supporté" 40 cm/s

3. "Vitesse maximum du courant qui peut é&tre
remonté" 44 cm/s

4, "Vitesse du courant auquel les sujets résistent au
moins pendant une minute avant &tre entrainés" 99 cm/s

Die beiden ersten Werte wurden aus Freilandbeobachtungen ab-~
geleitet, die beiden letzten experimentell in einem "chenal en
ciment" ermittelt. Weitere Angaben fehlen.

Ausgehend von unseren Freilandbeobachtungen (s. Abschn.
4.12) fiihrten wir Versuche durch, die Aufschliisse iiber die
Resistenz von G. pulex (subsp. fossarum) gegeniiber mittleren
DurchfluBgeschwindigkeiten in Abhingigkeit von typisiertem Bo-
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densubstrat geben. In Vorversuchen hatte sich gezeigt, daB
G. pulex auch gegen Stromungsgeschwindigkeiten von 40 cm/s
noch anschwimmen kann: dies jedoch nur fiir einige Sekunden,
dann treibt er ab. Erhdlt er Substratberiihrung, legt er sich
bei Geschwindigkeiten iiber ca. 15 cm/s auf die Seite und ver-
mag sich dann in engem Kontakt mit dem Substrat bei Reten-
tionsméglichkeiten (rauher Untergrund) vorwidrts zu schieben.

Abb. 13 zeigt die Ergebnisse einer Serie von 9 Einzelver-
suchen, die folgendermaBen aufgebaut waren: In der 6-m-Ver-
suchsrinne (s. SCHERER 1965)
wurden 3 DurchfluBgeschwindig-
keiten mit 3 verschiedenen Aus-
gestaltungen des Gerinne-Bodens
kombiniert: 1. Glas, 2. Boden-
platten mit aufgeklebtem Sand
(0,5 mm @ KorngrsBe), 3. Bo-
denplatten mit aufgeklebtem Sand
und Kies (Abb. 12). Nach jeweils
30 Minuten wurden die an das
Rinnenende (Distanz 5 m) abge—
triebenen Versuchstiere gezdhlt.
Die Beleuchtung war in allen F&l-
len gleich (ca. 14000 Lux iiber
der Bodenfliche, OSRAlM-Konzentra-
Lampen). Die im Versuchsraum ver-
bliebene Zahl von Tieren benutzte Abb. 12
ich als MaB der Stromungsresistenz Kies-Substrat
(0Ordinate in Abb. 13).

Die Ergebnisse zeigen: Die Erhdhung der DurchfluBgeschwin-
digkeiten ergab nur bei glattem (Glas-) Bodensubstrat eine
deutliche Relation zur Anzahl abgetriebener Tiere. Bei 'Sand'-
und 'Kies'-Boden beantworten die Versuchstiere die Erhohung
der mittleren Stromungsgeschwindigkeit durch engeren Kontakt
mit dem Substrat (Seitenlage, Kriech- statt Schwimmbewegung)
bzw. durch zusidtzliche Nutzung der geringvolumigen Stromungs-
schatten im Falle 'Kies'.
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G.pulex
100 7
90
801
70 1
60
50 4
40 1
30 A
20 A
10 A

10 cmy 20 cmys 30 c/s

Abb. 13 Einflull verschiedener Bodensubstrate auf die Re-

sistenz gegeniiber verschiedenen mittleren Stro-
mungsgeschwindigkeiten.

100 -
i Dasselbe Verhalten war zu
beobachten, wenn der Gerinne-—
80 - Boden mit Typsteinen ausge-
legt wurde: bei ErhShung auf
] 20 und 30 cm/s verblieb ein
60 groBerer Teil der Tiere im

Strémungsschatten der Steine
(Abb. 143 vgl. Abb. 17). Ver-
40 suche mit 40 cm/s oder h&he-
ren Werten waren in unserer

Versuchsanordnung nicht mog-
20 - lich: ein Teil der Tiere wur—
de dann vom Startort am obe—
ren Teil der 5-m-Strecke di-

rekt bis zum Rinnenende abge-
10 20 30 Cm/S trieben, ohne daB Substrat-—
Abb. 14 EinfluB von Typsteinen beriihrung stattfand. In Abb.
(26 % der Slasboden- 15 fassen wir die Ergebnisse
fliche bedeckend) auf von 15 Einzelversuchen (10
die Strémungsresistenz. bhis 30 em/s) an 1750 Ver-
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suchstieren zusammen, wobei die hel Glas gefundene Stromungs-
resistenz gleich 1 gesetzt istt.

G.pulex Relative Strémungsresistenz
1 2 3 4 5

L i ] i J

GLAS

SAND

KIES

15 Einzelversuche
1750 Versuchstiere

Abb. 15 Relative Stromungsresistenz von G. pulex.

Es ist bis heute nichts liber Stromungsrezeptoren bei FlieB-
wagser-Invertebraten bekannt. DaB G. pulex iiber ein empfind-—
liches Stromungssensorium verfiigt, wird durch Beobachtungen
des Verhaltens nahegelegt. Abb. 16 und Abb. 17 illustrieren
zwel typische Verhaltensweisen.

Abb. 16 zeigt die Stromungsverteilung in einem offenen
Rechteck~Gerinne. In dem von den unteren Seitenkanten gebilde-
ten Winkel liberschneiden sich die in Wandnihe (vgl. Abb. 19)
verminderten Stromungswerte von Boden und Seitenflédchen.

*Die statistische Priifung der gefundenen Unterschiede er-
folgte (hier wie in Abb. 23) nach t = X1_— Xz

= ~2
mit dem Sicherheitskriterium t = 3. VOx2 + 0%,




Abb. 16 Isotachen im
Rechteck-Gerinne
(aus PRANDTL 1960)

Abb. 17 G. pulex, Verteilung
an einem Typstein, s.

Text. Pfeil = Stro-
mungsrichtung

In diesem stromungsméBig glinstigen Bereich ist oft eine starke
Konzentrierung aufwirtswandernder G. pulex zu beobachten. Die
Verteilung in Abb. 17 entstand folgendermaBen: ein Typstein
wurde mit einer Seitenflidche eng an die Gerinnewandung angelegt,
die Stromung zwischen der Gerinnewand und Steinseitenflidche
durch Abdichtung auf Werte unter 10 cm/s vermindert. Bei 25 cm/s
iiber der Steinoberflédche (der Pfeil kennzeichnet die Stromungs—
richtung) drangen die Tiere genau bis zur Kante Seitenfliche/
Oberflédche vor, nur der Kopfteil mit Antennen ragte in die
stidrkere Stromung. -

Sehen wir bisher auch keine morphologische Anpassung an die
Stromung und keine "physiologische Notwendigkeit, sich stromen-
dem Wasser auszusetzen" (AMBUHL, l.c.), so doch die F & h i g-
g ot e B wea- 5 8- T Eew et x A8 vlce reier i,
ewd hrle 1 g t et sduirie hivg-u'b g e 'a tb s
1A g tre” " Irnh oM o g e i teattern idile gt u Bl g fe hi &
entha
e, d I e-Wiede Gegedbenheiten zu

1 8 und et hologische Merkma-

H o a0 K

nu-t-z e n e ilaubie- i
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4,22 Epeorus assimilis ETN.

"Der ganze Korper und die Beine sind stark abgeplattet.

Abb. 18 Epeorus assimilis (links) und Baetis rhodani

Die eiférmigen Kiemenbldtter liegen an der Unterseite des Ab-
domens wie Dachziegel iibereinander und schmiegen sich ganz der
Unterlage an. Infolge dieser sekunddren Funktion, zugleich als
Anheftungsorgane zu wirken, werden diese Kiemen auch niemals
wie bei den nahe verwandten Ecdyonurus- und Heptagenia-Larven
lebhaft hin- und hergeschlagen "(SCHOENEMUND 1930, p.77). Das
Fehlen von Ventilationsbewegungen der Kiemen macht E. assimilis
zu einem rheostenen, ndmlich atmungsphysiologisch auf Strémung
(Gasaustausch) angewiesenen Organismus im Sinne von AMBUHL
(1959).

Seit STEINMANN (1907) wird dorsoventrale Abflachung als
Merkmal einer Anpassung an das Leben in der Stromung angesehen.
PRANDTL hatte 1904 das Phdnomen der Grenzschichtbildung ent-
deckt: die Tatsache, daB an der Oberflidche eines angestromten
Korpers die Stromung durch Reibungskrifte abgebremst wird
(Abb. 19). Erstauniicherweise blieb dieser Gesichtspunkt bis
AMBUHL (1959) von limnologischer Seite unbeachtet. Bis heute
sind die in der Grenzschicht vorliegenden physikalischen Gege-
benheiten nicht als vollig gekldrt zu betrachten (vgl.
SCHLICHTING 1958). Aber es kann nicht bestritten werden, daB
der Anpassungswert dorsoventraler Abflachung nur unter Berilick-
sichtigung der Grenzschicht diskutiert werden kann (s. Kap. 5).
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———
| p—— AMBUHL (l.c., p.159) be-
> merkt zu Epeorus sp. (?):
™ "Im FlieB3wasseraquarium vermag
— - diese Larve miihelos an den
glatten Glaswinden umherzulau—
1 fen. Ahnlich wie Rhithrogena
kann sie sich dabei mit Hilfe
—_— ;J ihrer gesamten Korperuntersei-
/4 te, wozu auch die Kiemen zu
(S rechnen sind, ansaugen. Gerade
so wichtig wie die eigentliche

Saugwirkung erscheint uns in-

//////// dessen die Moglichkeit, sich

Abb. 19 Grenzschicht-Ausbil- derart dicht an die Unterlage
dung lings einer an- anzuschlieBen, daB jegliche
gestromten Platte Stromung unter der Kérperunter-
(aus PRANDTL, 1960). seite hindurch unterbleibt. Auf

diese Weise kann das Tier nicht
angehoben werden; es lebt gewissermaBen un t e r {nicht nur
i n ) der Grenzschicht. Das wird auch mit ein Grund sein, wes~
halb sich diese verhdltnismdBig groflen, freilich auch sehr fla-
chen Larven sogar im reiBlenden Bergbach inmitten schieBlender
Stromung halten kdnnen."

In unseren Preilandbeobachtungen war die Konzentrierung der
Larven auf Stellen stdrkerer Stromung augenfdllig. Bei Beobach-
tungen an E. assimilis in der Hiniatur-Plexiglasrinne
(s. SCHERER 1965) schien sich zunichst auch zu bestdtigen, daB
diese Art imstande ist, sich an der glatten Plexiglaswand zu
halten. Die Beobachtung unter dem Binokular ergab aber folgen-
des. In der Rinne waren zuvor Larven von Brachycentrus spec.
(Trichopt.) gehiltert worden. Diese hatten feine (mit unbewaff-
netem Auge schwer erkennbare) Gesvinnstfiden an die Rinnenwan-
dung geheftet. I n d i ese F dden, die sich durch hohe
ReiRfestigkeit aufzeichneten, h Engten sich die
Epeorus - Larven mit ihren Praetarsal-
7 hnechen e in. Soweit mir bekannt ist, wurde der auf-
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fdllige Kamm feiner Zdhnchen (an den Praetarsen von Vorder-,
Mittel- und Hinterbeinen vorhanden) in seiner Funktion als
Retentionsorgan bisher iibersehen.

Abb. 20 Epeorus assimilis, Praetarsus

Bei Lokomotion 'hangelten' sich die Larven von Faden zu Fa-
den. Gelang eine solche Verankerung der Tarsen nicht, wurden
die Tiere auch bei sehr niedrigen Stromungsgeschwindigkeiten
von 1 bis 2 cm/s fortgespiilt. Das Abtreiben erfolgt gewshnlich
in einer merkwiirdig starren, dorsalwédrts leicht durchgekriimm-—
ten Korperhaltung mit abgespreizten Beinen. Die Larven geraten
dabei in 'looping'-Ahnliche Bewegungsfolgen, nur selten unter—
brochen von Schwimmbewegungen mit Hilfe synchroner Kontrak-
tionen der Extremitdten, wodurch eine Verfrachtung jedoch
nicht verhindert wird. Die 'looping'-Bewegungsform erscheint
mir insofern 'sinnreich', als sich hierdurch die Chance fiir
eine erneute Anheftung wihrend des Transportes gegeniiber einem
geradlinigen Abtreiben erhcht. Jede greifbare Moglichkeit fiir
eine Verankerung wird sofort genutzt. - Es ist ferner zu beob-
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achten, daB sich die Tiere umso dichter an das Substrat driicken,
je hoher die Stromungsgeschwindigkeit ist - ein Verhaltensmerk-
mal, das sich bei vielen FlieBwasserarten (so in ganz dhnlicher
Form auch bei G. pulex und B. rhodani) findet und dessen Wert
fiir die Nutzung der Grenzschicht bei der stark abgeflachten

E. assimilis besonders augenfdllig wird.

Die 1-m-Rinne (s.SCHERER 1965) wurde mit Zementsteinen ausge-
legt, die jeweils iiber die Hdlfte der Oberflédche mit einer glat-
ten Zellophanfolie beklebt waren, und zwar (um eventuelle asyme-
trische Stromungsverteilungen im Querprofil der Rinne zu kompen-—
sieren) links/rechts-alternierend. Abb. 21 zeigt die Wiedergabe
eines Protokollblattes bei 5 cm/s DurchfluBgeschwindigkeit,

Abb. 22 die Verteilung von Larven auf einem solchen Stein.

Abb. 21 und Abb. 22 Verteilung von E. assimilis
auf Substrat mit glatter (g) und rauher (r)

Oberflédche
r g r T: g
o 9o o of 0—6
—t o o\"_;— i o o O ";_: o of rg“_’;_
g I g r g r

Gelangen die Larven an
die Grenze rauh/glatt,
fiihren sie 'haltsu-
chend' rudernde Bewe-
gungen mit den der
glatten Seite zugewand-
ten Extremitdten aus,
gofern sie sich mit den
iibrigen Tarsen an der

Zementoberflidche fest-
haken konnen. In diesem 8
Fall, bei korniger Sub- 5
stratoberfliche, treten nur die Klauenspitzen in Funktion.
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Eine Saugwirkung von Kérperunterseite und Kiemenapnarat
konnte ich bei E. assimilis nicht feststellen. Wahrscheinlich
beziehen sich die AMBUHLschen Beobachtungen auf E. alpicola
(ETN.), deren erstes Kiemenpaar, morphologisch dhnlich wie bei
Rhithrogena semicolorata CURT. ausgebildet, an einen Saugappa-—
rat denken 1HB8%.

Nach unseren Befunden kann
d1ie Korperplattung von E. assimilis
im Hinb1lick auf Stromungsschutzsz
(Grenzschicht, VergroBerung der Adhisionsfliche) e r s t
d ann wirksam werden, wenn als conditio
sine qua non d i e Moglichkeit einer
Verankerung am Substrat mit Hil-

e

fe der Praetarsen g geben is t.

4.23 Baetis rhodani (PICTET)

Die Larven der Gattung Baetis mit stromlinienfﬁrmigem, ge-
ringen hydraulischen Widerstand bietendem Korperbau (vgl.
Abb. 18, S. 35) stellen die Dominanten der Ephemeropteren-Fauna
steiniger FlieBgewidsser. In Mitteleuropa ist B. rhodani (PICT.)
als hiufigste Art dieser Sattung anzusehen (ULMER 1929).

Der Bestimmungsschliissel von MACAN (1961) macht B. rhodani
von der zweiten Baetis-Art des Breitenbachs (s.S. 7),
B. vernus, eindeutig unterscheidbar. In Ubereinstimmung mit den
Untersuchungsergebnissen von THORUP (1963) und BOHLE (1962, miind—
liche Mitteilung) fanden wir ab Mitte August nur rhodani-Larven.
(Nach noch unverdffentlichten Untersuchungen von BOHLE verlduft
die Embryonalentwicklung von B. vernus mit einer Diapause).

Die stromungsbedingte Verteilung im Bach wurde folgender-
maflen erfaflt: 35 Typsteine, auf 5 Stromungsklassen verteilt,
wurden in einem Abschnitt von ca. 40 m Linge des Breitenbachs
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deponiert. Es wurde darauf geachtet, daB alle Steine bei jeder
Durchzihlung gleichen Lichtbedingungen (unbeschattet) ausge-
setzt waren. Vom Ufer aus (Bachbreite ca. 40 bis 80 cm) wurden
die Larven ohne Steinentnahme mit Hilfe eines Handz&hlwerks
ausgezdhlt. Abb. 23 zeigt die Ergebnisse von 30 Zdhlungen vom
17.8., bis 10.9.1963, bei denen 9673 Individuen erfaBt wurden.
Die Steine wirkten nahezu 'selektiv', d.h. es waren darauf sehr
selten vereinzelte Exemplare anderer Arten der Breitenbach-
fauna (vgl. MULLER, im Druck) festzustellen.

% | 20 x-9673
4«0 ] n=1050

t05
30 | °/

t=52
20 |
t-s,a/
10 ,t=A9/°
[}
10 20 30 40 50 60 cm/s

Abb, 23 Strémungsbedingte Verteilung
von B. rhodani, in Prozentanteilen von
9673 Individuen. t-Werte siehe S. 33 .
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Es ist eine direkte Abhidngigkeit
der Individuendichten von der
Strémung zu erkennen. Der schwache Anstieg bei
Werten iiber 50 cm/s ist statistisch nicht mehr gesichert
(s.5. 33). Interessanterweise lagen im Breitenbach, der sich
wdhrend der Untersuchungszeit durch eine sehr gleichmiBige
Wasserfilihrung ausZeichnete, die hochsten PunktmeBwerte an der
Bachsohle bei 70 bis 80 cm/s. Man gewinnt den Eindruck, daB
die Larven mit ihren Stromungsanspriichen offenbar sehr gut in
das gegebene Stromungsspektrum des Baches 'eingepaBt' sind. -

Uber das photophobische Verhalten von B. rhodani wurde
bereits einiges mitgeteilt (SCHERER 1962, 1965). In Laborver—
suchen konnten wir feststellen, daB durch Erhshung des 002—
Gehaltes auf Werte, die iiber die in der Natur anzutreffenden
wesentlich hinaus gehen, eine Aufhebung der Photophobie er—
folgt (SCHERER 1965). Abb. 24 und Abb. 25 zeigen Verteilungs-
bilder aus fortlaufenden Versuchsreihen. M i t sinken-
demn CO2 ~Gehalt steigt der Anteil
der Tiere auf beschatteten P1&a-
¢chen (und umgekehrt, vgl. SCHERER 1965).

In Abb. 25 wurde ein Umschlagpunkt bei ca. 25 mg/1 erfaBt;
als Hochstwert in Oberflichengewidssern ist nach HOLL (1958)
15 mg 002/1 anzusehen. Durch Einleiten von reinem Sauerstoff
konnte der 02-Séttigungswert um das Dreifache iiberschritten
werden (Abb. 24). Dabei scheint das Verhalten der Larven nicht
von der Relation 02 / 002, sondern allein vom COz—Gehalt ge—
steuert zu werden.

Durch Freilandversuche in mehrfach abgewandelter Form konn-—
ten weitere Aufschliisse liber die tkologische Relevanz des Ver-
haltens zum Licht erhalten werden.

So wurden z.B. Eternit-Rinnen in den Bach eingebaut, in die
Typsteine so eingepaBt waren, daB quer iiber deren Oberfliche
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gleiche Stromungsbedingungen vorlagen. Zwischen Rinnenwand und
Steinseitenfliche verblieb auf beiden Seiten ein beschatteter
Zwischenraum von ca. 3 mm. In der Mittagssonne warf die siid-
liche Rinnenwand einen scharf umgrenzten Schlagschatten auf
die Steinoberflédchen. Tab. 8 enth&dlt Auszdhlungen von rhodani-
Larven, jeweils 14.00 Uhr; 4 = beschatteter, h = besonnter
Teil der Steinoberflichen. ’

Tab. 8

B. rhodani, Breitenbach, Sept. 1962
Lichtbedingte Verteilungen auf partiell be-
schatteten Typsteinen (20 - 30 cm/s). RF =
auf die Fl&ichenrelation berechnete Werte.

abs. RF abs. RF

d h d h d h d h
59 6 23 ¢+ 1 11 ¢ 1 25 1
78 : 14 13 ¢+ 1 30 : 7 10 ¢+ 1
29 ¢+ 1 67 ¢+ 1 138 : 40 8 : 1
14 : 3 11 1 35 ¢+ 7 12 ¢+ 1
61 :+ 3 47 + 1 80 : 16 12 ¢+ 1

Hieraus sind zwar einige GroBenordnungen von lichtbeding-
ten Verteilungen abzulesen. Die so ermittelten quantitativen
Relationen sind jedoch 1.) rechnerisch abhingig von der Ge—
samtindividuenzahl pro Stein, 2.) ist diese - auBer von der
Stromung - von dem Lichtverlauf bis zum Auszidhlungszeitpunkt
abhidngig (vgl. Abb. 26).

Beispiele fiir unterschiedliche Individuendichten auf be-
sonnten und beschatteten Typsteinen gleicher Strémung wurden
bereits an anderer Stelle gegeben (SCHERER 1965).

Davon ausgehend, daB die Lichtbedingungen im Rahmen des
Tag/Nacht-Wechsels festgelegten Anderungen unterliegen, fithr~
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te ich 1962 und 1963 Kontrollen der Individuenzahlen auf
Steinoberseiten zu verschiedenen Tageszeiten durch.

Tab. 9 Anzahl B. rhodani auf Steinoberseiten (V=30 -
35 cm/s) Breitenbach, Sept. 1962. SA, SU:
Sonnenauf-, Sonnenuntergang, BG: s. S. 10.

Stein Nr. Summe

14.9.62 1 2 3 4 5 1 bis 5
BG 1 14.00 4 3 4 6 9 26
19.45 78 59 42 83 53 315
24.00 115 64 72 142 73 466
15.9.62 .
Be 4 10:30 6 1 11 2 14 34
12.30 5 4 10 9 12 40
SU - 18.45 11 17 49 53 37 167
19.45 82 59 66 107 51 365
24.00 91 62 71 113 50 387
16.9.62
SA - 6.00 50 45 64 13 50 282
BG 8 14.00 45 60 25 70 48 248
17.9.62
BG 4 14.00 3 3 19 4 22 51
22.00 41 22 74 79 41 257
18.9.62

BG 8 14.00 20 19 64 77 59 239




- 45 -

Die Nachtz#hlungen fithrte ich bei Taschenlampenlicht mit
Rotfilter aus. Die Ausz#hlung eines einzelnen Steines bean-—
spruchte jeweils nur bis zu einigen Minuten. Es liegen keine
Anzeichen dafiir vor, daB Auszdhlungszeit und Reaktionszeit
der Tiere in einem solchen Verhdltnis stehen, daB hierdurch
erhebliche Verfilschungen der Ergebnisse zu erwarten wiren.

Die Bewblkungsgrade (BG, s. S. 10) kennzeichnen die mitt—
lere Bewbdlkung wihrend der Untersuchungszeit. Die 14.00 -
Zihlung bei dem geringsten Bewdlkungsgrad am 14.9. (Tages-
lichtsumme 275,05 cal/cm2) erbrachte die niedrigsten Baetis-—
Zahlen; am 16.9. (TLS 118,58 cal/cmz) und 18.9. (TLS
137,80 cal/cmz) war totale Bewdlkung (BG 8) gegeben.

Im Jahre 1963 wurden diese Untersuchungen fortgefiihrt
(Tab. 10).

Die Untersuchungstage der Tab. 10 sind nach den registrier—
ten TLS-Werten geordnet. Der Aktinograph stand in 4 km ILuft-
linienentfernung, am Untersuchungsort befand sich ein
Sonnenscheinschreiber nach CAMBELL-STOKES. E s ist
zZ u ersehen, da@i s8ich die 8 O re-—
gistrierten Lichtbedingungen
mit bemerkenswerter Genauigkeit
in den Baetis—Zahlen widerspiegeln.
In diesen Ergebnissen finden wir auflerdem, sowohl bei einem
Vergleich der 14.00 -~ Werte wie in der Relation 14.00 s 22.00,
den relativ geringsten LichteinfluB im Bereich 30 - 45 cm/s,
der (vgl. Abb. 23) als Stromungsoptimum angesehen werden kann. -

Als sehr geeignet fiir Freilandkontrollen kénnen aufeinander-—
folgende wolkenlose Tage mit dhnlichem, kontinierlichen Licht—
verlauf gelten. Die Moglichkeit hierfiir ergab sich in der Zeit
vom 13. bis 16.9.1963 (vgl. auch SCHERER 1965). Es wurden fort-
laufende stiindliche Zdhlungen von SA bis SU durchgefiihrt. Bei
diesen Zihlungen in kurzen Intervallen war es technisch nicht
moglich, Stromungskontrollmessungen durchzufiithren, ohne die
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Baetis-Werte durch Stdrung der Tiere zu beeinflussen. Die zur
Auszdhlung benutzten 30 Steine waren aber annshernd gleichmiBig
wie in Tab. 10 iiber das Stromungsspektrum von 15 bis 80 ecm/s

verteilt.
cal/min cm? w.Temp
500 - r 0.8 1sec
450 - 0.7 we
. e X
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Abb. 26 B, rhodani, Abhdngigkeit der Individuenzahlen
auf Steinoberseiten vom Lichtverlauf, stiindliche
Z8hlungen an wolkenlosen Tagen.

Vergleichen wir zusammenfassend die in Abb. 23 dargestellte
Wirkung des Faktors Strimung auf die Verteilung mit dem Ein-
fluB des Faktors Licht, so ergibt sich:

Auf gleichen Substratflidadchen
erfolgt eine Erhohung der
B.rhodani ~Individuenzahlen durch

teigende Stromungsgeschwindig-~

nd durch fallende Licht ~

ntensitidt,

urch falle
t und durch steigende
n s it 4&dt.

e i1t u
eine Verminderung

nde Stromungsgeschwin-
igkedi
iecht i

H a oKX on

ten
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5 Diskussion

Ein erster Schritt kausalanalytischer Ukologie ist darin zu
sehen, aus der Vielzahl der AuBenwelt-Gegebenheiten jene zu
isolieren, die fiir den Organismus wahrnehmbar und relevant
sind und erst dadurch zu Faktoren seiner Umwelt werden (vgl.
PEUS 1954).

Nicht das Gefdlle eines Bachabschnittes wird von seinen Be-
siedlern perzipiert, beantwortet oder beansprucht, sondern die
Stromungsgeschwindigkeit, die ihrerseits auBerdem von der
Wasserfilhrung und, am jeweiligen Aufenthaltsort der Tiere, von
der Ausgestaltung des Bachprofils und der Beschaffenheit der
Bachsohle abhingig ist. Im gleichen Sinne ist die Quellentfer—
nung kein Skologischer Faktor, sondern eine physiographische
Gegebenheit, die sozusagen einen Rahmen abgibt fiir die tatsdch-
lich wirksamen Faktoren (s.w.u.).

Wie wir sehen konnten (Kap. 4.1), sind diese Faktoren inner-
halb eines gegebenen Bachabschnittes - im gleichen physiogra—
phigschen Rahmen - sehr variabel. Diese Inhomogenitdt des
"Biotops" manifestiert sich in der komplexen qualitativen Zu-
sammensetzung der Fauna und inhomogenen Verteilung einzelner
Arten.

Die Tatsache, daB selbst in einem regulierten Bachabschnitt,
der unseren Augen als einheitliche, definierbare "Lebensstidtte"
erscheinen mag, ein weites Spektrum von Arten verschiedener Um~
weltanspriiche vertreten ist, unterstreicht die Berechtigung der
PEUS schen Kritik an der ilblichen Verwendung der korrelativen
Begriffe "Biotop" und "Biozonose", sofern damit dkologische
Kausalbeziehungen gekennzeichnet werden sollen. Diesem Dilemma
entgeht man nicht bei dem Versuch, aus diesen Begriffskatego—
rien weitere Termini abzuleiten, wie z.B. "Mikrobiotop",
"Mikrobiozdnose", "Biotope 1., 2. und 3. Ordnung" (z.B. WILLER
1924, DITTMAR 1955, ALBRECHT 1959) u.d. In einer gkologischen
Analyse kommt es darauf an, die tatsichlichen Umweltanspriiche
der Arten (gemdB ihrer spezifischen physiologischen, ethologi-
schen und morphologischen Konstitution) zu kldren. Diese Ge-
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sichtspunkte werden am ehesten mit dem Begriff der "dkologi-
schen Nische" - stets bezogen auf eine einzelne Art - erfafBt
(vgl. STRENZKE 1964).

Jeder einzelne Stein lotischer Bereiche bietet hinsicht-
lich Stromung und Feinstruktur der Oberfliche eine erhebli-
che Variationsbreite. Wenn man daran geht (GEIJSKES 1935,
SCOTT 1958), Besiedler der Ober-, Unter-, Seiten—, Luv- und
Leefldchen von Steinen zu unterscheiden - wobei den betref-
fenden Arten 'Stand'-Orte (Habitatst) von wenigen Quadrat—
zentimetern zugeteilt werden, s.w.u. - s0 ndhert man sich
hiermit wohl der eigentlichen Problematik, im gleichen MaBe
wird aber der Begriff "Biotop" an die Grenze seines Aussage—
wertes gefiihrt.

Einen Wert haben die mit diesen Begriffen erfaBbaren des-
kriptiven Aussagen insofern, als sie Hinweise sowohl fiir das
Auffinden von Arten wie filr kausalanalytische Fragestellungen
gebens

Wenn z.B. eine faunistische Bestandsaufnahme ergibt, daB
eine Art in den quellnahen Oberléufen von Bichen signifikant
hdufiger auftritt als in deren Unterldufen, so kann gepriift
werden, ob beispielsweise der flidchenmiBig hthere Anteil lo-
tischer Bereiche in diesen Abschnitten dafiir verantwortlich
ist. Ebenso kann diese Verbreitung (tiergeographischer
Gesichtspunkt: Gletscherrandart) fiir Kaltstenothermie spre-
chen. Wenn man die Temperatur beriicksichtigt, ist aber ebenso
(s. Abb. 11, S. 26) an erhBhten Sauerstoffbedarf zu denken -
dies in Verbindung mit dem Aufenthalt an Punkten héherer
Stromungsgeschwindigkeit. Die bisher vorliegenden Untersu-
chungen lassen eine deutliche Zunahme des Sauerstoffverbrauchs
mit steigenden Strdmungswerten erkennen, sowohl fiir die ein-
zelnen Arten wie beim Vergleich verschiedener Arten aus ver-

* Definition des Begriffes "Habitat" (nach TISCHLER 1949,
p.3.): "Habitat = Standort innerhalb eines Biotops, an
dem eine Tierart regelmdBig anzutreffen ist, weil dort
die fiir sie glinstigsten Lebensbedingungen herrschen."
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schieden schnell durchstrémten Bereichen (FOX & SIMMONDS
1933, FOX, SIMMONDS & WASHBOURN 1935, FOX, WINGFIELD &
SIMMONDS 1937, ZAHNER 1959, AMBUHL 1959).

So bestehen also zweifellos Beziehungen zwischen der Ver-
breitung und der Verteilung der Besiedler. Im Rahmen der vor-
liegenden Arbeit sehen wir ein Beispiel daflir in dem Strés-
mungsverhalten von G. pulex und seiner Verbreitung in flieBen-
den und stehenden Gewissern.

Wir stellten den Problemkreis "Verteilung" von vornherein
unter den Aspekt: Wirkung abiotischer Faktoren.
Ist dies zuldssig, oder ist es geboten, den EinfluB biotischer
Faktoren (Konkurrenten, Feinde, Nahrung) zu beriicksichtigen?
Wire es z.B. so, daB im Breitenbach (Abschn 4.23) irgendeine
zweite "lithorheobionte" Spezies die Typsteine besetzte,
deren Strémungspréferenzbereich bei 40 bis 50 cm/s beginnt, so
konnten wir damit rechnen, daf das Abknicken der B. rhodani-
Kurve in diesem Bereich 2z.B. eine Folge von Raumkonkurrenz ist.
Im Grunde ist aber auch in einem solchen denkbaren Falle die
Potenz der verschiedenen Arten gegeniiber den abiotischen Fak-
toren entscheidend, da erst bei einer Uberlappung eine solche
Beeinflussung stattfinden kann. Das gleiche gilt fiir den Fak-
tor "Nahrung". Da die Organismen nicht 'wissen' konnen, wo
ihre Nahrung zu finden ist, miissen wir voraussetzen, dafl die
von der Umwelt gegebenen Signale in Form abiotischer "direc-—
tive factors" (FRY 1947) auf der einen und die entsprechenden
morphologisch, physiologisch und ethologisch t festgelegten
Antworten der Spezies auf der anderen Seite rdumlich dahin
fithren, wo die erforderlichen Nahrungsbedingungen zu finden
gind (Pflanzen oder Tiere). Da diese ihrerseits wiederum von
abiotischen Faktoren abhdngig sind, ndhern wir uns dann einem
reellen, nicht nur fiktiven (vgl. PEUS 1954) Bild der BiozGno-
se, wenn wir sozusagen deren abiotische Basis (d.h. die Bezie-
hungen aller einzelnen Arten zu den abiotischen Faktoren)

kennen.

In diesem Zusammenhang wollen wir auch nicht auBler acht
lassen, daB tierischen Besiedlern generell kein 'Stand'-Ort
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im strengen Sinne zuzusprechen ist. Die Wirkung interspezifi-
scher Raumkonkurrenz wird deshalb - auBer von dem Grad an
Ubereinstimmung der Gkologischen Potenzen — auch davon ab-
héngen, ob zumindest einer der Beteiligten ein hinreichen-—
des MaB an 'sturer Sessilitdt' besitzt. -

Kehren wir nach diesen Ausfilhrungen, die die Stellung des
Phénomens und Problemkreises "Verteilung" im Rahmen der oko-— _
logischen Gesamtproblematik beleuchten, zur Wirkungsweise der
Faktoren Stromung, Substrat und Licht zuriick.

AMBUHL (1959) legte den Schwerpunkt seiner Untersuchungen
auf die atmungsphysiologischen Auswirkungen der Strémung. Ent-
scheidend fir diese Fragestellung ist es, die genauen Strs-
mungswerte in der unmittelbaren Umgebung der Respirationsor-
ganze, d.h. die Grenzschicht (s. Abb. 19) zu beriicksichtigen.
AMBUHL ermittelte diese Werte photographisch mit Hilfe von
Tracerpartikeln und gibt folgende Werte fiir die Verhiltnisse
auf Modellsteinen:

Mittlere Geschwindigkeit des 6,5 11 21 cm/s
freien Wassers

Grenzschichtdicke 2,1 1,8 1,4 mm
Maximale Geschwindigkeit im Ab-

stand von 1 mm iiber den Steinen ~5 ~9 ~18 cn/a

Die Grenzschichtdicken kdnnen also Werte von einigen
Millimetern erreichen und damit, entsprechend der "Schulter-
hthe" vieler Bachbesiedler, durchaus Skologisch wirksam wer—
den. Allerdings ist nicht genau abzuschétzen, inwieweit die—
se physikalischen Gegebenheiten auf natiirlichem Substrat zur
Ausbildung kommen, da jede kleine Unebenheit und Erhebung auf
der angestromten Flidche die Grenzschicht stéren kann, worauf
AMBUHL selbst ausdrilcklich hinweist (1l.c., p.148). Eine quan—
titativ genaue Analyse des Interferierens dieses Faktors mit
anderen, wie es in der Natur im Skologischen Effekt der Ver—
teilung zum Ausdruck kommt, erfordert noch weitere Entwick-—
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lungsarbeit mit dem Ziel besserer Einstellbarkeit und MeBbar-
keit der Faktoren.

Méglich und notwendig ist es zunichst, zu priifen, ob ein
solches Interferieren vorliegt und welche Faktoren hieran be-
teiligt sind.

Wir haben zwei markante Fille ausgewdhlt, um Substratwir-
kungen zu demonstrieren. Ahnliche Abhéngigkeiten wie beil
Epeorus assimilis liegen nach eigenen Vorversuchen bei allen
Arten vor, die keine Kleb~ oder Saugeinrichtungen besitzen.
AMBUHL (1.c¢., p.217) stellt fest, daB Rhyacophila nubila
"durch starke, mit Haken bewehrte Beine und Nachschieber vor
dem Zugriff der Stromung weitgehend geschiitzt ist", wobel es
sich von selbst versteht, daB8 diese Einrichtungen nur auf

einer entsprechend strukturierten Substratflidche wirksam wer-—
den konnen.

Es liegen erste Untersuchungen vor, die erkennen lassen,
daB auch der Aufenthalt auf oder in verschiedenem Substrat zu
unterschiedlichem 02—Konsum fiihrt (WAUTIER & PATTE 1955,
ERIKSEN 1963). -

Wie schon in Kap. 2 vermerkt, wurde die direkte Wirkung
des Lichtes auf die tierischen Besiedler bisher
stark vernachlédssigt.

Of fenkundig ist die indirekte Wirkung liber die pflanzliche
Primdrproduktion auf die quantitative Ausbildung des "gtanding
crop". Bachabschnitte, die stdndiger Beschattung z.B. durch
Uferbewuchs oder Horizontabschirmung ausgesetzt sind, weisen
gewshnlich deutlich niedrigere Werte an tierischer Biomasse
auf als besonnte (Beispiele hierfir angegeben bel ALBRECHT
1959).

Uber direkte Auswirkungen des Lichts auf die Verteilung
tierischer Bachorganismen lagen bisher einige Andeutungen und
Beobachtungen vor. So findet WILLER (1919) bei Auszdhlungen
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von Vorticelliden auf Blattober— und -unterseiten von Elodea
ein Uberwiegen auf den besonnten Oberseiten. KNOPP (1952,
p.55) teilt folgende Beobachtungen mit: "Die Simuliiden bevor-
zugen offenbar Habitats, die gerade wihrend der Mittagszeit
beschattet werden." ZAHNER (1959, p.81) vermerkt, ohne hierauf
welter einzugehen, filr Calopteryx virgo und C. splendens: "An
hellen Standorten wird die Schattenseite des Substrata bevor—
zugt." AMBUHL (1959, p.206) findet bei seinen Stromungsversu-—
chen an der Eintagsfliege Ephemerella ignita PODA: "E. ignita
scheint nun nicht nur auf Strémungsreise zu reagieren, sondern
auch auf Hell-Dunkel-Unterschiede. Es liegen sichere Anzeichen
dafiir vor, wonach sich die Larven wihrend der Tageshelle an

dunkle Stellen, in der Rinne beispilelsweise unter die iiber-
héngenden Steine verziehen."

Da wir hinsichtlich der Erfassung und Analyse dieser Ver-
haltensweisen noch am Anfang stehen, erscheint eine Aussage
Uber deren Bedeutung fiir die Organismen noch verfriiht. Einen
wichtigen Gesichtspunkt liefern m.E. die Untersuchungen von
MERKER (1941): er konstatierte fur G. pulex und (nicht deter-
minierte) Eintagsfliegenlarven Letalwirkungen UV-haltigen
Lichtes.

Das Licht zeigt bei einem Vergleich der drei behandelten
Faktoren die stédrkste Variabilitit in der Zeit-Dimension.
Stromungs- und Substratbedingungen ktnnen an einzelnen Punkten
der Bachsohle liber mehrere Tage hinaus i3 konstant bleiben. So
ist es das Licht, das eine Dynamik in das Zusammenspliel der
Faktoren (vgl. Abb. 11, S. 26) und der Reaktionen lichtemp-
findlicher Organismen bringt. DaB sich der tagesperiodische
Wechsel des Lichtverlaufs auf die Verteilung einer lichtemp~-
findlichen Art auswirkt, zeigt Abschn. 4.23.

Mit dem Tag/Nachtwechsel korrelierte lokomotorische Erschei-~
nungen wurden von MOON (1940) in Bezug auf die Wiederbesiedlung
organismenfreier Areale und von TANAKA (1960), WATERS (1962)
und MULLER (1963 a,b,c, 1965, in 1litt.) beziiglich des Driftver—
laufs tierischer Bachbesiedler festgestellt. Nach den umfang-
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reichen Untersuchungen MULLERs gehoren G. pulex, E. assimilis
und B. rhodani zu jenen Arten, deren Driftmaxima eindeutig und
stark ausgeprdgt in der Nachtphase liegen.

Ich halte es nicht filir ausgeschlossen, daB eine Abhingig-
keit besteht zwischen der unterschiedlichen Verteilung licht-
scheuer Benthosarten im Tag/Nacht-Wechsel und unterschiedlichen
Tag/Nacht-Driftwerten. Vergegenwirtigen wir uns (s.Abb. 1, S.3),
daB die Steinunterseiten und das Innere von Pflanzenbiischeln
(wo vorhanden, bevorzugter Habitat von G. pulex) zugleich
durch - im Durchschnitt gesehen — verminderte Stromung wie ver-
minderte Lichtintensitdt wdhrend des Tages gekennzeichnet sind.
Zweifellos ist der Stromung eine Transportwirkung zuzuschreiben.
Aber nicht die Stromung dndert sich im Tag/Nacht-Rhytmus, son-
dern die Strdmungsexposition eines photonegativen Tieres wie
B. rhodani, das wdhrend des Tages die zugleich strdmungs— und
lichtexponierten Substratoberflidchen meidet, nach Wegfall der
Lichtbarrieren wdhrend der Nacht aber in erhthtem Mafe der
Transportwirkung der Stromung ausgesetzt ist. DaB sich im nécht-
lichen Driftverlauf typische Aktivitdtsmuster (vgl. ASCHOFF 1957)
abzeichnen, steht m.E. in keinem Widerspruch zu diesem Gesichts-
punkt, sondern legt die Vermutung nahe, daB sich die nicht
lichtbegrenzte oder -gebremste ndchtliche lokomotorische Akti-
vitdt in der Drift widerspiegelt.

In sinnesphysiologischer und ethologischer Hinsicht ergeben
sich weitere bislang ungepriifte Gesichtspunkte fiir mogliche
Interferenzen zwischen licht- und strémungsbedingten Reaktionen.
Wie schon erwdhnt, ist bisher nichts iiber Stromungsrezeptoren
bei FlieBwasserarthropoden bekannt (vgl. Befunde an terrestri-
schen Arten von WEIS-FOGH 1948, BURKHARDT & SCHNEIDER 1957,
HERAN 1957, 1959). ’

Die den von uns untersuchten drei Arten wie den meisten
Wassertieren eigene positive Rheotaxis wird gewbhnlich als ein
Korrektiv gegen die "Verschwemmung der Tiere des flieflenden
Wassers" (HERTER 1950, p.71) angesehen.
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Wie diese rheotaktische Reaktion zustande kommt, ist bis-
her erst in wenigen PFdllen untersucht worden, und zwar an ei—
nigen Fischarten und m.W. erst an einem einzigen Invertebraten,
nédmlich Notonecta glauca (MALEK 1930, SCHULZ 1931). Gangz dhn-—
lich den Befunden an Elritzen (DIJKGRAAF 1933) zeigt Notonecta
eine Orientierung an optisch perziplerbaren Marken der Umwelt.
MALEK (1930) konstatierte das Bestreben, Bilder der Umgebung
auf der gleichen Augenstelle festzuhalten. In Laborexperimen- -
ten von SCHULZ (1931) konnte dies bestitigt werden : beim Feh-
len optischer Marken, bei schwacher Beleuchtung (keine genauen
Angaben) und nach Blendung der Tiere stellte SCHULZ eine
"pagsive Abtrift" fest. In diesem Fall ist die Rheotaxis rein
photomenotaktisch bedingt, wihrend DIJKGRAAF (l.c.) fir
Elritzen zusidtzlich die Wirkung taktiler Reize bei Substratbe-
rilhrung nachwies.

Die positiv rheotaktische Lokomotion gegen die Strimung
wirft Fragen nach dem Energiehaushalt der FlieBwassertiere auf.
Hieriiber ist noch wenig bekannt. Die Erhdhung des 02—Verbrauchs
bei steigender Stromung und theoretische Berechnungen von
NACHTIGALL (1960, 1964) weisen darauf hin, da8 der Paktor Str&-
mung stark auf die Energiebilanz einwirkt. Untersuchungen an
Fischen ergaben eine schnelle Ermildbarkeit beim Schwimmen gegen
die Stromung durch Erhshung des MilchsHurepegela (JOHNSON &
EDWARDS 1937, SECONDAT & DIAZ 1942, BLACK 1955, VIBERT 1962),
woraus sich die Notwendigkeit eines Wechsels von Aktivitidts-
mit Ruhephasen bzw. des Vorhandenseins von strmungsgeschiitzten
Ruhepldtzen im Bach ergibt (vgl. Abschn. 4.13 und 4.21).

Der gegenwdrtige Entwicklungsstand der FlieBwasserbtkologie
kann als Ubergang von der deskriptiven Phase zu einer analy-—
tisch-experimentellen gekennzeichnet werden. Es ist offensicht-
lich, daB die Analyse der Skologischen Gegebenheiten eines
Lebensraumes zu autbkologischen und letztlich physiologischen
Fragestellungen fiihrt, wodurch sich die Grenzen zwischen Uko-—
logie und Physiologie verwischen. Die besondere Aufgabe einer
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"physiologischen Jkologie" (vgl. KINNE 1957) wire die Beriick—
sichtigung der Umweltfaktoren in ihrer natiirlichen qualitati-—
ven und quantitativen Ausbildung und der vielschichtigen und
mannigfaltigen Wechselbeziehungen, die das Milieu und die
Reaktionen der Organismen bestimmen. Zu dieser Entwicklung
einige Wege aufzuzeigen und Bausteine zu liefern, war das Ziel
der vorliegenden Arbeit.

6 Zusammenfassung

1.) Die vorliegende Arbeit ist ein Beitrag zur Kausalanalyse
der Verteilung (microdistribution, dispersion) tierischer
FlieBwasserbesiedler innerhalb der Areale ihrer Verbreitung
(distribution). Unter den abiotischen Faktoren des Bachbenthals
weisen Stromung, Substrat und Licht erhebliche Unterschiede auf
engstem Raum auf; die Einwirkung dieser Faktoren auf die Ver—
tellung von FlieBwassertieren wird untersucht.

2.) An einem teilweise regulierten Mittelgebirgsbach, der
Lauter (Vogelsberg), werden Felduntersuchungen durchgefiihrt.
Gegeniliber dem natiirlichen zeichnet sich der regulierte (begra-
digte) Teil durch insgesamt erhthte und gleichmiBigere Durch-
fluBgeschwindigkeit, vereinheitlichtes (Stein-) Substrat und
erhthte Insolation aus. Beispiele fiir dadurch bedingte Ver-
schiebungen im Gesamtgefiige der Faktoren werden gegeben. Inner-
halb einzelner Querprofile liegen Unterschiede der drei Fakto-
ren in rdumlicher Feinrasterung vor (Ober-, Seiten- und Unter-
flédchen von Steinen, kleinvolumige Schlammsedimente usw.).

3.) Diese Feinrasterung erweist sich als kologisch relevant:
in rdumlich eng umgrenzten Skologischen Nischen finden sich
nebeneinander 0kologisch sehr unterschiedliche Vertreter der
Artenpalette von Benthosorganismen. Dies wird an 34 Arten aus
verschiedenen Ordnungen der Insecta, Crustacea und Mollusca
demonstriert.
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4.) Auch zwei Vertreter des Nektons, Salmo trutta forma
fario (L.) und Nemachilus barbatulus (L.,) zeigen eine ausge-

préagte Abhdngigkeit von der Strukturierung des Benthals: Der
flachenméBig weitaus hdhere Anteil von Steinen an der Boden-—
fléche im regulierten Teil fiihrt dort zu einem Uberwiegen der
Schmerle; das Fehlen von Unterstidnden reduziert den Forellen-—
bestand auf ca. ein Viertel bis ein Fiinftel, verglichen mit
dem natilirlichen Teil.

5.) Die Freilanduntersuchungen erlauben Einblicke sowohl in
das Gefiige der Faktoren untereinander wie auch in die Kausal-
beziehungen zwischen Faktoren und Besiedlern. Die Verkniipfung
der Faktoren untereinander wird in einem Schema verdeutlicht,
das 20 Querverbindungen zwischen Stromung, Substrat, Licht,
Temperatur, Sauerstoffgehalt und weiteren Komponenten des
Chemismus aufweist.

An drei unter Beriicksichtigung verschiedener Grade von Stré-
mungsanpassung ausgewdhlten Arten werden Detailfragen experi-
mentell behandelt:

6.) Versuche an Gammarus pulex L. (Crustac., Amphip.) demon-
strieren eine Abhdngigkeit vom Substrat a) indirekter,

b) direkter Art: a) Das Zusammenspiel von Strdmung und Sub-
strat bewirkt die Ausbildung hydraulischer Inhomogenitédten
der Bachsohle. G. pulex ist ethologisch darauf eingerichtet,
sich in Substratzwischenrdumen dem Zugriff der Strémung weit-
gehend zu entziehen. b) An Stellen des Bachbettes, die keine
Stromungsschatten, Riickstromungs- und Stillwasserbereiche
bieten, bewegt sich G. pulex in Seitenlage eng an die Sub-
stratfléche gedriickt, wobei Rauhigkeit des Bodensubstrats
(im Versuch: aufgeklebter Sand von 0,5 mm @ KorngriBe) die
Stromungsresistenz um das Drei- bis Vierfache gegeniiber
glatter Substratoberfliche (im Versuch: Glas) erhoht.

7.) Epeorus assimilis ETN. (Ins., Ephemeropt.) ist eine

rheostene Art mit ausgeprigter dorsoventaler Abplattung. Die
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Vorteile dieser Kérperform fiir den Aufenthalt an strimungsex-
ponierten Stellen (Adhdsion, Grenzschicht) ktnnen erst dann
wirksam werden, wenn eine Verankerung am Substrat mit Hilfe

der Praetarsen mdglich ist. Diese sind mit einem Kamm feiner
Zdhnchen und einer starken Endklaue ausgestattet. Damit ist

E. assimilis von der Oberflichenstruktur des Substrats abhingig.

8.) Unter konstanten und homogenen Substratbedingungen wird
der EinfluB von Licht und Stromung auf die Verteilung von
Baetis rhodani PICT. (Ins., Ephemeropt.) untersucht. Eine durch
iiberhchten COz—Gehalt erzielte Aufhebung der Photophobie ist
reversibel: mit sinkenden (den in natura gegebenen Bedingungen
sich nihernden) C02-Werten steigt wieder der Anteil photonega-
tiv verteilter Versuchstiere. — Die Lichtabhdngigkeit der Ver-
teilung im natiirlichen Lebensraum wird unter folgenden Ver-—
suchsanordnungen gepriift und nachgewiesen: Vergleich der Abun-
danzzahlen a) auf besonnten und beschatteten Substratfliachen,
b) auf Steinoberseiten an Tagen verschiedener Strahlungsver-

hdltnisse (Bewdlkungsgrade), c) auf Steinoberseiten zu ver-
schiedenen Tageszeiten. — Die Priifung der Strdomungswirkung er-
gibt eine direkte (bis in den Bereich um 50 cm/s anndhernd
lineare) Proportionalitit zwischen Stromungsgeschwindigkeit
und Abundanz.

Mein aufrichtiger Dank gilt allen, die diese Arbeit fdrderten
und unterstiitzten: meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr.
W.E. A nkel, der die vorliegenden Untersuchungen betreute
und richtungweisende Anregungen gab sowie Herrn Priv.-Doz.Dr. K.
Mi#1l1ler fir die Uberlassung von Arbeitsplatz und Geriten
an der Limnologischen FlufBistation Schlitz und fiir viele wert-—
volle Hinweise; Prau Dr. Agnes Mi ller-Haeckel
filr ihre Aufgeschlossenheit in allen Fragen und Hilfe bei che-
mischen Analysen. Fir taxonomische Bestimmungen danke ich

Frl. Dr. Ingrid Mi ller -Liebenau, Frl. Gudrun
Hemmann und Herrn W. T o b i a s; Herrn Dr. P.
Weinberger fiur die Ausfithrung von Schlamm-Analysen.
Von groBem Wert waren mir ferner Gespridche oder briefliche Er-
drterungen verschiedener Detailfragen mit den Herren Dr. H.
Ambi hl (Zirich), Prof. Dr. H. A u t r um (Minchen),

W. Bohle (Marburg) und Prof. Dr. 0. Kirschmnmer
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