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Die bisexuelle Fortpflanzung in der Daphnia longispina-Gruppe des
Bodensee-Obersees

von RICHARD MUCKLE und HANNELORE DILLMANN-VOGEL')

Der Fortpflanzungsmodus der Cladoceren ist eine Heterogonie: Auf einige oder zahlreiche
parthenogenetische Generationen folgen im Jahresauftreten eingeschaltete Phasen mit bise-
xueller Fortpflanzung. Je nach Zahl der zweigeschlechtlichen Zyklen spricht man von ver-
schiedengradiger Polyzyklie, ausgeprégterer Di- oder Monozyklie, gelegentlich wird aus gro-
Beren stehenden Gewéssern auch von ausgesprochen azyklischen, nur parthenogenetisch sich
fortpflanzenden Populationen berichtet. Im Experiment jedenfalls ist es bei verschiedenen
Cladocerenarten gelungen, unter entsprechenden Bedingungen sehr viele aufeinanderfol-
gende parthenogenetische Generationen unter Ausschaltung jeglichen bisexuellen Zyklus’ zu
ziichten. — Im Litoral des Bodensees treten zumindest einige Chydoridenarten (Eurycercus
lamellatus, Peracantha truncata, Chydorus sphaericus) auf, bei denen scheinbar fast zu allen
Zeiten auch Minnchen angetroffen werden, die demnach polyzyklisch wiren, obwohl hier die
Voraussetzungen fiir eine obligatorische Polyzyklie, regelmaBig eintretende Katastrophen
wie z. B. mehrfaches Austrocknen im Sommer, weitgehendes Ausfrieren des Wasserkdrpers
im Winter, natiirlich nicht gegeben sind. Die Cladoceren der pelagischen Region des Boden-
see-Obersees leben in einem Milieu, das Katastrophen in noch hoherem MafBe nicht kennt, die
Zahl der bisexuellen Zyklen ist in den Populationen dieses Raumes reduziert: Bei der inzwi-
schen aus dem See verschwundenen Diaphanosoma brachyurum und bei Leptodora kindti
zieht sich das Erscheinen der 0 zwar jeweils iiber einige Monate hin (MUCKLE 1972), es ist
jedoch hieraus nicht zu schlieBen, daB dabei mehrere echte Zyklen auftreten, beide Arten sind
vielmehr monozyklisch, ihre Latenzeier machen eine z. T. recht lange Ruhepause durch. Zur
Frage der Heterogonie der Daphnien des Oberseepelagials finden wir bei AUERBACH (in AU-
ERBACH, MAERKER u. SCHMALZ 1924 und 1926), der in den Jahren 1920-1924 als erster
quantitative Studien am Zooplankton unseres Sees durchgefiihrt hat, noch keine Hinweise.
Dagegen berichten ELSTER u. SCHWOERBEL (1970) im Rahmen einer vorwiegend der Popu-
lationsdynamik der Daphnien im Bodensee gewidmeten Arbeit mit Untersuchungsergebnis-
sen aus den Jahren 1932-1935 ausfiihrlicher auch iiber monatliche Mannchenvorkommen im
gesamten Jahresgang. Da unsere eigenen Ergebnisse aus Untersuchungen im Uberlinger-
bzw. im westlichen mittleren Obersee aus der Zeit 1952—-1967 in mancher, evtl. nicht ganz un-
erheblicher Hinsicht von dem durch die beiden genannten Autoren Mitgeteilten abweichen,
seien sie zur Erginzung des iiber das Thema bisher Bekannten nachfolgend dargestellt.

Daphnia hyalina, deren Erstbeschreibung durch LEYDIG (1860) z. T. auf Tieren aus dem Bo-
densee beruht, war bis 1956 die einzige Daphnia-Form der Freiwasserzone und damit des ge-
samten Bodensee-Obersees (s.unten). Im Mai 1956 fanden wir in unseren Netzfingen aus
dem Uberlinger See erstmals Tiere einer galeata-Form, die dann schon in den unmittelbar fol-
genden Monaten haufiger wurde und sich in den anschlieBenden Jahren als erfolgreicher Neu-

1) Staatl. Institut fiir Seenforschung und Seenbewirtschaftung — Leiter: Direktor Dr. R. ZAHNER, Lan-
genargen — Abt. MAX-AUERBACH-Institut Konstanz-Staad; mit Unterstiitzung durch die Deutsche
Forschungsgemeinschaft im Rahmen des ,,Bodensee-Projektes®, fiir die wir verbindlichst danken.
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eindringling in die pelagische Crustaceenassoziation mit allerdings sehr unterschiedlichen
mittleren Bestdnden manifestierte. In den ersten Jahren ihres Auftretens im Obersee scheint
diese galeata sich, abgesehen von einer stets relativ groBen Variationsbreite ihrer morphologi-
schen Merkmale?), hinreichend rein erhalten zu haben, ihre Abgrenzung gegen die alteinge-
sessene, nun im Lebensraum mit ihr vereinten hyalina war jedenfalls bis etwa Ende der Fiinf-
zigerjahre noch weitgehend unschwer moglich. Dann aber traten mehr und mehr héufig sehr
unterschiedlich intermediidre Formen auf, die den Gedanken an eine immer stdrkere Bastar-
dierung der sympatrisch gewordenen Populationen nahelegten. Obwohl wir — den Umfang
dieser Entwicklung anfangs noch nicht erkennend — versucht hatten, die beiden Typen wenig-
stens in ihren adulten @ Q weiterhin getrennt auszuzéhlen (Jungtiere und &G konnten in den
Routinezdhlungen sowieso nicht getrennt werden), miissen wir im nachhinein heute feststel-
len, daB3 dies etwa ab 1962/63 tatsiachlich wohl nicht mehr moglich gewesen ist. Wir haben uns
daher entschlossen, die Daphnia- Besiedelung des Oberseepelagials von diesem Zeitpunkt an
als Bastardpopulation zu bezeichnen. Eine zur Zeit noch nicht abgeschlossene eingehendere
Analyse von Daphnia-Material jener Periode legt im iibrigen die Vermutung nahe, daf} etwa
gleichzeitig mit dem Auftreten von galeata auch longispina typica- Elemente in den Obersee
eingesickert sind; ob dieser Einbruch getrennt erfolgte, oder ob vielleicht die galeata- Form
selbst bereits Bastardcharakter hatte, 148t sich im Augenblick nicht entscheiden (vgl. Ab-
bildg.). An dieser Stelle begniigen wir uns mit den aufgezeigten Tatsachen zur Begriindung
umserer Entscheidung hinsichtlich der taxonomisch-nomenklatorischen Behandlung der
Daphnien des Bodensee-Obersee-Pelagials: Der Umstand, da$} die hyalina- und die galeata-
Form verhéltnismiBig kurz nach ihrem Sympatrischwerden in ihrem natiirlichen Milieu sich
offenbar unbegrenzt kreuzten und damit eine starke Bastardpopulation bildeten (von uns
festgestellter maximaler mittlerer Monatsbestand = iiber 640 000 Tiere unter 1 m? Oberfli-
che im westl. mittleren Obersee, Juni 1966), zeigt unseres Erachtens, daf3 es sich bei diesen
Formen in der Tat nicht um ,,gute‘ Arten im Sinne einer am Evolutionsgeschehen sich orien-
tierenden Definition des Artbegriffs gehandelt hat, vielmehr betrachten wir die Ausgangs-
elemente als Rassen. Da bei den Bastarden neben dem hyalina- und dem galeata- Charakter
deutlich auch noch der longispina-Einflul zum Ausdruck kommt, folgen wir — mit gutem
Grund—dem Vorgang zahlreicher fritherer Autoren und bezeichnen unsere Ausgangspopula-
tionen als Daphnia longispina hyalina (LEYDIG, 1860) und eine Daphnia longispina galeata
(fraglich: Daphnia longispina longispina (O. F. MULLER, 1785)). EINSLE, der sich vor einigen
Jahren (EINSLE 1966) mit der systematischen Stellung pelagischer Daphniapopulationen des
nordlichen Voralpenraumes auseinandergesetzt hat, ist, was die Obersee-Tiere nach 1956 an-
geht, schon zu im Grundsétzlichen dhnlicher Anschauung gelangt.

Die zeitliche Lage und der Verlauf der bisexuellen Fortpflanzung in der Heterogonie der
Daphnia longispina- Gruppe im Obersee kann nur anhand des Auftretens der Ménnchen dar-
gestellt werden. ELSTER u. SCHWOERBEL konnten nichts tiber ephippientragende Q Q und frei
angetroffene Ephippien mitteilen, da die diesbeziiglichen Unterlagen verlorengegangen sind.
Wir selbst haben Ephippienweibchen und Ephippien in unserem Material nicht durchgehend,
sondern nur in den spiteren Jahren gezdhlt, also gerade dann nicht, solange Daphnia longi-
spina hyalina noch allein vorkam. Da Ephippienweibchen auf jeden Fall ungleich zahlreicher
auftraten als J ', hitten genaue Angaben iiber sie die Schilderung der zweigeschlechtlichen
Fortpflanzung unserer Tiere zweifellos prézisierend ergénzt; da die Einbeziehung von letzten
Teilergebnissen in diesem Zusammenhang indessen nur Aspekte beriicksichtigen konnte, die
auch heute noch der Uberpriifung offenstehen, verzichten wir darauf.

Zur Technik und Methodik unserer eigenen Arbeiten kann auf das in fritheren Veroffent-

%) die charakteristische Cyclomorphose ist bei dieser Feststellung selbstverstidndlich ausgeklammert.

82



lichungen Gesagte verwiesen werden (ANSTALT FUR BODENSEEFORSCHUNG DER STADT
KONSTANZ 1957-1963, MUCKLE 1963). Lediglich zu den Netzfingen der Jahre 19621967
im westlichen mittleren Obersee sei vermerkt, daB sie nur im ersten Jahr (zusammen mit ent-
sprechenden Uberlinger See-Serien) als SchlieBnetzstufenfinge, spater als Gesamtfinge
0-250 m durchgefiihrt worden sind. Sie haben infolge der starkeren Maschenverstopfung in
hoherem Grade zu Minimalwerten gefiihrt. Um ein Urteil dariiber zu erméglichen, inwieweit
unsere Mittelwerte iiberhaupt aussagefihig sein kénnen, ist in der Tabelle ein Uberblick iiber
die Zahl unserer Fangserien bzw. Finge in den Monaten der zusammengefaten Untersu-
chungszeiten gegeben. Die Tabelle bringt die Ergebnisse unserer Untersuchungen zusammen
mit denen von ELSTER u. SCHWOERBEL; hierzu eine kurze Erlduterung: Den Jahresrhythmus
im See erfassen wir als Seejahr, dieses beginnt mit dem April, in dem sich im allgemeinen die
Sommerstagnation im Bodensee-Obersee endgiiltig festigt. April, Mai und Juni kénnen, da
sie die Periode des stdrksten Temperaturanstiegs im Epilimnion reprasentieren (durchaus
auch im Blick auf das limnobiologische Geschehen), als Seefriihjahr angesehen werden. Juli
bis September sind der Seesommer mit der ausgeprigtesten thermischen Schichtung, in des-
sen Ende schon der Beginn der Zirkulation im Oberflichenwasser fallt. Als Seeherbst be-
zeichnen wir die letzten drei Monate des Kalenderjahres, sie sind charakterisiert durch die be-
reits betrdchtlich liber die 50-m-Linie hinabreichende Zirkulation. Januar, Februar und Mirz
schlieBlich stellen den Seewinter dar mit der Hochzirkulation und einer gewissen, noch in den
Zusammenhang des bisherigen Jahresablaufs gehérenden Ruhephase in weiteren Bereichen
des Lebensganges, durchaus jedoch nicht in allen. Im einzelnen enthélt unsere Tabelle die
Prozentanteile der Daphnia-Minnchen an den monatlichen Gesamtbestédnden der Population
(en) in den verschiedenen Untersuchungsjahren und — soweit dies moglich war — im Jahres-
mittel, letzteres freilich ein sehr abstrakter Wert. Fiir die Untersuchungsperioden, die zusam-
menzufassen waren, sind jeweils abschlieBend die absoluten mittleren Gesamt-Monats- und
Jahresbestidnde an Daphnien gegeben, ebenso die absoluten 0 (-Bestande. Die absoluten
Werte von ELSTER u. SCHWOERBEL sind mit Hilfe von Korrekturfaktoren erstellt worden, die
aus Vergleichspumpfiangen zu den Netzfingen zur Eliminierung der Maschenverstopfung ge-
wonnen wurden. Die Zahlen dieser Autoren liegen daher betrichtlich hoher als unsere eige-
nen, die mangels solcher Vergleichsmoglichkeiten unverdnderte Rohwerte darstellen (Auf-
rundungen, die selbstverstdndlich sinnvoll wiren, sind unterblieben, um die rein rechnerische
Uberpriifbarkeit zu wahren). Nach frdi. Mitteilung von Prof. ELSTER betrug sein Korrektur-
faktor im groben Mittel etwa 3, so daf3 seine Zahlen auf rund '/; zu reduzieren wiren, um mit
den unsrigen vergleichbar zu sein. Die Angabe der Prozentanteile auf eine Dezimale ist vom
Material her gerechtfertigt, hier liegt dann allerdings auch schon die Grenze unserer Moglich-
keiten; die zweite Dezimale wurde nur als Hinweis auf eine etwaige Tendenz im gegebenen
Fall zur Aufrundung beigezogen.

Bei ELSTER u. SCHWOERBEL zeigt die Daphnia longispina hyalina-Population des Obersees
im Durchschnitt der Untersuchungszeit 1932/35 im Wintermonat Februar den geringsten
Monatsbestand im Freiwasser vorgefundener Tiere, die Zahl der Eier im Brutraum reifer Par-
thenoweibchen war augenscheinlich niedrig; im Mérz wurden bei geringfiigig hdherem Be-
stand diberhaupt keine Subitaneier beobachtet. Mit Riicksicht auf die verhéltnisméBig kleine
Zahl der Jahre, aus denen durchgehende Angaben iiber die Verhiltnisse in den Wintermona-
ten vorliegen (iiber die Zahl der einzelnen Fangserien/Monat wird nichts mitgeteilt), kann aus
den Befunden von ELSTER u. SCHWOERBEL nicht sicher geschlossen werden, daf die parthe-
nogenetische Vermehrung der Population in der auslaufenden Auftretensperiode fiir ldingere
Zeit ginzlich unterbrochen war. Die mogliche azyklische Fortpflanzungsquote war jedoch
zweifellos sehr gering. Von April an nimmt der Bestand der Daphnia longispina hyalina zu-
ndchst noch langsam, im Mai und Juni dann aber stark zu, und im Juli wird das Jahresmaxi-
mum erreicht. Der Dichteriickgang ab August verlauft etwas zogernder als der Anstiegim er-
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sten Seejahrsdrittel, ab Dezember jedoch herrschen winterliche Verhaltnisse. Daphnia-
Minnchen werden von ELSTER u. SCHWOERBEL erstmals im Juni beobachtet (dreimal in vier
Jahren), sie sind hier bereits relativ haufig. Im Juli geht bei Anstieg der Gesamtpopulation auf
das Doppelte die absolute Médnnchenzahl leicht, ihr Anteil entsprechend kréaftiger zuriick. Der
Riickgang wird zwar nur im Einzeljahr 1934/35 beobachtet, er deutet aber eine Moglichkeit
an, auf die wir noch zuriickkommen werden. Im August — die absoluten Bestandswerte der
Gesamtpopulation nehmen, wie erwihnt, von jetzt an ab — steigen die Mannchenwerte deut-
lich, in einzelnen Jahren stark an. Die Jahreshochstwerte des Midnnchenauftretens kommen
nach beiden Betrachtungsweisen ganz klar in den September zu liegen, zwei Monate nachdem
das Gesamtmaximum erreicht worden ist. Im Oktober gehen die Midnnchenbestinde im Mit-
tel absolut stark, anteilmaBig weniger kréftig zuriick, so dafl in letzterer Beziehung dieser Mo-
nat noch den zweithochsten Wert des Jahres bringt. Auch im November ist der Midnnchenan-
teil bei stark abgesunkenen Absolutzahlen noch recht ansehnlich, ab Dezember sind dann al-
lerdings keine 0 mehr im Freiwasser anzutreffen. Gesamthaft liegen sowohl die Absolut-
werte als insbesondere auch die Prozentanteile der Daphnia-Ménnchen in der Untersu-
chungsperiode von ELSTER u. SCHWOERBEL hoch, vor allem die Anteile werden weder in den
mehrjahrigen noch in den einzelnen Monatsmitteln der folgenden Untersuchungszeiten noch
einmal erreicht. Erwidhnenswert ist allerdings die Tatsache, daB im letzten Untersuchungsjahr
der beiden Autoren bei ungleich hoherer Populationsdichte der Daphnia longispina hyalina
als in den Vorjahren die J''-Anteile (mit Ausnahme des Juli- und des Novemberwertes)
deutlich niedriger lagen als in jenen: Im Kalenderjahresmittel 1935 betrug der Mannchenan-
teil nur 2.0 % gegeniiber 3.3 % im mehrjahrigen und z. B. 6.1 % im Kalenderjahresmittel 1933.

17 Jahre nach Abschlufl der Arbeiten von ELSTER u. SCHWOERBEL begannen unsere eigenen
Untersuchungen, zunichst im Uberlinger See (1952/53 bis 1961/62) und dann im westlichen
mittleren Obersee (1962/63 bis 1966/67). Bis 1955/56 bestand auch unser Daphnia-Material
nur aus Daphnia longispina hyalina, die Besiedlungsdichte des Tieres war, grob geschitzt, in-
zwischen auf annéhernd das Fiinffache angestiegen ?). Das Bild der bisexuellen Fortpflanzung
stellt sich in dieser Zeit etwa folgendermafen dar: Ab April nimmt die Population stark zu,
besonders von April auf Mai verliuft der Anstieg sprunghaft. Im Mittel der vier Jahre wird (al-
lerdings nicht voll iiberzeugend, da sich bei den beiden Einzeljahren, die die Lage dieses Ma-
ximums bedingen, ein Jahr — 1954/55 — befindet, in dem nur je ein Fang/Monat ausgefiihrt
worden ist) der hochste Bestandswert erst im August erreicht; ab September sinken die Zah-
len ab. In den Wintermonaten liegen die Weibchenbestinde niedrig, aber — der Gesamtzu-
nahme entsprechend — merklich héher als bei ELSTER u. SCHWOERBEL, d.h. die Méglichkeit
einer teilweise azyklischen Uberbriickung des Winters ist absolut groBer geworden als friiher.

Minnchen treten erstmals sehr vereinzelt (nur in einem der vier Jahre) im Mai und dann
ebenso (in zwei Jahren) auch noch im Juni auf; unsere Juli- und Augustfangserien aus dieser
Zeit enthalten dagegen keine ménnlichen Tiere. Im September finden wir erneut wieder §J,
und zwar treten sie im vierjdhrigen Mittel in diesem Monat wie bei ELSTER u. SCHWOERBEL
absolut und relativ maximal auf. Bei deutlich zuriickgegangenen absoluten Bestandszahlen ist
im Oktober der Minnchenanteil noch nahezu gleich hoch, im November werden die letzten
dJd des Jahreszyklus festgestellt. Im Vergleich zu den Zahlen von 1932/35 sind unsere
O T-Werte aus den letzten Jahren des alleinigen Auftretens von Daphnia longispina hyalina

3) etwa um denselben Betrag haben die Bestinde von 1920/24 (AUERBACH) bis 1932/35 zugenommen.
Die Eutrophierung des Sees ist in diesen frilhen Jahren selbstverstandlich noch langsamer verlaufen als
spiter, sie war jedoch in den Daphnia-Bestandszahlen — insbesondere bereits von 1924 bis 1932 —
durchaus deutlich; der geringere Zuwachs von 1935 bis 1952 riihrt vermutlich aus einer gewissen
Stagnation des Nahrstoffzuflusses wihrend der Kriegs- und ersten Nachkriegsjahre 1939 bis Ende der
Vierzigerjahre (s.unten).
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im Obersee zwar nicht absolut, aber im Anteil erkennbar zuriickgegangen. Bei Betrachtung
der Einzeljahre der Periode 1952-1956 zeigt sich, daf3 unsere Méannchenbestdnde der ersten
drei Jahre groBenordnungsméBig noch anndhernd mit jenen der zitierten Autoren iiberein-
stimmen, das Jahresmittel fiir 1955/56 dagegen liegt um eine Zehnerpotenz niedriger! Dabei
sollte allerdings vielleicht wiederum nicht auBer acht gelassen werden, dafl auch aus diesem
Seejahr nur eine Fangserie pro Monat vorliegt. — Zum zeitlichen Auftreten der @ in der
longispina hyalina-Phase unserer Untersuchungsperiode ist demnach festzuhalten, daf3 vor-
ldufig nur in 5 Monaten des Jahres miannliche Tiere beobachtet worden sind mit einer ersten,
wie gesagt, sehr schwachen Auftretenszeit etwa in der zweiten Friihjahrshélfte bei ansteigen-
den Gesamtbestandswerten. Nach einer Pause von zwei Monaten setzt dann die zweite, zwei-
fellos stark iiberragende bisexuelle Hauptphase ein, die sich iiber drei Monate vom ausgehen-
den Sommer bis in die Mitte des Seeherbstes erstreckt, eine Zeit, in der das Auftretensmaxi-
mum unserer Form bereits klar iiberschritten ist. Wir erinnern uns des obigen Hinweises auf
einen einmal in 4 Jahren beobachteten Riickgang beider Mannchenwerte im Juli 1934 beij EL-
STER u. SCHWOERBEL, der immerhin so stark war, da er auch im vierjahrigen Mittel noch
mehr oder weniger zum Ausdruck kam. Wenn auch in der Untersuchungszeit 1932—-1935 der
Eindruck vorherrscht, daB Daphnia longispina hyalina monozyklisch, mdglicherweise mit ei-
ner schwachen Neigung zur Azyklie war, so sprechen die Ergebnisse der zweiten Untersu-
chungszeit und diese genauere Detaillierung der Entwicklung vom Frithsommer 1934 doch
dafiir, da die urspriingliche Daphnia-Form des Bodensee-Obersees zwar in der Tat vorwie-
gend monozyklisch war, daf3 aber eine schwache Dizyklie noch bestanden hat. Das Ménn-
chenvorkommen war in einzelnen Monaten — durchweg des Uberganges Spatsommer/Friih-
herbst — betrichtlich; im Jahresdurchschnitt treten die G’ zwar stiarker zuriick, ihr Anteil
bleibt aber — von wenigen Monatswerten abgesehen, zu denen die Zahlen aus Mai und Juni
unserer eigenen Untersuchungszeit gehdren — im unteren Prozentbereich. Von den 8 Jahren
aus der longispina hyalina-Zeit fallt nur eines betrichtlich aus dem aufgezeigten Rahmen, das
letzte, 1955/56, in dem alle Mannchenanteile nur noch weniger als 10 % der fritheren Werte
erreichen. Die absoluten Gesamtbestiande der Population dieses Jahres, das muf3 besonders
betont werden, unterscheiden sich nicht von den entsprechenden Verhiltnissen der drei vor-
angegangenen Jahre. Dagegen hat es allerdings doch den Anschein, als ob die 3 J’-Werte den
Anstieg der Gesamtbestidnde in der Zeit von 1932/35 bis 1952/56 nicht voll mitgemacht hat-
ten, d.h. die Méinnchenanteile sind mit steigender Gesamtbestandsdichte kleiner geworden.
Dies der Eindruck, den man aus der Bewegung der Zahlen gewinnt, eine befriedigende Erkla-
rung fiir diese Erscheinung vermdgen wir im Augenblick nicht zu geben.

Unsere zweite Untersuchungsperiode im Uberlinger See, die sich liickenlos an die erste an-
schlieBt, und die wir bis 1961/62 dauern lassen méchten, ist, wie oben dargestellt, gekenn-
zeichnet durch das Auftauchen einer Daphnia longispina galeata-Form und ihr erfolgreiches
Eindringen in die Crustaceenassoziation des Pelagials im Bodensee-Obersee. Uber die Vor-
aussetzungen, die diesen Vorgang zu diesem Zeitpunkt moglich gemacht haben, kénnen wir
mit letzter Sicherheit nichts aussagen. Es ist aber auBerordentlich wahrscheinlich, daf3 eben
um die Mitte der Fiinfzigerjahre bestimmte Umweltverhéltnisse im Obersee geschaffen wa-
ren, die endlich den Erfolg einer ,,Infektion* sicherstellten, die vermutlich auch friiher schon—
sich gelegentlich wiederholend — stattgefunden hat, ohne den erforderlichen ,,Ndhrboden*
gefunden zu haben. Im Untersee des Bodensees z. B. lebte schon seit langerem eine Daphnia
longispina, die als galeata angesprochen werden muf (R1TzI 1940); eine Verschleppung von
hier in den Obersee scheint fast zwangsldufig immer moglich gewesen zu sein. Natiirlich konn-
ten Einsickerungen auch auf andere Weise und iiber andere Wege erfolgen, tatséchlich hat
ELSTER schon 1932 einmal einige Individuen einer spitzgehelmten Daphnia in einem Netzfang
aus der Bregenzer Bucht gefunden (KIEFER u. MUCKLE 1959). DaB} diese auf der Hand lie-
genden oder tatsichlich erkannten, meist passiven Immigrationen ohne Erfolg geblieben sind,

86



mufl am noch unzureichenden Substrat Obersee gelegen haben. Wir schliefen wohl richtig,
wenn wir annehmen, da3 im Jahrzehnt von 1950 bis 1960 hier dann die Bedingungen fiir die
Zuwanderung fremder Faunenelemente glinstiger wurden, wie einige andere Beispiele, etwa
das Auftauchen von Cyclops vicinus 1954 (KIEFER in KIEFER u. MUCKLE 1959) und das aktive
Eindringen des Dreistachligen Stichlings aus dem Untersee iiber den Seerhein 1959 (MUCKLE
1972), dies indizieren. Es liegt sehr nahe, diese Vorginge mit der etwa ab dieser Zeit rasant
zunehmenden kiinstlichen Eutrophierung des Obersees in Verbindung zu bringen, die im ei-
nen Fall (Daphnia longispina galeata) u.a. vorteilhaftere Emédhrungsbedingungen fiir einen
pelagischen Filtrierer, im anderen gesamthaft geeignetere Lebens- und Fortpflanzungsver-
héltnisse im oberen Litoralbereich (Gasterosteus aculeatus) geschaffen haben mag. — Wie
oben schon angedeutet, erfolgte die Ausbreitung der Daphnia longispina galeata im Uberlin-
ger See keinesfalls in der Form einer kontinuierlichen Zunahme: 1956/57, d.h. im Jahre sei-
nes ersten Auftretens in unseren Fiangen, war das Tier bereits ziemlich zahlreich anzutreffen,
im Jahresmittel der adulten @ Q machte es 7 % aus. Schon im folgenden Jahr ging galeata, wih-
rend hyalina zunahm, wieder erheblich zuriick, im Jahresdurchschnitt war nur jede achtzigste
Daphnia (= 1 %) eine galeata. 1958/59 und 1959/60 iibertrafen die galeata- Werte kriftig zu-
nehmend den Erstbestand von 1956/57 z. T. bedeutend (12 bzw. 38 % aller adulten Q @ waren
galeata), um dann erneut wieder stark abzusinken. Im letzten Jahr unserer Uberlinger See-
Untersuchungen, in dem nun schon Bastarde vermehrt in Erscheinung traten, gingen die noch
,»,Teinen galeata-Individuen fast bis zur Bedeutungslosigkeit zuriick. Solche starke Schwan-
kungen in offenbar genetisch instabilen Daphnia longispina-Gruppen-Populationen sind ge-
legentlich auch schon anderwirts beobachtet worden, sie haben ihre Ursache zweifellos im
Fortpflanzungsmodus.

Im 6jdhrigen mittleren Jahresmittel 1956/62 liegt der Gesamtbestand an Daphnien doppelt
so hoch wie im Mittel der Periode 1952/56. Bereits im April ist die Dichte der gemischten Po-
pulationen deutlich groBer als die der hiyalina fritherer Jahre, der Anstieg zam Mai ist noch et-
was starker alsin 1952/56, und im Juni schon wird das sich klar abzeichnende Jahresmaximum
der Daphnienbestdnde erreicht (tatsdchlich fillt in dieser Periode der Hochstwert dreimal in
den Juni, zweimal in den Mai und einmal in den Juli). Im Juli sinken die Zahlen erheblich ab,
der weitere Riickgang im Seesommer und -herbst verlduft wieder zégernder, ja, im Dezember
ist sogar eine Zunahme angedeutet, die also evtl. noch einmal eine etwas verstédrkte partheno-
genetische Fortpflanzung erkennen 14Bt, wie sie in eutrophen Seen gelegentlich die Regel ist.
Die Individuenzahlen im Freiwasser wiahrend der Wintermonate unterscheiden sich von den-
jenigen der vorangegangenen Periode nicht, der Umfang der potentiell azyklischen Weib-
chenfolge ist somit — jedenfalls bis jetzt — nicht groBer geworden. Der aus unseren Zahlungen
sich ergebende mittlere Jahresbestand 1956/62 an Daphnia-Minnchen ist vergleichsweise
sehr klein, er liegt unter einem Fiinftel des Wertes der vorangegangenen Periode 1952/56.
Selbst der Wert von ELSTER u. SCHWOERBEL wird nur zu einem Drittel erreicht, obwohl sich
der absolute mittlere Jahresbestand unseres Tieres gegeniiber 1932/35 wohl fast verzehnfacht
hat. Diese Entwicklung kommt selbstverstindlich auch im Prozentanteil zum Ausdruck, das
sechsjdhrige Jahresmittel etwa erreicht mit 0.1 % nur noch /,, des Wertes aus 1952/56, in kei-
nem der 6 Einzeljahre der jetzigen Periode wird diese GroBenordnung noch einmal verlassen.
Bevor wir aus dieser Entwicklung in groler gefa3ten Zeitrdumen voreilige Schliisse ziehen,
miissen wir uns allerdings daran erinnern, daB der starke Riickgang der § f-Werte schon im
letzten Jahr des Untersuchungszeitraums 1952/56, also 1955/56, beobachtet worden ist, zu
einer Zeit, in der der Daphnia- Gesamtbestand noch nicht die Hohe des spéteren Mittels er-
reicht hatte (tatsdchlich lag er in diesem Jahr mit 7200 Individuen unter dem Quadratmeter
noch unverkennbar unter dem mehrjahrigen Mittel 1952/56), und in der Daphnia longispina
galeata noch nicht im Freiwasser des Uberlinger See festgestellt worden war. Auch da liegen
demnach die Dinge nicht so klar, wie man das wiinschen méchte! Besonders interessant nun ist
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das Auftreten der Daphnia-Ménnchen im Jahresgang. Nach den mehrjdhrigen Monatsmitteln
kénnen 3’ extrem selten schon im April beobachtet werden; im Mai, d.h. in der Mitte des
Seefriihjahrs, finden sie sich bei nochmals sehr stark vermehrtem Gesamtbestand absolut be-
reits im klar ausgepridgten Jahresmaximum. Ihr Prozentanteil unterscheidet sich indessen
nicht wesentlich vom gleichen Monatswert der Periode 1952/56, jedoch treten sie nunmehr in
5 der 6 Jahre in diesem Monat auf gegeniiber nur einmal in 1952—1956. Der Juni bringt in je-
der Hinsicht kriftig zuriickgehende Zahlen, und im Juli werden in keinem der 6 Jahre ' ge-
funden. In der Mitte des Seesommers zeigen sich dann die ersten ménnlichen Tiere des Spit-
sommer/Herbstzyklus, dessen stdrkste Ausbildung im absoluten Bereich in den September
fillt (deutliches Nebenmaximum mit einem Bestand an 0, der nicht die Hilfte des Mai-
hochstwertes erreicht). Im Anteil wird bei durchweg fallenden Absolutzahlen erst im Oktober
das gegeniiber September nur mehr wenig akzentuierte Jahresmaximum erreicht. Von nun ab
gehen die Minnchenzahlen kréftig zuriick, der letzte Fund einiger G'J in einem Januar ver-
dient nur als Kuriosum der Erwdahnung. Im Riickblick auf die Untersuchungszeit 1956/62
kann festgehalten werden: Der hdchste absolute Monatsbestand an Daphnia-Méannchen, der
in den beiden vorangegangenen Beobachtungsperioden iibereinstimmend in den September
zu liegen gekommen war, verlagert sich vor in den Mai; diese Erscheinung geht einher mit ei-
ner starken Zunahme der spéteren Frithjahrs-Gesamtbestinde unserer Gruppe, deren Ma-
xima damit ebenfalls leicht von Juni/Juli/ August auf Mai/Juni vorverschoben erscheinen. Es
entsprache den Tatsachen nicht, wenn wir die letztgenannte Veranderung ausschlieBlich oder
auch nur mehrheitlich mit dem Hinzukommen der Daphnia longispina galeata zur altenhyali-
na-Population begriinden wollten, denn im Mittel der in Rede stehenden Jahre macht galeata
nur etwa '/, aller reifen Daphnia- Weibchen aus. Der Jungtieranteil der galeata ist, da deren
Eizahlen zweifellos groBer sind als die der longispina hyalina, wenigstens in den ersten Stadien
wohl in der Tat etwas hoher. Aus den in Text und Tabelle genannten Zahlen ist jedoch zu
schlieen, daB die Verlustrate im Laufe der postnatalen Entwicklung bei galeata wiederum
groBer ist als beihyalina. Auch diese weistim Laufe der giinstiger werdenden Erndhrungslage
und vor allem im Friihjahr deutlich angestiegene Eizahlen auf, die die Bestandszunahme der
gesamten Gruppe hinreichend erkldren. Die Zahl der &' hat nun allerdings gerade im mehr-
jahrigen Maimittel etwas stirker zugenommen als der Gesamtbestand der Daphnien in die-
sem Monat; man konnte diesen Umstand, wenn man ihm iiberhaupt Bedeutung beimessen
mochte, tatsdchlich dem galeata-Einflufl der Jahre 1956 bis 1962 zurechnen.

Wir kommen zur vorlaufig letzten Untersuchungsperiode 1962 bis 1967, in der der geographi-
sche Schwerpunkt unserer Titigkeit aus dem Uberlinger See mehr zur Mitte des Obersees hin
verlagert worden ist. Die Fange dieses Abschnittes erstrecken sich iiber das maximale Tiefen-
profil des Obersees von 0—250 m. Im Vergleich zum mijttleren Jahresmittel des Daphnien-Ge-
samtbestandes der unmittelbar vorausgegangenen Epoche 1956/62 liegt der entsprechende
Wert fiir 1962/67 fast dreimal hoher. Die Erweiterung unseres Tiefenprofils ist, das sei vor-
ausgeschickt, hierfiir von vollig untergeordneter Bedeutung, da Daphnia longispina wie alle
anderen Cladoceren des Oberseefreiwassers im ganzen Jahresverlauf die 60-m-Linie nicht
nennenswert nach unten iiberschreitet. Auch die Verlegung unseres Untersuchungsbereiches
hat uns aller Wahrscheinlichkeit nach nicht in einen grundsétzlich anders gearteten Produk-
tionsraum gefiihrt, wie dies eventuell bei einem Ubergang in die weiter §stlich gelegene Bre-
genzer Bucht der Fall gewesen wire. Die Zunahme mu8} vielmehr im vollen Umfang als Aus-
druck der verstirkten Eutrophierung unseres Sees gewertet werden. — Es ist nicht uninteres-
sant, in diesem Zusammenhang noch einmal einen kurzen Blick in die weitere Vergangenheit
der Entwicklung der Gruppe Daphnia longispina des Obersees zu werfen: Aus den von Au-
ERBACH (AUERBACH, MAERKER u. SCHMALZ 1926) mitgeteilten Bestandszahlen ergibt sich
fiir die Zeit 1920/24 ein durchschnittliches Jahresmittel von etwas weniger als 600 Daphnia-
Individuen unter 1 m? Wasseroberfliche; bei ELSTER u. SCHWOERBEL, also fiir den Zeitraum,
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der 12 Jahre spiter liegt, ist dieser Wert auf anndhernd das Fiinffache angestiegen. 1952/56,
32 Jahre nach AUERBACH, stellen wir eine Zunahme auf etwa das Zwanzigfache des ur-
spriinglichen Wertes fest; nun, weitere 10 Jahre spéter, d.h. im Laufe von insgesamt etwas
mehr als 40 Jahren, hat die Bestandsdichte das Hundertfache des Ausgangswertes von
1920/24 iberschritten. Es ist erkennbar, daf dieser Anstieg nicht linear verlaufen ist, ein
Blick auf die nach der hierfiir iiblichen Formel berechneten jdhrlichen Zuwachsraten von Pe-
riodenjahr zu Periodenjahr mag das verdeutlichen:

1920/24-1932/35 = 14%
1932/35-1952/57 7%
1952/57-1957/62 = 16%
1957/62-1962/67 = 20%

(Hierbei scheint der erste Wert zu hoch, der zweite dafiir etwas zu nieder zu liegen; auf eine
mogliche Ursache fiir einen gewissen Riickgang des Zuwachses in der zweiten Zwischenpe-
riode ist oben hingewiesen worden.) — Zur Frage der Ménnchenzahlen konnte sich durch die
Ausweitung des Tiefenprofils ein neuer Gesichtspunkt ergeben, der, wenigstens auf den er-
sten Blick, eventuell zu einer nicht unwesentlichen Korrektur unserer bisher gegebenen
Werte filhren wiirde, wir miissen ihn daher ebenfalls noch kurz beriihren: ELSTER u.
SCHWOERBEL haben dargestellt, dal sowohl der absolute als auch der relative Médnnchenbe-
stand in den Tiefen unterhalb der 50-m-Linie hiufig tiberraschend grof sei, die Ergebnisse
unserer Stufenfiange aus 1962/63 bestitigen dies. Folgt man dem einleuchtenden Hinweis der
beiden Autoren, da3 die & in diesem Tiefenbereich von durch die dort herrschenden Be-
dingungen entsprechend eingestimmten (relativ wenigen) @ Q geboren wurden, dann haben
wir zwangsldufig mit unseren Uberlinger See-Serien iiber einer durchschnittlichen Gesamt-
wassertiefe von 65 m die Daphnia-Minnchen in der vollen Population nur unzureichend er-
faft. Anders gesagt, die im Folgenden festzustellende Zunahme der absoluten und relativen
umstand bedingt sein. Nach den von ELSTER u. SCHWOERBEL mitgeteilten Beispielen aus dem
Spatsommer/Herbst des Jahres 1934 konnte unser Fehler im (extremen) Einzelfall sogar viel-
leicht 100 % betragen haben. Wir haben die Verhaltnisse unseres Jahres 1962/63 noch einmal
iiberpriift und dabei festgestellt, daf eine etwa vorzunehmende Korrektur der Mittelwerte in
keinem Fall 25 % erreichen oder gar iibersteigen wiirde. Ein solcher Vorgang wiirde an den
bisherigen und den noch folgenden Schliissen aus unseren Ergebnissen jedoch nichts Prinzi-
pielles @ndern. — SchlieBlich noch ein letztes Wort zur Erklirung eines vielleicht nicht konse-
quent erscheinenden Verhaltens: Wir haben oben angedeutet, da etwa im gleichen Zeit-
raum, in dem unsere galeata-Form in den Obersee gelangt ist, auch longispina longispina-
Elemente mit aufgetreten seien, wobei offen bleiben miisse, ob die hereingekommene galeata
bereits ein Bastard war oder ob longispina longispina getrennt eingesickert sei. Die erwahnte
umfassendere morphologische Analyse der Daphnia longispina-Gruppe des Obersees wurde
vorldufig nur an Freifangmaterial des Jahres 1962/63 durchgefiihrt*), korrekterweise konnen
wir im Augenblick also erst von diesem Zeitpunkt ab den Hinweis auf Daphnia longispina lon-
gispina in () in unsere Tabelle aufnehmen.

Zur Entwicklung der Daphnia-Bestinde im mittleren Auftretensverlauf der Periode 1962/67
konnte festgehalten werden, da3 der frithjahrliche Anstieg zundchst anscheinend langsamer
verlaufen ist alsin 1956/62, dann aber wird nach starker Vermehrung doch wieder im Juni der
ausreichend hervortretende Jahreshochstwert des Gesamtvorkommens erreicht. Daf} die bei-
den folgenden Monate Juli und August diesmal wieder relativ stark besetzt sind, jedenfalls im

4) die Untersuchungen wurden von G. ROTTENGATTER unternommen, sie beinhalten auch experimen-
telle Arbeiten.
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Vergleich zu 1956/62, ist vielleicht wie die zogernde Zunahme zu Anfang unseres mittleren
Seejahres bzw. der sehr kréftige Anstieg im April/Mai 1956/62 ein Hinweis mehr darauf, daf3
Mittelwerte aus einem nicht sehr groBen Zahlenmaterial mit einer gewissen Toleranz beurteilt
werden miissen. Gelegentlich (nicht in diesem Fall) schlagen dabei ephemere Ereignisse (z. B.
Witterungserscheinungen mit ihren Folgen) ungerechtfertigt stark durch und verzerren das
,»,normale‘ Bild. Im September und Oktober sinken unsere Werte kréftig ab, aber eine erneu-
te, sogar deutliche Zunahme in der zweiten Herbsthilfte 143t erkennen, daf3 dasin der vorigen
Periode nur schwach angedeutete nochmalige Ingangkommen der Parthenogenese vor Be-
ginn des Seewinters Realitdt geworden ist. Die winterlichen Bestandszahlen liegen mit wohl
auch aus diesem Grunde vergleichsweise hoher als friither. Der mittlere Jahresbestand an
hat absolut wie auch anteilméBig zugenommen, diese Entwicklung unserer Zahlen ist, wie wir
sahen, ebenfalls weitgehend real, die Anteilswerte der Perioden 1932/35 und 1952/56 wer-
den allerdings nicht wieder erreicht. Bezieht man nochmals einen unbedeutenden Fund im
April ein, so treten die Daphnia- Minnchen der vorwiegenden Bastardpopulation nunmehr in
geschlossener Folge wihrend 9 Monaten des Jahres auf. Schon im Laufe des Seefriihjahrs
nimmt ihre Zahl verhdltnismaBig rasch zu, so daB auch sie bereits im Juni das ausgeprégte Jah-
resmaximum im Absolutwert aufweisen. In den beiden ersten Sommermonaten geht der
Minnchenbestand kriftig zuriick, dadurch wird im August ein deutliches, bezeichnendes
Sommerminimum erkennbar. Im September beginnt ein nochmaliger, klarer Anstieg, der
schlieBlich im Oktober zu einem zweiten (Neben-) Maximum fiihrt, das absolut nur noch et-
was mehr als die Hilfte des Juniwertes erreicht, dies jedoch bei schon stark reduziertem Ge-
samtbestand unseres Tieres. Uber November/Dezember erlischt dann das Ménnchenvor-
kommen. Der Verlauf der Prozentanteile ergibt sich aus dem Gesagten: Bei ansteigenden Ge-
samtbestinden erlangt der Relativwert im Friihjahrszyklus schon im Mai einen ersten
Hochstwert, der sogar nahe an den Prozentbereich herankommt. Da die ' J'-Produktion mit
der parthenogenetischen Vermehrung nicht Schritt hélt, geht der Anteil im ndchsten Monat
schon wieder zuriick, trotzdem setzen sich Mai- und Juniwert deutlich von den niederen An-
teilen im Juli und August ab. (Hier sei eine Beobachtung angemerkt, die nicht quantitativ be-
legt werden kann. Wir haben oben erklért, warum wir nicht generell auf das Auftreten von
Ephippienweibchen und freien Ephippien eingehen konnen, so wiinschenswert das auch ge-
wesen ware. Nun ist jedoch ein Hinweis auf zwei Stationsprotokolle vom 2. und 9. 6. 1964 an-
gebracht, die vermerken, daf ,,die gesamte Wasseroberflache im Bereich der Station — mittl.
Obersee, Seemitte — von Ephippien bedeckt sei, bzw. daB ,,immer noch sehr zahlreich
Ephippien‘ zu beobachten seien. Eine solche Feststellung wire in fritheren Jahren in dieser
Jahreszeit nicht moglich gewesen. Wir wissen natiirlich nicht, in welchem Umfang diese
Ephippien tatsdchlich befruchtete, entwicklungsfihige Eier enthalten haben, immerhin zeigt
sich allein in der Bildung von Ephippien in der Brutraumschale auch von dieser Seite her die
bemerkenswerte Bereitschaft zu einer stiarkeren bisexuellen Phase im Friihjahr.) Im Septem-
ber erreicht der Méannchenanteil 1% des Gesamtbestandes, und im Oktober wird mit einem
Wert von 4.1% das Anteilsmaximum im Jahresverlauf erreicht, das damit wenigstens an die
Verhiltnisse der Jahre 1952 bis 1955 erinnert.

Uberblicken wir die gesicherten Ergebnisse unserer Untersuchungen iiber den Rhythmus in
der bisexuellen Fortpflanzung der Daphnia longispina- Gruppe des Bodensee-Obersees, dann
kann zusammenfassend gesagt werden: Die alteingesessene LEYDIGsche Daphnia longispina
hyalina, die bis zu einem gewissen Zeitpunkt im Verlauf der kiinstlichen Eutrophierung das
Pelagial unseres Sees als alleinige Daphnia-Form besiedelt hat, war weitgehend monozyklisch
mit bisexueller Phase im Spitsommer/Herbst. Ein geringer Bestand parthenogenetischer
Weibchen hatte sich den Winter iiber im Freiwasser halten konnen und konnte so evtl. eine
schwache Azyklie gewihrleisten. Das sehr geringe Auftreten von &' im Friithjahr und deren
Fehlen in den beiden ersten Sommermonaten (1952/56) weist auf den Rest einer bisexuellen
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Phase im Friihjahr, also eine (atavistische) Dizyklie auch dieser sonst besonders gut an das
Freiwasser eines groien Sees angepaf3t erscheinenden Rasse hin. Die im Laufe der Eutrophie-
rung zu beobachtende starke Bestandszunahme der Daphnia longispina- Gruppe wird von den
d J nicht oder jedenfalls nicht in proportionalem Umfang mitgemacht. — Nach dem Hinzu-
kommen einer galeata-Rasse in der Mitte der Fiinfzigerjahre, die moglicherweise schon ein
Bastard mitlongispina longispina-Merkmalen war, lebten beide Populationen mehrere Jahre
sympatrisch, dann erfolgte eine immer stiarkere Bastardierung, die in den ersten Sechzigerjah-
ren zu einer iiberwiegenden Mischlingspopulation fiihrte. Gelegentlich etwas verlagerte Gip-
felpunkte in der Auftretenskurve unseres Tieres sind mit Riicksicht auf den Materialumfang
mit Vorsicht zu beurteilen, ein grundsétzliches Vorriicken aus der ersten Sommerhilfte in das
spétere Friihjahr, wie es auch ELSTER u. SCHWOERBEL schon erkannten, scheint indessen Tat-
sache zu sein. Der Vorgang ist vorwiegend eine unmittelbare Folgeerscheinung der Eutro-
phierung und nicht, wie man vielleicht vermuten konnte, durch das Auftreten der neuen Ras-
senelemente verursacht. Dagegen gehen wir wohl nicht fehl, wenn wir einen — anfangs nur ge-
ringfiigig —stirkeren bisexuellen Zyklus im Friihjahr auf eben diesen letztgenannten Umstand
zuriickfiihren. Trotz deutlich angestiegenem Jahresmittelbestand ist die Zahl der perennie-
renden Parthenoweibchen gegeniiber 1952/56 vorlaufig nicht gréoer geworden. — In den letz-
ten Untersuchungsjahren 1962-1967 bestitigt sich die Vermutung, da durch den galeata+
longispina-Einfluf} (nunmehr in einer echten Bastardbevolkerung) die Friithjahresphase des
Dizyklus der Obersee-Daphnia groBeres AusmaBl angenommen hat. Ob dieser Entwicklung
ein echter Erfolg beschieden ist (notwendig fiir die Erhaltung des Tieres im Obersee wire er
nicht), ist bisher nicht untersucht worden. Ungleich wichtiger als dieser Friihjahrszyklus bleibt
die zweigeschlechtliche Fortpflanzung im Spatsommer/Herbst, deren Ephippien nach wie vor
wesentlichen Anteil an der Bildung einer neuen Generationenfolge haben. Die potentielle
Azyklie hat sich durch einen deutlichen Anstieg der Zahl der iiberdauernden parthenogeneti-
schen Winterweibchen allerdings nun doch etwas verstirkt.
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