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Sonderdruck: Verhandlungen der Gesellschaft fiir C)kologie, Saarbrucken 1973.
UNTERSUCHUNGEN ZUR BIOTOPBINDUNG
EINHEIMISCHER PELAGIAL-CRUSTACEEN

0. SIEBECK »:2*

Abstract

An organism’s connection to the biotope is the result of adaptation of its vital requirements to
the given environmental situation. The adaptation arises during its course of evolution. In
immotile floating organisms and in sessile forms, the analysis of the connection to the biotope
lies exclusively within the field of metabolic physiology. In motile organisms behavioral stu-
dies also play an important role in this analysis. The report submitted is limited to these studies.
Three typical behavioral patterns of the pelagic crustaceans are discussed. 1. Diurnal vertical
migration, 2. avoidance of the shore, 3. behavior in the current. In the discussion covermg the
significance of these behavioral patterns for the biotope connection the vertical migration is
valued as an adaptation to the heterogenous spacial distribution of the food. In avoidance of
the shore, not only are unfavorable vital requirements of the litoral zone eluded, but the
danger of drifting into the outflow of the lake is reduced.

Die Bindung der verschiedenen Organismenarten an verschiedene Biotope ist das
Ergebnis der im Verlauf der Evolution entstandenen Anpassung ihrer Lebensan-
spriiche an die jeweils gegebene Umweltsituation. Daraus folgt streng genommen,
dass man aus den Biotopeigenschaften auf gewisse Lebensanspriiche seiner Bewohner
schliessen kann und umgekehrt. Die Analyse dieses Sachverhalts erscheint zunichst
vollig ausgeschlossen, wenn man bedenkt, dass sich die Umwelt eines Organismus
aus einer Fiille von abiotischen und — meist besonders komplexen — biotischen
Faktoren zusammensetzt. Trotzdem ist der Versuch einer solchen Analyse nicht
aussichtslos, weil die verschiedenen Faktoren nicht gleichgewichtig sind. So konnen
zumindest die in ihrer Bedeutung herausragenden Umweltfaktoren und die auf sie
"abgestimmten’’ Funktions- und Strukturmerkmale erkannt werden.

I. Ein allgemeiner Vergleich zwischen Pelagial und Benthal und seinen Bewohnern

Vergleicht man die verschiedenen Biotope eines Sees im Hinblick auf die Anforde-
rungen, die sie an ihre Bewohner stellen, so findet man zwei Zonen, die sich durch
eine Eigenschaft ganz besonders voneinander unterscheiden: Das Benthal ist der
Lebensbereich, der seinen Bewohnern eine feste Unterlage bietet, auf der sie sich
entweder ganz festsetzen, fortbewegen, zumindest aber von Zeit zu Zeit nieder-
lassen kénnen. Im Pelagial fehlt diese Moglichkeit. Seine Bewohner stehen in der
Regel nie mit einer festen Unterlage in Kontakt. Das ist eine einzigartige Situation,
fiir die es iibrigens auch im gesamten terrestrischen Lebensraum keine Parallele gibt.
Aus dem Vergleich der Bewohner dieser beiden Lebensbereiche ergibt sich die
okologische Relevanz des herausgestellten Unterschiedes: Typische Bewohner der

1. Gekitrzte Fassung des am 28.9.1973 auf der Tagung der Gesellschaft fiir Okologie gehaltenen
Vortrages.

2. Herrn Dr. FRANZ BERGER, Biologische Station der Osterr. Akademie der Wissenschaften,
Lunz, zum 70. Geburtstag gewidmet.
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Uferregion, der Halde und des Seegrundes zeigen, soweit sie sich schwimmend fort-
bewegen konnen, keine grosse Ausdauer. Hiufig findet man besondere Festhalte-
mechanismen ausgebildet. Zahlreiche Vertreter dieser Zone sind ohne feste Unter-

lage {iberhaupt nicht fihig, sich in nennenswerter Weise fortzubewegen.

Die typischen Bewohner des Pelagials mussten sich vom Untergrund unabhingig
machen. Sie haben diese Forderung im wesentlichen auf dreierlei Weise bewiltigt:
Durch eine weitgehende oder sogar vollige Angleichung ihres spezifischen Gewichtes an
an das umgebende Medium, durch Erhéhung des Formwiderstandes (Verminderung
der Absinkgeschwindigkeit) und schliesslich durch die Entwicklung einer ausdau-
ernden Schwimmfihigkeit.

Auf der Organisationsstufe der Wirbellosen sind Schwebefihigkeit sowie hoher
Formwiderstand mit Unbeweglichkeit oder geringer Fortbewegungsfihigkeit ver-
kniipft. Die ausdauernden Schwimmer haben einen relativ geringen Formwider-
stand; ihr spezifisches Gewicht ist hoher als das des umgebenden Wassers. Das
Absinken muss stindig durch eine entgegengesetzt gerichtete Schwimmbewegung
kompensiert werden, wie man z.B. bei allen Pelagialcrustaceen beobachten kann.

Die 6kologische Bedeutung des hervorgehobenen Unterschiedes zwischen der
Benthal- und der Pelagialregion ergibt sich somit sehr auffillig aus dem Vergleich
der Lokomotionseigenschaften seiner Bewohner. Weitere Eigenschaften der Ben-
thal- bzw. der Pelagialregion ergeben sich u.a. aus der Beobachtung, dass die Be-
wohner weder im einen noch im anderen Lebensbereich gleichformig verteilt sind.
In der Tat sind riumliche Verteilungsunterschiede der Organismen im Gefille der
Umweltfaktoren eine wichtige Ausgangsbasis fiir die 6kophysiologische Analyse
der Biotopbindung.

Bei unbeweglichen Schwebeorganismen und bei sessilen Formen liegt diese Ana-
lyse ausschliesslich auf stoffwechselphysiologischen Gebiet. Bei den iibrigen Orga-
nismen, die sich aktiv fortbewegen, spielt aber auch das Verhaltensstudium eine
wichtige Rolle. Indem diese Tiere in der Lage sind, die fiir sie giinstigen Bereiche
aufzusuchen und andere zu vermeiden oder zu verlassen, zeigen sie durch ihr Ver-
halten Eigenschaften der Umgebung an, die fiir sie unmittelbar oder mittelbar von
Bedeutung sind. Auf diesen Aspekt sollen die folgenden Ausfithrungen beschrinkt
bleiben.

IL. Drei typische Verhaltensweisen der Pelagialcrustaceen

Es seien drei typische Verhaltensweisen — die Untersuchungsmethoden sind in
Abb. 1 zusammengestellt — der Pelagialcrustaceen herausgestellt, die fiir die
Bindung dieser Organismen an das Pelagial von besonderer Bedeutung sind: 1. Das
Verhalten unter dem Einfluss des tagesperiodischen Hell-Dunkelwechsels 2. Das
Verhalten in Ufernihe und 3. Das Verhalten im Bereich des Seeausflusses.

1. Das Verbalten unter dem Einfluss des tagesperiodischen Hell-Dunkelwechsels
(Tagesperiodische Vertikalwanderung).

Fiir zahlreiche Crustaceenarten des Pelagialplanktons ist erwiesen, dass der tigliche
Gang der Strahlungsintensitdt fiir ihre vertikale Verteilung von ausserordentlicher
Bedeutung ist. In allen diesen Fillen wird eine tagesperiodische Vertikalwanderung
beobachtet, die zu einem betrichtlichen Massenwechsel fiihrt, der anhand der
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zeitlich aufeinanderfolgenden Verteilungsbilder von Dapbnia longispina im Lunzer
Untersee (SIEBECK 1960) und der im LLabor beobachteten Verhaltensweisen von
Dapbnia magna (HARRIS & WOLFE 1955) — die sehr wahrscheinlich auch fiir
Dapbnia longispina gelten — beschrieben werden soll (Abb. 2):

1. In der frithen Morgendimmerung wandert Dapbnia longispina in Richtung
Wasseroberfliche. Die Fangzahlen steigen in diesem Bereich an. Bei Dapbnia magna
beobachtet man im Labor unter diesen Bedingungen eine von der rdiumlichen
Helligkeitsverteilung unabhingige stets lotrechte Schwimmbahn. Da augenlose
Tiere sich ebenso verhalten, ist sicher, dass das Komplexauge in dieser Phase an der
Steuerung nicht beteiligt ist (HARRIS & MASON 1956).

2. Mit zunehmender Tageshelligkeit verschiebt sich die Population in Richtung
tieferer Schichten. Dieser Abwirtswanderung geht im Experiment mit Dapbnia
magna eine phototaktische Reaktion voraus: Augenstellung und Wanderrichtung
hingen von nun an von der riumlichen Helligkeitsverteilung ab. Es ist besonders
bemerkenswert, dass die Abwirtswanderung schon vor dem Ende der Lichtintensi-
titszunahme abgeschlossen ist (im Lunzer Untersee im Sommer bei wolkenlosem
Himmel ~ 2 Stunden vor Sonnenhdchststand).

3. Mit abnehmender Tageshelligkeit — jedoch nicht unmittelbar nach Sonnen-
hochststand — wandern die Tiere wieder in Richtung Wasseroberfliche. In dieser
Wanderphase hingt die Schwimmbahn von Daphbnia magna weiterhin von der rium-
lichen Helligkeitsverteilung ab: Die Tiere bewegen sich in Richtung maximaler
Helligkeit.

4. In der Nacht nehmen die Individuenzahlen an der Wasseroberfliche wieder ab.
Daphbnia magna sinkt — vermutlich negatlv geotaktisch orientiert — infolge nach-
lassender Schwimmaktivitit, bis sie in der friihen Morgendimmerung durch die
geringe Lichtintensitdt reaktiviert wird (photokinetischer Effekt) und erneut nach
oben wandert. Diese Aufwirtswanderung soll nach HARRIS (1963) jedoch licht-
intensititsunabhéingig und somit endogen gesteuert sein.

Der durch die aufeinanderfolgenden vertikalen Verteilungsbilder dargestellte Ver-
lauf der tagesperiodischen Vertikalwanderung gilt im Prinzip'* fiir so viele plankti-
sche Organismen der Seen und des Meeres, dass an ihrer Bedeutung fiir das Leben
im Pelagial nicht gezweifelt werden kann, obwohl es bisher nur Vermutungen gibt,
worin der besondere Effekt der Vertikalwanderung liegt (vgl. z.B. McLAREN 1963).
Hier sei lediglich die Frage diskutiert, ob die tagesperiodische Vertikalwanderung
als ”Antwort” auf eine besondere Eigenschaft des Pelagials aufgefasst werden kann
und somit ein fiir die Biotopbindung wesentliches Verhalten vorliegt. Die Hypothe-
se von HARDY (1938,1956) liefert die Grundlage zu den folgenden Uberlegungen,
die von zwei wichtigen Tatsachen ausgehen:

1. Die Lage des im Verlauf der Abwirtswanderung gebildeten Verteilungsmaxi-
mums hingt von der Dynamik (Anderung der Strahlungsintensitit pro Zeiteinheit

1. Es besteht kein Anlass, im Zusammenhang mit der hier behandelten Thematik auf die vielen
Abweichungen im Ablauf der tagesperiodischen Vertikalwanderung einzugehen. Interessenten
finden sie in den Verdffentlichungen von CUSHING (1950) und BAINBRIDGE (1961) zu-
sammengestellt. Einige der dort referierten Befunde miissen jedoch als ungesichert betrachtet
werden, weil die Untersuchungsmethoden unzureichend sind (z.B. keine Kontrolle interner
Wellen, keine Strahlungsregistrierungen, oft nur Einzelbeobachtungen).

Auf die physiologischen Grundlagen der Vertikalwanderung gehen die Arbeiten von HARRIS
& WOLFE (1955) und RINGELBERG (1964) ein.
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Einstrahlung mit einer Fluchtreaktion antworten. Entsprechend eindeutig

ist ihr Verhalten bei hoherem CO2-Gehalt (UBRIG 1952), der in natuirlichen
Gewissern, stets mit relativ niederigem Oz-Gehalt gekoppelt ist: Sie reagieren
unter diesen Bedingungen mit einer Wanderung in Richtung maximaler
Helligkeit, aber nicht nur bei abnehmender Lichtintensitit. Ein scharfes unteres
Ende der vertikalen Verteilung ist fast immer ein Indiz fiir niedrige O,- Konzentra-
tion (z.B. SIEBECK 1960, S.419). Diese beiden Verhaltensweisen der Pelagialcrus-
taceen verhindern das Uberschreiten der oberen bzw. unteren Grenze des fiir sie
giinstigen Lebensraumes z.B. wihrend der Vertikalwanderung, durch eine nach
oben gerichtete Drift oder durch das Absinken. Das differenzierte vertikale Vertei-
lungsbild innerhalb des giinstigen Lebensraumes erkliren sie aber nicht.

Es fillt schwer, anzunehmen, dass im Bereich des am Ende der Abwirtswande-
rung beobachteten Tiermaximums optimale Lebensbedingungen gegeben sind,
zumal die Lage des Maximums in Abhdngigkeit vom Bewdlkungsgrad an aufeinan-
derfolgenden Tagen sehr verschieden sein kann. Unter Beriicksichtigung der hetero-
genen vertikalen Verteilung des Nahrungsangebotes ist es sogar denkbar, dass die
Tiermaxima nicht immer in Tiefen giinstiger Erndhrungsbedingungen entstehen.
Moglicherweise sind derartige nachteilige Konstellationen fiir die Existenz der Po-
pulation unerheblich, weil sie nicht hiufig eintreffen, weil sie als voriibergchender
Zustand von nur wenigen Stunden pro Tag nicht ins Gewicht fallen oder, weil die
Nahrungsaufnahme am Ende der Abwirtswanderung ohnehin herabgesetzt ist (vgl.
McLAREN 1963). Durch diese Argumente kann der immerhin denkbare Nachteil
einer allein durch die Lichtverhéltnisse bestimmten Tiefenlage der Maxima abge-
schwicht werden. Da ein Vorteil iiberhaupt nicht einzusehen ist, bleibt am ehesten
noch der Eindruck, dass die jeweilige Lage des Maximums fiir die Ausniitzung opti-
maler Lebensbedingungen unerheblich ist. Die Bedeutung der Vertikalwanderung
liegt demnach nicht im Aufsuchen einer optimalen Wohntiefe, sondern im Orts-
wechsel innerhalb des giinstigen Lebensbereiches. Denn: In einem Lebensraum mit
heterogener Verteilung des Nahrungsangebotes wird eine Wanderung auf jeden Fall
vorteilhaft sein, selbst dann noch, wenn sie in Gebieten giinstiger Erndhrungsbedin-
gungen nicht gestoppt werden kann. Die Bedeutung der Vertikalwanderung erhilt
noch mehr Gewicht, wenn man die Horizontalstromungen in Betracht zieht, die zur
Zeit der thermischen Schichtung fiir jeden See typisch sind. In diesem Fall setzt sich
die Wassermasse eines Sees infolge der vertikalen Dichteunterschiede aus mehreren
autonomen iibereinanderliegenden Wasserkdrpern mit Stromungen unterschiedli-
cher Richtung und Geschwindigkeit zusammen (vgl. SIEBECK 1968, S.9). Werden
diese durchwandert, so kommt es gleichzeitig zu einer Drift, deren Richtung in den
verschiedenen Wasserkorpern unterschiedlich ist. Auf diese Weise legen die Plank-
toncrustaceen eine Strecke zuriick, die durch die aktive Fortbewegung allein
niemals erreicht werden kénnte.

Zusammenfassend ergibt sich somit folgendes: Die Pelagialbewohner stehen
innerhalb des fiir sie giinstigen Lebensraumes vor der Situation einer heterogenen
Verteilung des Nahrungsangebotes, das auf verschiedene Ursachen zuriickzufithren
ist, aber auch durch das Zooplankton selbst entsteht (z.B. durch das "’Leerfressen”
eines Raumes, der gerade von einem Schwarm Crustaceen bevolkert wird). Unter
diesen Umstinden ist ein Ortswechsel vorteilhaft. Da die Pelagialcrustaceen nicht
in der Lage sind, Gebiete guter Erndhrungsbedingungen zu orten und anzusteuern,
muss eine Losung angestrebt werden, die das zufillige Auffinden wahrscheinlicher
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macht. Ein nahrungsleerer Raum kann z.B. durch eine Horizontalwanderung ver-
lassen werden. Der Erfolg setzt voraus, dass die Wanderrichtung tiber lingere
Strecken beibehalten wird. Das ist aber nicht moglich, weil feste Bezugsmarken
fehlen. Durch die Horizontalstromungen ist eine Drift in andere Wasserkorper

nicht moglich. Nur eine Auf- oder Abwirtswanderung schafft den Wechsel in ver-
schiedene Wasserkdrper mit verschiedenen Eigenschaften und erreicht so unter Aus-
nutzung der horizontalen Drift einen besonderen Verbreitungseffekt im Raum.

Die Tagesperiodik der Vertikalwanderung ist in diesem Zusammenhang unwesent-
lich. Dass sie bei den verschiedenen Vertretern der Pelagialbewohner beobachtet
wird, konnte bedeuten, dass die Anpassung des Ausldse- und Steuerungsmechanis-
mus (fiir den geforderten hiufigen Ortswechsel) an den tagesperiodischen Hellig-
keitswechsel die beste Losung ist. So besehen, ist die tagesperiodische Vertikalwan-
derung der Pelagialcrustaceen (und vieler anderer Vertreter des Pelagials) ein Ver-
halten, das fir die Bindung dieser Tiere an das Pelagial von grosser Bedeutung ist.

Der hier aufgezeigte hypothetische Zusammenhang verliert durch die Beobachtung,
dass unter der schneebedeckten Eisdecke eines Sees oder unter dem Einfluss der
Mitternachtssonne keine Vertikalwanderung stattfindet und die Population den-
noch nicht ausstirbt, keineswegs an Gewicht. Unter diesen Bedingungen fehlt nim-
lich die ausgeprigte thermische Schichtung und das bedeutet, dass vertikale Aus-
tauschvorginge und damit die Durchmischung der Nahrungspartikel nahezu
ungehindert méglich sind.

2. Das Verbalten des Pelagialcrustaceen in Ufernibe.

Die riumliche Verteilung der Pelagialcrustaceen zeigt, dass ihr Lebensraum nicht
nur nach oben bzw. nach unten, sondern auch in Richtung Litoral noch innerhalb
der Freiwasserzone abgegrenzt ist. Aus den einleitend genannten Griinden ist es
leicht verstindlich, dass typische Litoralbewohner im Pclagial fehlen. Der umge-
kehrte Fall ist nicht ohne weiteres einzusehen. Aus welchem Grund findet man die
typischen Pelagialbewohner nicht bis zum Ufersaum verteilt? Fehlen sie dort, weil
sie nach einer Drift in dieser Zone immer schnell aufgefressen werden (Jungfisch-
schwirme u.a.!)? Sind sie in der Lage, den Weg wieder zuriickzufinden? Oder ist es
50, dass sie sich durch die Abwirtswanderung am Morgen zwangsldufig vom Ufer
entfernen, indem sie lings des Grundes weiter in die Tiefe wandern? (Vgl. SIEBECK
1964).

Mit der in Abb. 1 dargestellten Plexiglasarena lisst sich zeigen, dass der beobach-
tete Uferabstand der Pelagialcrustaceen tatsichlich das Ergebnis eines typischen
Verhaltens ist: Werden in die im flachen Uferbereich aufgestellte Plexiglasarena
Planktoncrustaceen eingesetzt, so findet man sie bei ausreichender Helligkeit schon
kurz danach auf der zum Pelagial gerichteten Arenaseite (SIEBECK 1968).

Die Vorzugsrichtung dieser Horizontalwanderung kann genauer bestimmt wer-
den, wenn dafiir gesorgt ist, dass die Verteilung der Crustaceen bestimmt werden
kann, sobald sie die Peripherie erreicht haben. In der abgebildeten Anlage geschieht
das durch Radialkammern, die wihrend des Experiments nach innen gebffnet sind
und bei Versuchsende gleichzeitig geschlossen werden. Die Vorzugsrichtung ergibt
sich aus der Lage der Kammer mit maximaler Tierzahl.

Versuche an verschiedenen Ufern eines Sees zeigen, dass die Wanderrichtung bei
diffuser Strahlung im wesentlichen ortsabhingig ist und in jedem Fall in Richtung
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Pelagial fithrt. Das trifft auch bei Sonneneinstrahlung zu, obgleich die Wander-
richtung nun mehr oder weniger in Richtung Sonnenazimut abgelenkt wird (SIE-
BECK 1968, S. 77 ff.).

Diese Ergebnisse zeigen zunichst nur, dass das riumliche Helligkeitsmuster fiir
die Wahl der Wanderrichtung wesentlich ist. Zugleich wird aber deutlich, dass das
Helligkeitsmuster, das an verschiedenen Ufern sehr verschieden sein kann, eine fur
die Wahl der Wanderrichtung charakteristische und im Prinzip gleiche Eigenschaft
enthalten muss, denn trotz aller Unterschiede wandern die Tiere stets zum Pelagial!
Diese wichtige Eigenschaft findet man, wenn das Helligkeitsmuster in aufeinander-
folgenden Experimenten am selben Ort immer mehr verindert wird. Es ergibt sich,
dass eine Abdunkelung des Helligkeitsmusters ausserhalb des Grenzwinkelbereiches
(> 48,6°) fiir die Wahl der Wanderrichtung unerheblich ist (Abb. 3, B + C). Sobald
jedoch das Helligkeitsmuster innerhalb des Grenzwinkels (< 48,6°) partiell verdun-
kelt wird, werden andere Wanderrichtungen bevorzugt (Abb. 3, D).

Das fiir die Wah! der Wanderrichtung unter natiirlichen Bedingungen wesentliche
Merkmal ist leicht zu finden: Es ist ein Abschnitt mit relativ niedrigen Helligkeits-
werten, das ’Dunkelfeld”’, welches durch die niedrige Intensitit der Reflexions-
strahlung zustande kommt, die von ufernahen Objekten oberhalb des Wasserspie-
gels ausgeht — wie z.B. vom Schilfgiirtel, von der Uferbdschung, von Biumen, vom
Wald und schliesslich von den Bergen im Hintergrund. Alle diese Objekte, die sich
iiber den Wasserspiegel erheben, werden gemeinsam als Horizontiiberhdhung
bezeichnet.

Die ufernahe Horizontiiberh6hung ist somit Ursache des "Dunkelfeldes” inner-
halb des vom Grenzwinkel eingeschlossenen Bereiches. Wenn dieses ’Dunkelfeld”,
z.B. durch den Aufbau einer kiinstlichen Horizontiiberh6hung erweitert und durch
wechselnde Positionen veridndert wird, lisst sich die Wanderrichtung der Pelagial-
crustaceen manipulieren (Abb. 3, D).

Auf die Analyse der Orientierung, die der beobachteten Horizontalwanderung in
Richtung Pelagial vorausgeht, soll hier nicht eingegangen werden (vgl. SIEBECK
1968, S. 83 ff.). Fiir die hier behandelten Uberlegungen geniigt es, folgendes fest-
zuhalten (Abb. 4): Die Horizontiiberh6hung verursacht im Bereich des niheren
Ufers innerhalb des Grenzwinkelbereiches ein uferseitiges Dunkelfeld, das mit zu-
nehmender Entfernung vom Ufer immer kleiner wird. Unter seinem Einfluss orien-
tieren sich die Pelagialcrustaceen in einer horizontalen Bahn, deren Himmelsrich-
tung in erster Anniherung von der Symmetrieebene der Horizontiiberhohung ab-
hingt (SIEBECK 1968, S.107). So ist es nicht verwunderlich, dass die Pelagial-
crustaceen auch im Steiluferbereich nicht bis zum Ufersaum vordringen. Daraus
folgt, dass es fiir das beobachtete Uferfluchtverhalten” bedeutungslos ist, ob eine
Litoralzone vorhanden ist oder nicht.

Das " Uferfluchtverhalten” — bei Mixodiaptomus laciniatus genauer analysiert, im
Prinzip aber bei allen bisher getesteten Pelagialcopepoden und Pelagialcladoceren
und neuerdings auch bei Pelagialrotatorien (PREISSLER, in Vorbereitung) nachge-
wiesen — ist somit ein fiir die Biotopbindung der Pelagialbewohner sehr wesentli-
ches Verhalten. Uber seine Bedeutung lassen sich derzeit nur Vermutungen anstel-
len. Es ist denkbar, dass die im Vergleich zum Pelagial hohen tagesperiodischen
Schwankungen verschiedener Umweltfaktoren (z.B. Temperatur, pH in Pflanzen-
bestinden durch Photosynthese u.a.) fiir Pelagialbewohner ungiinstig sind. Auch
die durch Brandung hervorgerufenen Erschiitterungen und Turbulenzen kénnten
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