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Wgssermilben (Hydrachnidia, Acari) und Insekten: Ein
Uberblick tber eine selten betrachtete Beziehung

Water Mites (Hydrachnidia, Acari) and Insects: a Survey of a Seldom
Considered Relationship

PETER MARTIN

Zusammenfassung: Die Wassermilben sind mit weltweit etwa 6000 bekannten Arten eine der
artenreichsten Gruppen des Stlwassers. Aufgrund ihrer geringen Gréfe — die erwachsenen Tiere
werden selten linger als 2 mm — werden sie nur von verhiltnismiBig wenigen Experten bearbeitet.
Auch in Standarduntersuchungen zur Gewisserfauna werden sie als Vertreter zwischen Meio- und
Makrofauna meist ignoriert und spielen daher auch im angewandten Bereich kaum eine Rolle. Dies ist
bedauerlich, da sie im Hinblick auf ihre Lebensweise und Okologie héchst interessant sind; ihre
Vertreter eignen sich zudem aufgrund ihrer besonderen Anspriiche an ihre abiotische und biotische
Umwelt sehr gut zur Bioindikation. Wassermilben haben in ihrem komplexen Lebenszyklus neben
drei aktiven Stadien (Larve, Nymphe, Adultus) mehrere inaktive, puppenihnliche Ruhestadien, von
denen angenommen wird, dass auch sie besondere Anspriiche an ihren Lebensraum stellen. Wihrend
die Larve als temporiter Ektoparasit an unterschiedlichen Insektengruppen parasitiert, sind die Nym-
phe und das erwachsene Tier Rduber. Unter den Wirten der larvalen Wassermilben sind Vertreter von
fast allen das Stiwasser besiedelnden Insektenordnungen zu finden (z. B. Collembola, Odonata,
Plecoptera, Heteroptera, Coleoptera, Diptera, Trichoptera) mit Ausnahme der Ephemeroptera, Me-
galoptera und Neuroptera, die keine Wirte stellen. Bei den erwachsenen Ephemeroptera verhindert
vermutlich das Subimaginalstadium eine Parasitierung, Bei den Schlammfliegen und Netzfliiglern ist
es vielleicht die an Land erfolgende Verpuppung. Unter den Dipteren gibt es zahlreiche Wirtsfamilien,
vor allem unter den Nematocera (z. B. Simuliidae, Limoniidae, Dixidae, Culicidae, Chaobotidae und
Ceratopogonidac). Die als Wirte bedeutendste Gruppe sind jedoch die Chironomidae (Zuckmiicken),
die sich in den allermeisten Emergenzstudien als diejenige Tiergruppe mit dem groiten Anteil parasi-
tierter Tiere erweist (meist mehr als 90 % ). Uberwiegend werden erwachsene merolimnische Insek-
ten parasitiert, nur selten deren Larven. Die Wirtsfindung erfolgt auf zwei Wegen: ,, Terrestrische®
Larven verlassen das Wasser und ihre Wirtssuche erfolgt vom Ufer oder der Wasseroberfliche aus.
Demgegentiber suchen die meisten der ,,aquatischen Larven beteits die Altlarven und/oder die
Puppen ihrer zukiinftigen Wirte auf und wechseln von dieser priparasitischen Phase erst dann zum
Parasitismus, wenn sie sich bei der Imaginalhdutung des Wirtes auf das erwachsene Tier begeben und
dort mit der Nahrungsaufnahme beginnen. Evolutive Trends wihrend der parasitischen Phase der
Wassermilben werden kurz dargestellt, unter anderem die unterschiedliche Dauer des Parasitismus am
Witt, die Auswirkungen auf den einzelnen Wirt und die Wirtspopulation, die Intensitit der Parasitie-
rung sowie die Verdnderungen der Anheftungsstellen am Wirt. Diese wechseln von einer unspezifi-
schen Anheftung an sehr unterschiedlichen Kérperregionen bei urspriinglichen Wassermilben tiber
cine Priferenz des Thorax bis hin zu bestimmten Abdominalsegmenten bei abgeleiteten Arten. Am
Beispiel der quellbewohnenden Wassermilben Luxemburgs wird zudem etldutert, wie eine konkrete
Bearbeitung der Parasit-Wirt-Assoziationen erfolgen kann. Insekten stellen aber nicht nur die Wirte,
sondern auch die bevorzugte Nahrung der Nymphen und erwachsenen Wassermilben dar. Diese
fressen oft Eier oder Larven der Insekten, deren Imagines sie als Larve parasitieren. Entsprechend
stellen die Larven der Chironomiden die bevorzugte Nahrung der meisten Wassermilben dar. Zahlrei-
che Arten fressen neben weiteren Insekten (z. B. junge Larven der Plecoptera, Ephemeroptera,
Trichoptera) und deren Eiern auch Crustacea (v. a. Cladocera und Ostracoda).
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Schliisselworter: Parasitismus, Parasit-Wirt-Bezichungen, Riuber-Beute-Beziechungen, Quellmilben

Summary: Water mites (Hydrachnidia, Acari) are one of the most speciose groups of freshwater
animals (about 6000 described species worldwide). Probably due to their smallness — even the
adults are small (length only seldom >2 mm) — there are only few specialists of water mites around
the wortld. Also standardized faunal investigations of freshwaters ignore mites ranked between
meio- and macrofauna, which, therefore, do not play a significant role in applied studies, if any.
This is regrettable since water mites are very interesting in terms of their biology and ecology.
Further, they are very well suited for bio-indication due to their special demands on abiotic and
biotic environmental factors. Water mites have complex life cycles that include several inactive,
pupa-like quiescent stages and three active stages (larva, (deuto)nymph and adult), which again
may require special environmental conditions. Larvae are temporary ectoparasites of various groups
of insects, whereas nymphs and adults are predators. Among the hosts of larval water mites
representatives of nearly all freshwater dwelling insect orders can be found (e.g. Collembola,
Odonata, Plecoptera, Heteroptera, Coleoptera, Diptera, Trichoptera), whereas Ephemeroptera,
Megaloptera and Neuroptera do not provide hosts. In adult Ephemeroptera the parasitic infesta-
tion probably is prevented by the subimago, in Megaloptera and Neuroptera most likely by the
pupation on shore. Among the Diptera there are numerous families providing hosts, especially the
Nematocera (e.g. Simuliidae, Limoniidae, Dixidae, Culicidae, Chaoboridae and Ceratopogonidae).
The most important hosts are chironomids (Nematocera) and most emergence studies have proved
that chironomids had the largest portion of individuals infested by mite larvae (usually more than
90%). Mostly adult merolimnic insects, but rarely their aquatic larvae become parasitized. Water
mite larvae search for the host in two ways depending on whether they leave or remain in the water.
“Terrestrial” larvae leave the water searching for the host at the bank or the water surface; the most
“aquatic” larvae already seck the old larvae and/or the pupac of their future hosts (pre-parasitic
phase) switching to parasitism after the imago has left the pupa. Evolutionary trends within the
parasitizing water mites are outlined, i.e. the variable duration of the parasitic period, the impact
on the individual host and the host population, the intensity of parasitism and changes of preferred
attachment sites from non-specific attachment to various parts of hosts’ body in ancestral taxa to
preference for selected sites at hosts’ thorax or abdomen in more advanced taxa. The spring-
dwelling water mites of Luxembourg are taken as an example to illustrate, how a real study
regarding parasite-host associations in water mites may be conducted. Insects are not only the hosts
of larval water mites, but are also the preferential diet of nymphs and adults. Both often feed on
eggs and larvae of those insects they parasitize as larvae. Accordingly, larvae of the chironomids are
the most preferred food of the majority of water mites. In addition to further insects (e.g. young
larvae of the Plecoptera, Ephemeroptera, Trichoptera) and their eggs, many species also feed on
Crustacea, especially Cladocera and Ostracoda).

Keywords: parasitism, parasite-host associations, predator-prey relationships, spring-living mites

1. Wassermilben — eine der artenreich-
sten Tiergruppen des Siifwassers

nicht richtig kennt, sind einzelne Astigmata
(z. B. die Gattung Schwiebea) zu nennen, die
Hornmilben (z. B. aus der Gattung Hydroze-

Unter den heimischen Chelicerata sind die  7es) und die als Prostigmata mit den Wasser-

Spinnen nur mit einer Art, der Wasserspin-
ne, Argyroneta aquatica (Clerck, 1758), ins Stf3-
wasser vorgedrungen, ansonsten leben ledig-
lich unterschiedliche Gruppen der Milben
(Acari) limnisch (GERECKE 2007). Mit recht
wenigen Arten, deren Bindung ans aquati-
sche Milieu man teilweise noch tberhaupt

milben im engeren Sinne nah verwandten
Trombidoidea, von denen die auffallend rote
Samtmilbe Trombidinm holosericenn (Linnaeus,
1758) die vielleicht bekannteste ist.

Mit einer groferen Artenzahl (ca. 60 in Mit-
teleuropa; vgl. GERECKE 2007) sind in Stf3-
gewissern die Halacaridae vertreten, die den
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Schwerpunkt ihrer Verbreitung jedoch im
Meer haben. Diese Gruppe hat allerdings kei-
ne besondere Beziehung zu den Insekten,
weswegen auf sie im Folgenden nicht mehr
weiter eingegangen wird. Taxonomisch wird
sie traditionell mit den Wassermilben im en-
geren Sinne zusammen bearbeitet (z. B.
Viets 1930).

Die Stilwassermilben im engeren Sinne, die
Hydrachnidia (frither auch Hydrachnellae oder
Hydracarina genannt), sind in ihrer Morpho-
logie recht divers (GERECKE 1994; DAvIDSs et
al. 2007; MARTIN et al. 2007) und zum Teil
sehr farbenprichtig (vgl. z. B. Abbildungen
in SoArR & WiLLIAMSON 1925, 1927,1929). In
den meisten Fillen werden die erwachsenen
Tiere nur etwa 2-3 mm grof3. Vermutlich in
erster Linie aufgrund dieser geringen Gréfe
werden sie nur von verhiltnismiBig wenigen
Experten bearbeitet. Auch in Standardunter-
suchungen zur Gewisserfauna (z. B. im Rah-
men der Europiischen Wasserrahmenrichtli-
nie) werden sie fast immer ignoriert und spie-
len daher auch im angewandten Bereich kaum
eine Rolle. Dies ist umso bedauetlicher, als
die Wassermilben sich in den wenigen Unter-

suchungen zum Thema als Tiergruppe her-
ausgestellt haben, deren Arteninventar sich
bei Beeintrichtigungen der Wasserqualitit
und der Gewisserstrukturen deutlich indert
(z.B. BoLLE et al. 1977; KOWALIK & BIESIADKA
1981; MEYER 1986; CicorLANI & D1 SABATINO
1991; GERECKE & SCHWOERBEL 1991; MAR-
TIN & SPETH 1996; VAN DER HAMMEN & SmrT
1996; MARTIN & BRINKMANN 2003).
Wassermilben besiedeln so gut wie alle Ty-
pen von Siilgewissern; die Arten sind aber
meist in hohem Maf3e an bestimmte Habi-
tate gebunden (D1 SaBatiNO et al. 2000,
2002). In vielen Gewissertypen erreichen sie
aullerdem hohe Abundanzen; in eutro-
phem Seenlitoral wutrden bis zu 2000 Ind./
m?, auf Grobsubstraten in FlieBgewidssern
sogar > 5000 Ind./m? nachgewiesen (SMITH
etal. 2001).

Die Wassermilben sind mit etwa weltweit
6000 bekannten Arten eine der artentreichsten
Gruppen des Siilwassers tiberhaupt (DAVIDS
et al. 2007). Ein Vergleich der Artenzahlen
der Wassermilben mit anderen, limnologisch
intensiv untersuchten Insektengruppen ist
nicht ganz einfach, da durch die schlechte Be-
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Abb. 1: Artenzahlen der Wassermilben fiir Deutschland und Schleswig-Holstein im Vergleich zu
ausgewihlten Insektenordnungen des StiBwassers (Ephemeroptera, Plecoptera, Trichoptera) (nach

SPETH et al. 2006; MARTIN in Vorb.).

Fig. 1: Number of water mite species compared with selected freshwater insect orders (Ephemero-
ptera, Plecoptera, Trichoptera) for Germany and the Federal State Schleswig-Holstein (after SPETH

et al. 2006; MARTIN in prep.).
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arbeitung fiir die Wassermilben nur ungefihre
Zahlen existieren. Fir die Bundesrepublik
wird eine Artenzahl von 500 bis 600 angege-
ben (GERECKE & LEHMANN 2005). Aber be-
reits diese grob geschitzte Zahl ibersteigt die
Artenanzahl selbst der Trichoptera (314 Ar-
ten), die neben den Dipteren zu den arten-
reichsten Gruppen des Makrozoobenthos
zihlen (Abb. 1). Dieses Bild spiegelt sich
selbstverstindlich nicht nur bei den Arten-
zahlen fir die Bundesrepublik wider, son-
dern auch in den Zahlen fir die einzelnen
Bundeslinder. So sind beispielsweise fiir
Schleswig-Holstein, ein Bundesland, fiir das
es verhiltnismiBig viele historische Daten zur
Fauna gibt, zzt. etwa 220 Wassermilbenarten
bekannt (MARTIN, in Vorb.). Diese Zahl tiber-
trifft ebenfalls die Artenzahlen der dort be-
kannten Eintags-, Stein- und Kécherfliegen
deutlich (Abb. 1). Wobei darauf hingewiesen
werden muss, dass auch fiir dieses Bundes-
land bei intensiver Untersuchung bisher sel-
ten betrachteter Lebensraume (z. B. Kleinge-
wisser, grof3ere Flielgewisser) eine ganze
Zahl von neuen, bisher dort noch nicht be-
kannten Arten zu erwarten ist.

Im folgenden Ubersichtsartikel wird die Bio-
logie der Gruppe kurz dargestellt, vor allem
ihre enge Beziehung zu den Insekten. Der
Schwerpunkt der Beispiele liegt auf den Be-
siedlern der Quellen und FlieBgewisser.

2. Der Lebenszyklus der Wassermilben

Im Vergleich zu den Verhiltnissen bei holo-
metabolen Insekten ist der Lebenszyklus der
Wassermilben etwas komplexer, da die drei
aktiven Stadien alle von puppenihnlichen
Ruhestadien unterbrochen sind (z. B. BoTT-
GER 1976, 1977). Diese aktiven Stadien sind
die sechsbeinige Larve, die in aller Regel ekto-
parasitisch an unterschiedlichen Wirten para-
sitiert (s. u.), die achtbeinige (Deuto-)Nym-
phe, die neben der Larve oft das Hauptwachs-
tumsstadium darstellt, und der ebenfalls acht-
beinige Adultus, der in zwei Geschlechtern
(Minnchen und Weibchen) auftritt.

Der Sexualdimorphismus der Wassermilben
ist ganz unterschiedlich ausgeprigt. Von au-
Ben meist nicht sichtbar ist ein bei den Mann-
chen im Bereich der Genital6ffnung vorkom-
mendes, so genanntes Genitalskelett, das der
Produktion und Ausformung der Sperma-
tophoren dient. Es besteht aus einem skle-
rotisierten Geriist und vielgestaltigen Kam-
mern und ist von artspezifischer Gestalt
(BARR 1972). Teilweise unterscheiden sich die
Geschlechter in ihrem Aussehen ganz dras-
tisch (z. B. bei den Aturidae, manchen Vertre-
tern der Gattung Arrenurus), oft ist der Ge-
schlechtsdimorphismus aber auch kaum
sichtbar und beschrinkt sich du3etlich auf
geringfigige Unterschiede im Genitalbereich
(z. B. bei vielen Vertretern der Gattung Ieber-
tia, Limnesiidae). Wenn die dufleren Ge-
schlechtsunterschiede deutlich sind, stehen sie
oftmals im Zusammenhang mit unterschied-
lichen Fortpflanzungsstrategien (vgl. ScHwO-
ERBEL 1962; PrROCTOR 1992; WITTE & DOR-
ING 1999).

Man kann prinzipiell eine indirekte und eine
direkte Form der Spermatibertragung unter-
scheiden. In den allermeisten Fillen erfolgt
die Spermatibertragung indirekt tiber oft lang
gestielte Spermatophoren, die von den Mann-
chen auf das Substrat abgesetzt werden (zu
deren Organisation vgl. PRocTOR 1992;
Bucking 2001). Die Spermatophoren werden
bei manchen Arten nur einzeln abgesetzt, teil-
weise aber auch in unterschiedlich grof3en Fel-
dern (teils mit Hunderten von Spermatopho-
ren). Oft erfolgt die Abgabe der Spermato-
phoren auch in Abwesenheit arteigener Weib-
chen. Selbst in turbulenten Flie3gewissern,
in denen man vermuten konnte, dass eine
direkte Spermaiibertragung weniger riskant
wire, werden von der Mehrzahl der bisher
daraufhin untersuchten Arten Spermatopho-
ren von isoliert gehilterten Minnchen auch
ohne Weibchen oder Wasser, in dem sich
Weibchen aufgehalten haben, auf das Sub-
strat abgegeben (ULLRICH 1976; MARTIN 1998;
MARTIN, eingereicht). Es wird angenommen,
dass eine solche Form der Spermatophoren-
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abgabe cher fiir phylogenetisch basalere Grup-
pen der Wassermilben typisch ist (DAvIDS et
al. 2007). Auf einzeln abgesetzte Spermato-
phoren laufen manchmal zickzackférmige
Sekretfiden zu, teilweise sind groflere Sper-
matophorenfelder durch Signalfaden mitein-
ander verbunden. Diese Fiden konnen als
Leitstrukturen dienen, um die Weibchen zu
den Spermatophoren hin zu fihren. In an-
deren Fillen stellen solche Fiden eine Art
Gespinst innerhalb eines Spermatophoren-
feldes dar, das vom Mannchen verteidigt wird.
Fur manche Arten wird auch vermutet, dass
zur Anlockung der Weibchen Pheromone
von den Spermatophoren abgegeben werden
(WrTTE 1984, 1991). Gelangen die Weibchen
zu solchen gestielten Spermatophoren, kon-
nen sie diese in ihre Geschlechts6ffnung hin-
eindriicken und das Sperma aus dem Sper-
matophorenkdpfchen aufnehmen.

Bei vielen (meist héheren) Wassermilben
werden Spermatophoren jedoch durch die
Minnchen erst dann abgesetzt oder kom-
plexere Verhaltensweisen in Gang gebracht,
wenn ein arteigenes Weibchen oder von ihm
produzierte Substanzen vorhanden sind.
Auch hier konnen wieder unterschiedlich
grofle Spermatophorenfelder produziert
werden. Teilweise werden solche Felder auch
von anderen arteigenen und damit konkur-
rierenden Minnchen wieder zerstért (INex-
mania papillator Marshall, 1922; PROCTOR
1991). Bei vielen Taxa gibt es auch komple-
xe Interaktionen zwischen den Geschlechts-
partnern. Beispielsweise werden bei einzel-
nen Vertretern der Gattungen Azurus oder
Arrenurus Spermatophoren vom Minnchen
erst dann abgesetzt, wenn es vorher von ei-
nem arteigenen Weibchen beriihrt wurde.
Bei Aturus fontinalis Tandblad, 1920 und
Aturus scaber Kramer, 1875 nehmen die Ge-
schlechtspartner erst nach einem solchen
Kontakt eine Stellung ein, in der das Mann-
chen das Weibchen auf seiner Dorsalseite
mit den Beinen festhilt und das Weibchen
anschlieBend mit seiner Genital6ffnung, die
am Kérperende liegt, auf die Spermatorpho-
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ren driickt (vgl. LUNDBLAD 1929; MARTIN
1998, MARTIN, eingereicht).

Diese immer engere Bindung der Partner geht
dann iber eine Spermatbertragung z. B.
durch modifizierte Beine (z. B. Piona nodata
(Muller, 1776)) bis hin zu einer direkten Sper-
matibertragung von Geschlechtséffnung zu
Geschlechtsoffnung (oftmals filschlich als
»Kopula® bezeichnet). Eine solche direkte
Form des Spermatransfers ist jedoch bisher
erst bei wenigen Taxa beobachtet worden
(z. B. Midea orbicnlata (Miller, 1776): LuND-
BLAD 1929, Eylais-Arten: BOTTGER & SCHAL-
LER 1961, BOTTGER 1962, LANCIANI 1972).
Das Verhalten bei der Fiablage ist gleichfalls
sehr vielfiltig. Viele kleine Arten (z. B. Ljania
bipapillata Thor, 1898, Aturus fontinalis) legen
Eier einzeln in geringer Zahl nacheinander
ab, andere produzieren Eier in Gelegen un-
terschiedlicher GroBe; die einzeln abgelegten
Eier sowie das gesamte Gelege kénnen mit
zusitzlichen, wahrscheinlich schiitzenden
Hillen umgeben sein.

Die Lebensdauer der einzelnen Arten scheint
sehtr unterschiedlich zu sein und ist oftmals
bei den Minnchen geringer als bei den Weib-
chen (SmrrH et al. 2001). Far Quell- und Flief3-
wasserarten gibt es phinologische Befunde
aus dem Freiland und Laborbefunde, die zei-
gen, dass Tiere bis zu drei Jahre alt werden
kénnen und entgegen fritherer Vermutun-
gen eine Eiablage durch die Weibchen mehr-
fach im Jahr, aber auch in mehreren aufeinan-
der folgenden Jahren erfolgen kann (BADER
1980; MARTIN, eingereicht).

3. Wassermilben als Insektenparasiten
3.1. Allgemeine Aspekte des Parasitismus

Die Larve der Wassermilben ist in aller Regel
parasitisch; sie lebt als temporirer Ektoparasit
an unterschiedlichen Insektenwirten (Abb. 2).
Nur selten schliipft aus dem Ei unmittelbar
unter Umgehung des freien Larvenstadiums
eine Nymphe. Oder aber eine Larve wird zwar
frei;wandelt sich jedoch nach kurzer Aktivitits-
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phase ohne Nahrungsaufnahme tiber ein Ru-
hestadium in die Nymphe um. Gelegentlich
schliipfen aus den Gelegen solcher Arten so-
wohl Nymphen als auch Larven, die sich ohne
Parasitismus in das Ruhestadium vor dem
Nymphenschlupf begeben (z. B. Hygrobates
nigromaculatus Lebert, 1879: MARTIN & DAvVIDS
2002). Frither nahm man an, dass Besiedler
bestimmter Lebensrdume (hyporheisches In-
terstitial, Quellen) aus unterschiedlichen Griin-
den ihren Larvalparasitismus reduziert hitten.
Heute weill man, dass dieses seltene Phino-
men vereinzelt bei Vertretern aus unterschied-
lichen systematischen Gruppen und unabhin-
gig von bestimmten Habitaten auftritt (SmrtH
1998). Man nimmt an, dass der Parasitismus

Abb. 2: Ektoparasitische
Larven von Ijania bipa-
pillata Thor, 1898, am
Thorax einer Chironomi-
de angeheftet. (a) Uber-
sicht; (b) Detail.

Fig. 2: Ectoparasitic lar-
vae of Ljania bipapillata
Thor, 1898, attached to
a chironomid’s thorax.
(a) Ovetview; (b) detail.

weniger aufgrund der notwendigen Nah-
rungsaufnahme der Larve, sondern eher des-
wegen erhalten geblieben ist, damit tiber die
oftmals sechr mobilen Wirte die Verbreitung
der Wassermilben gesichert wird (Smrth &
OLIVER 1986). Méglicherweise erfolgt eine Re-
duktion des Parasitismus bei nah verwandten
Schwesterarten, wenn diese unterschiedliche
Lebensriume besiedeln. Ein Beispiel dafiir ist
die weit verbreitete ,, Art* Hygrobates nigromacu-
Jatus, von der man annahm, dass sie sowohl
in Stillwasserbereichen (,,pools*) von Flie3ge-
wissern als auch im Seenlitoral vorkommt.
Nach morphologischen Kriterien sind Vertre-
ter unterschiedlicher Populationen im Adult-
stadium nicht klar zu unterscheiden (ViETS
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1960). Es stellte sich jedoch heraus, dass die
Weibchen beider Populationen morphologisch
unterschiedliche Larven hervorbringen, die
sich zudem auch in der Lebensweise untet-
scheiden: bei den Larven der Seenpopulatio-
nen ist der Parasitismus verloren gegangen,
die Larven der FlieBwasserpopulationen para-
sitieren an Zuckmucken (VAN HEzEwK &
Davips 1985; MARTIN & Davips 2002). Mittler-
weile gibt es klare molekularbiologische Hin-
weise, dass es sich tatsichlich um unterschied-
liche Arten handelt (MARTIN et al., in Vorb.).
Nur ganz selten werden Wirbeltiere durch
Wassermilben parasitiert. Alle dafiir bekann-
ten Arten kommen in FEuropa jedoch nicht
vor. Die Larven der Thermacaridae parasitie-
ren Froschlurche (MARTIN & SCHWOERBEL
2002). Manche Arten scheinen als Adultus
parasitisch von Molluskengewebe zu leben;
nachgewiesen ist diese Lebensweise zumindest
fir eine Wassermilbenart (Unionzcola intermedia
(Koenike, 1909)) in einer Muschel der Gat-
tung Anodonta BAKER 1977). Adulte Milben
der Hygrobates salamandrarum-Gruppe wurden
parasitisch an Schwanzlurchen festgestellt
(GorpscumipT et al. 2002; GOLDSCHMIDT &
KorHLER 2007). Zudem gibt es unsichere
Angaben tber den Parasitismus adulter Was-
sermilben an Krebsen (Viers 1931).

3.2. Strategien der Wirtsfindung

Betrachtet man ausschlief3lich die an Insekten
parasitierenden Milbenlarven, so werden auf-
grund unterschiedlicher Strategien bei der
Wirtsfindung zwei grundsitzlich unterschied-
liche Typen unterschieden, die terrestrische und
die aquatische Larve (vgl. MITcHELL 1957).

Die terrestrische Larve ist dadurch charakteri-
siert, dass sie nach dem Schlupf aus dem Fi
moglichst schnell das Wasser verldsst und
dann von der Wasseroberfliche oder vom
Ufer aus auf Wirtssuche geht. Sie verbleibt
mit ihren Wirten oft noch in enger Nihe des
Herkunftsgewissers. Von solchen Larven
konnen terrestrische Tiere parasitiert werden,
teilweise sogar spezifisch. Ein Beispiel dafiir
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sind die Collembola, die durch Larven von
Panisellus thienemanni (K. Viets, 1920) befal-
len werden (BoeHLE 1996) oder Hydrovolzia
spp., fiir die in ihrem breiten Wirtsspektrum
sogar terrestrische Milben als Wirte nachge-
wiesen sind (Tuzovsky et al. 2001). Auch
merolimnische Insekten konnen durch sol-
che terrestrischen Larven befallen werden,
namlich in dem Moment, in dem die Insek-
ten das Wasser verlassen und an der Wasser-
oberfliche ein Kontakt zwischen der Milben-
larve und dem Insekt moglich ist. Ein gut
untersuchtes Beispiel fiir Wassermilben, de-
ren Larven mit ihrem Wirt in der Nihe des
Wassers bleiben, ist Liznochares aquatica (Lin-
naeus, 1758), eine Wassermilbe, die vor allem
an Gerridae und Hydrometridae parasitiert
(Abb. 3a). Die Wirte werden dabei von den
terrestrischen Larven offenbar vornehmlich
durch den Schattenwurf wahrgenommen
(BOTTGER 1972a). Zumindest konnte beob-
achtet werden, dass die Larven von L. aguatica
Schatten werfenden Objekte (z. B. eine ins
Zuchtgefil3 gehaltene Pinzette) erklettern und
offenbar feststellen, ob es sich um einen ad-
dquaten Wirt handelt oder nicht. L. aguatica,
eine der wenigen Arten, fiir die es einen deut-
schen Namen gibt (,,Sackmilbe®), ist als Lar-
ve im Gegensatz zu den meisten anderen
Arten in der Lage, eine bevorstehende Hau-
tung ihres Wirtes wahrzunehmen. Sie 16st
sich dann von ihm, wartet die Hautung ab,
und begibt sich anschlieBend zur weiteren
Nahrungsaufnahme auf das frisch geschliipf-
te nachste Entwicklungsstadium des Wirtes.
Dies ist auch gleichzeitig ein Beispiel fiir eine
gut sichtbare Parasitierung durch Wassermil-
ben: Man sieht im Hochsommer oftmals auf
Stillgewissern oder in lenitischen Bereichen
von grofieren FlieBgewissern Gerriden, die
sehr stark mit Larven der Sackmilbe befallen
sind. Eine weitere Besonderheit von L. agua-
tica ist ebenfalls in Abbildung 3a dargestellt.
BorrGER (1972a) entdeckte, dass sich diese
Artim Gegensatz zu allen anderen bekann-
ten Wassermilbenarten als Nymphe noch
weitere Male hduten kann.
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Die terrestrische Larve ist fur die meisten
phylogenetisch dlteren Linien der Wassermil-
ben charakteristisch. Interessant ist, dass die
Eizahlen von Muttern mit solchen terrestri-
schen Larven oft verhiltnismafig hoch sind;
offenbar ist diese Form der Parasitierung recht
riskant. Augenscheinlich ist es so, dass Arten,
deren Larven das Wasser zur Wirtssuche ver-

Gerris

e S
a) R

(Eq] Limnochares aquatica

lassen, iht dadurch erhohtes Verlustrisiko
durch eine erhéhte Eiproduktion kompen-
sieren kénnen (Davips 1999).

Die phylogenetisch héheren Wassermilben
haben meist eine aquatische Larve; die Wirts-
findung geschieht bei ihnen im Wasser. Ein
Beispiel fiir eine aquatische Larve, die zur Pa-
rasitierung im Wasser verbleibt und damit

Wasserspiegel

Boden

Hydrachna globosa

c)

/

Chironomiden-
imago

Wasserspiegel

Abb. 3: Lebenszyklus-
Strategien charakteristi-
scher Wassermilbenarten
(verindert nach BOTTGER
1972b). (a) Terrestrische
Larve, Parasitierung aul3er-
halb des Wassers (Limno-
chares aquatica); (b) aqua-

tische Larve, Parasitierung
im Wasset (Hydrachna glo-
bosa); (c) aquatische Lar-
ve, Parasitierung au3erhalb
des Wassers (Limnesia ma-

culata).

\
parasitische
Phase

d

Wasser-
spiegel

&
=" Chironomiden-
Pugpe
Limnesia maculata

phoretische Phase

Chirenomiden-

oo O

Fig. 3: Life history strat-
egies of characteristical
water mite species (modi-
fied from BOTTGER 1972b).
(a) Terrestrial larva, para-
sitism outside the water
(Lzmnochares aquatica); (b)
aquatic larva, parasitism
inside the water (Hydrach-
na globosa); (c) aquatic lar-
va, parasitism outside the
water (Limnesia maculata).
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das Risiko vermeidet, aul3erhalb des Wassers
auf Wirtssuche zu gehen, ist Hydrachna globo-
sa (De Geer, 1778). Deren Larven parasitieren
an Corixidae, Notonectidae und Nepidae (vgl.
BoTTGER 19722; Abb. 3b). Dass aquatische
Larven der Wassermilben an Larven holo-
metaboler Insekten (z. B. von Stein- und
Kécherfliegen, Dipteren oder Kifern) parasi-
tieren, kommt eher selten vor. Fast ausschlie(3-
lich werden von ihnen Imagines holometa-
boler Insekten parasitiert. Vielleicht ist es aber
auch so, dass diese Form des Parasitismus
bisher nur selten dokumentiert worden ist.
So konnten Larven der Feltriidae an Tricho-
pterenlarven saugend festgestellt werden und
Larven der Quellmilbe Chelonzideopsis annemsi-
ae Romijn, 1920 (fur die Gattung sind er-
wachsene Chironomiden als Wirte bekannt;
SmitH & OLIVER 19806) parasitieren offenbar
auch an Larven von Chironomiden (eigene,
unpublizierte Beobachtungen). Es gibt so-
gar Hinweise darauf, dass einzelne Arten in
der Lage sind, sowohl an Puppen als auch an
Imagines ihrer Wirte zu parasitieren (Sperchon
setiger Thor, 1898 an Simuliidae: MArTIN 2000
RENz et al. 2004).

Als Beispiel fiir den typischen Lebenszyklus
aquatischer Larven sei derjenige von Limmnesia
macnlata (Miller, 1776) dargestellt (Abb. 3c),
einer hdufige Stillwassermilbe (BOTTGER
1972b). Nach dem Schlupf sind die Larven
im Wasser sehr aktiv auf Wirtssuche. Soweit
man weil3, erfolgt die Wirtssuche rein taktil;
eine Fernwahrnehmung der Wirte konnte
bisher nicht nachgewiesen werden. Vermut-
lich werden oftmals bereits Eier in der Nihe
der Aufenthaltsorte der Wirte abgelegt. Im
Falle der holometabolen Insekten wird die
Puppe des spiteren Wirtes aufgesucht, teil-
weise bereits die Altlarve. Die Larve hilt sich
unmittelbar am Integument des Insekts auf
und wartet, bis es sich verpuppt. Dann hef-
ten sich die Milben an ihren spiteren Wirt
und nutzen die Puppe phoretisch, indem sie
mit ihr an die Wasseroberfliche gelangen
(BortGer 1977). Eine Nahrungsaufnahme
erfolgt zu dieser Zeit noch nicht. Erst wenn
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die Imago schliipft, wechseln die Milben von
der Puppenhiille auf die Imago und begin-
nen dort ihre parasitisch-phoretische Phase.
Bei diesem Wechsel von der Puppe zur Ima-
go gibt es wiederum unterschiedliche Strate-
gien. Die Larven mancher Taxa, (z. B. Hygro-
bates spp., Unionicola spp.) bohren sich bereits
durch die Puppenhiille in das Integument
der sich entwickelnden Imago, nehmen aber
zu diesem Zeitpunkt noch keine Nahrung
auf. Erst beim Imaginalschlupf lassen sich
diese Larven dann passiv durch die Puppen-
hiille hindurch ziehen und beginnen mit der
Nahrungsaufnahme (ULLrRICH 1978; HEVERS
1980). Diese bereits frithzeitige Anheftung
am noch weichen Wirtsintegument ermaég-
licht diesen Larven auch ein Festsaugen an
Kérperregionen, die beim ausgehirteten Voll-
insekt zu stark sklerotisiert sind. Die Larven
der allermeisten Milbenarten sind nidmlich
fast ausschlieflich an weichhautigeren Inter-
segmentalbereichen festgeheftet. Deren Stra-
tegie zum Erreichen des Wirtes ist weitaus
riskanter: Sie sitzen mit den Palpen und den
FuBlkrallen relativ stabil festgeheftet an der
Insektenpuppe, oft im Bereich der Korper-
stellen, an der die Puppenhiille zuerst auf-
reiB3t. Im Moment des Schliipfens ihres Wit-
tes laufen sie dann an die ihnen genehmen
Anheftungsstellen und beginnen dort mit
ihrer parasitischen Lebensweise. Dieser Mo-
ment ist schwer zu beobachten, besonders,
wenn es sich bei den Wirten um kleine Di-
pteren handelt. Fin bemerkenswertes Beispiel
fir die Analyse dieser fur das Schicksal des
Parasiten entscheidenden Phase ist die Studie
von MrrcHELL (1998), der Arrenurus-Larven
(A. rotundus (Marshall, 1908)) bei der Wirts-
findung und Anheftung an Ceratopogoni-
dae (Diptera, Nematocera) untersuchte. Er
konnte bei seinen Beobachtungen feststellen,
dass nur etwa 25% der an den Wirtspuppen
befindlichen Milbenlarven eine erfolgreiche
Anheftung am adulten Wirt gelingt.

Fir einzelne Arten mit aquatischen Larven
kénnen die Verluste bei der Wirtsfindung je-
doch nichts so hoch sein wie bei obigem Bei-
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spiel, da ihre Miitter insgesamt nur sehr weni-
ge Eier legen (DaviDs 1997; MARTIN, einge-
reicht). Offenbar ist hier die Wirtsfindung sehr
viel effizienter, so dass es nur geringe Verluste
wihrend der Wirtsfindung und der parasiti-
schen Phase gibt.

3.3. Das Wirtsspektrum der Wassermilben

Zwischen den Wassermilben und ihren In-
sektenwirten hat eine Koevolution stattge-
funden (SmrtH & OLIVER 1976, 1986; SmiTH
et al. 2001). Die aquatischen Larven vieler
Arten der hheren Wassermilben haben sich
dabei immer mehr an die Dipteren angepasst.
Der Ursprung und die Evolution der mo-
dernen Genera und Familien folgten augen-
scheinlich der rasanten Radiation der Nema-
toceren wihrend des Jura und der frithen
Kreide.

Das Wirtsspektrum der Wassermilben ist ins-
gesamt sehr breit. Unter den Wirten sind
Vertreter fast aller Ordnungen der merolim-
nischen Insekten zu finden, also fast alle Taxa,
deren Larven aquatisch leben. Betrachtet man
fir die europdischen Wassermilbenfamilien
die Ordnungen sowie bei den Diptera auch die
Familien, aus denen Wirte stammen (Tab. 1),
ist festzustellen, dass die Dipteren das vor-
herrschende Wirtstaxon sind. Die Nemato-
ceren sind entsprechend ihrer Haufigkeit als
limnisch lebende Dipteren deutlich verbrei-
teter als die Brachycera, von denen nur weni-
ge Wirtsfamilien bekannt sind (z. B. Empi-
didae, Ephydridae). Unter den Familien der
Nematocera sind fir die meisten Wassermil-

ben die Chironomiden als (oft einziges)
Wirtstaxon bekannt. Betrachtet man Popu-
lationen von Wassermilben unterschiedlich-
ster Lebensrdume, so haben infolgedessen oft
die meisten der vorkommenden Arten einen
Chironomidenwirt. Andere Miickenfamilien,
aus denen man Wirte kennt, sind die Limo-
niidae, Pediciidae, Tipulidae, Simuliidae, Dixi-
dae, Chaoboridae, Ceratopogonidae, Culici-
dae, Mycetophilidae, Trichoceridae und Psy-
chodidae.

Aber auch unter den Nicht-Dipteren wird ein
weites Spektrum von Taxa parasitiert: Neben
den typischen limnischen Gruppen Plecoptera
und Trichoptera sind dies Vertreter aus vielen
Familien der Coleoptera, Heteroptera, Odo-
nata und andere. Interessanterweise werden
die Imagines der Ephemeroptera nicht als
Wirt genutzt; vermutlich verhindert deren
Subimaginalstadium einen Parasitismus
durch die Wassermilben. Es gibt allerdings
etwas unklare Befunde hinsichtlich des Para-
sitismus an Eintagsfliegenlarven (VIETS
1923). Eine weitere Gruppe, die von den
Wassermilben nicht befallen wird, sind die
limnischen Netzfliigler (Megaloptera und
Neuroptera). Bei diesen verhindert wahr-
scheinlich ihre Verpuppung an Land zumin-
dest den Parasitismus der Imagines (WAL-
TER & PROCTOR 1999).

3.4. Evolutive Trends
Die Details des Parasitismus sind von Art

zu Art sehr unterschiedlich und komplex,
es sei daher hier auf einige Trends im Parasi-

Tab. 1: Die Uberfamilien und Familien der europdischen Wassermilben, ihre bisher bekannten
Wirte unter den Insekten und ihr Beutespektrum. Soweit nicht anders angegeben handelt es sich bei
den Wirten um Imagines. System der Wassermilben nach Davips et al. (2007), Wirtspektren nach
SmitH & OLIVER (1986), SyiTH et al. (2001), Daten aus eigenen Untersuchungen und einer noch
unveroffentlichten Datenbank, Beutespektren aus BOTTGER (1970), PROCTOR & PRITCHARD (1989)
und MARTIN (2004b).

Tab. 1: Superfamilies and families of European water mites, their known hosts among insects and
their diets. If not differently indicated, it does concern with host imagos. Systematics of the water
mites after DAVIDS et al. (2007), host spectra after SmiTH & OLIVER (1986), SyiTH et al. (2001) and
from unpublished data from a database, diets from BoTTGER (1970), PROCTOR & PRITCHARD (1989)
and MARTIN (2004b).
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Wassermilbentaxa

Stygothrombioidea
Stygothrombiidae
Hydrovolzioidea
Acherontacaridae
Hydrovolziidae

Eylacidea
Apheviderulicidae
Eylaidae
Limnocharidae

Piersigiidae
Hydrachnoidea
Hydrachnidae

Hydryphantoidea
Hydrodromidae

Hydryphantidae

Lebertioidea
Anisitsiellidae
Bandakiopsidae
Lebertiidae

Oxidae

Rutripalpidae
Sperchontidae

Teutoniidae
Torrenticolidae
Hygrobatoidea
Aturidae
Feltriidae
Frontipodopsidae
Hygrobatidae

Lethaxonidae
Limnesiidae

Pionidae

Pontarachnidae
Unionicolidae

Wettinidae
Arvenuroidea
Acalyptonidae
Arrenuridae

Athienemanniidae
Bogatiidae
Chappuisididae
Hungarohydracaridae
Krendowskiidae
Mideidae
Mideopsidae
Momoniidae
Neoacaridae
Nudomideopsidae
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Wirte (nur Dipteren auf
Familienniveaw)

Plecoptera (Larven und Imagines)

Coleoptera
Trombidia, Heteroptera, Coleoptera, Diptera
(BEmpididae)

Coleoptera
Heteroptera, Coleoptera
Heteroptera, Odonata

Coleoptera

Heteroptera, Coleoptera

Diptera (Chaoboridae, Culicidae,
Chironomidae)

Collembola, Heteroptera, Odonata,
Plecoptera, Trichoptera, Diptera
{Chironomidae, Tipulidae, Mycetophilidae,
Trichoceridae, Culicidae, Empididae,
Ceratopogonidae, Simuliidae, Ephydridae,
Limoniidae, Psychodidae)

Diptera (Chironomidae, Dixidae)
Diptera (Chironomidae)
Diptera (Chironomidae)

Diptera (Chironomidae)

Diptera (Ptychopteridae)
Trichoptera, Diptera (Chironomidae,
Tipuloidea, Simuliidae; auch Larven)

Diptera (Chironomidae)
Diptera {Chironomidae)

Trichoptera, Diptera (Chironomidae)
Trichoptera, Diptera (Chironomidae)
unbekannt

Trichoptera, Diptera (Chironomidae,
Tipuloidea, Chaoboridae)

unbekannt
Diptera (Chironomidae)

Diptera (Chironomidae)

unbekannt
Trichoptera, Diptera (Chironomidae)

Diptera (Chironomidae)

Diptera (Chironomidae)

Odonata, Diptera (Chironomidae, Culicidae,
Dixidae, Chaoboridae, Ceratopogonidae),
Coleoptera (Larven)

Diptera (Chironomidae, auch Larven)
Diptera

unbekannt

unbekannt

Diptera (Chironomidae)

Diptera (Chironomidae)

Diptera (Chironomidae)

Trichoptera

Diptera (Chironomidae)

Diptera

Nahrung

unbekannt

unbekannt
Hydrachnidia-Eier

unbekannt

Ostracoda, Cladocera

Larven von Chironomidae, andere
Dipterenlarven, verwundete Tiere
(Ephemeroptera, Asellus, Daphnia)
Ostracoda

Eier von Insceta (Corixidae, Odonata),
Kannibalismus

Eier von Insecta (Odonata, Trichoptera,
bevorzugt Chironomidae)

Eier von Odonata, Eier von Diptera
{Culicidae), Eier von Hydrachnidia, semi-
aquatische Ostracoda, Larven von
Chironomiden (7)

Larven von Chironomidae

unbekannt

Larven von Chironomidae (auch frischtot),
Larven von Ephemeroptera, Larven von
Tipuloidea

Larven von Chironomidae, Cladocera,
Copepoda

unbekannt

Larven von Chiropomidae (auch frischtot),
Larven anderer Diptera (Simuliidae,
Ceratopogonidae), Larven von Plecoptera,
Larven von Ephemeroptera

kleine Crustacea, Larven von Culicidae
Larven von Chironomidae

Larven von Chironomidae

Larven von Chironomidae

unbekannt

Larven von Chironomidae, Larven von
Culicidae, Larven von Ephemeroptera,
Ostracoda, Cladocera

unbekannt

Copepada, Cladocera, Asellus aquaticus, Eier
von Insecta (Trichoptera, Culicidae), Eier von
Fischen, Larven von Chironomidae, Larven
anderer Diptera (Culicidae, Chaoboridae),
Larven von Ephemeroptera, andere
(weichhiutige) Wassermilben, auch
Kannibalismus

Copepoda, Cladocera, Ostracoda, Larven von
Chironomidae, Larven von Ephemeroptera,
weichhidutige Wassermilben

Ostracoda

Copepoda, Cladocera, Larven von
Chironomidae, Gewebe von Moliusea
Larven von Chironomidae (?)

unbekannt

Copepoda, Cladocera, Ostracoda, Larven von
Diptera, Larven von Ephemeroptera,
Kannibalismus

Ostracoda, Larven von Chironomidae (7)
unbekannt

unbekannt

unbekannt

unbekannt

Larven von Diptera

Cladocera, Larven von Diptera

Larven von Diptera

Larven von Chironomidae (7)

unbekannt
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tismus eingegangen, die die Verhiltnisse zu-
mindest in erster Anndherung beschreiben
(vgl. Abb. 4). Die Anheftung zur Nahrungs-
aufnahme am Wirt verlduft bei vielen Taxa
tber die Ausbildung eines Stylostoms, einer
Art Fra3r6hre. Die Bildung dieses Stylostoms
wird durch den Parasit ausgeldst. Es ist je-
doch noch unklar, ob es letztlich durch den
Parasit oder den Wirt produziert wird. Das
Vorkommen oder Fehlen des Stylostoms
sowie die genaue Struktur der Rohren ist art-
spezifisch; die Ergebnisse der bisher darauf-
hin untersuchten Taxa zeigen, dass es offen-
bar recht klare Unterschiede im Bau des Stylo-
stoms zwischen niederen und hoheren Was-
sermilben gibt (ABro 1979; Smrrr 2003).

Die Dauer des Parasitismus ist sehr unter-
schiedlich (vgl. SmrtH et al. 2001). Viele héhe-
re Wassermilben parasitieren nur einige we-
nige Tage, andere bis zu zehn Monate. Im
Extremfall kann der Parasitismus nimlich da-
durch verlingert sein, dass die Wassermilbe
postparasitir am Wirt verbleibt und schon in
das darauf folgende Ruhestadium, die Pro-
tonymphe tibergeht. Dies passiert z. B. bei
Besiedlern temporirer Gewisser (z. B. Hy-

drachna spp., Eylais spp.), die dadurch die
Austrocknung ihrer Gewisser tberstehen
koénnen (WIGGINS et al. 1980).

Uber die Auswirkung des Parasitismus auf
den einzelnen Wirt gibt es relativ wenige La-
boruntersuchungen: Die Wirkung ist meist
direkt von der Intensitit der Parasitierung
abhingig und reicht von kaum merklicher
Beeintrichtigung, einer verringerten Lebens-
dauer, einer verzogerten Larvalentwicklung,
wenn Larven parasitiert werden, bis hin zu
verringertem Fortpflanzungserfolg (PrLuc-
FELDER 1970; Laxciant 1975, 1979, 1983;
SmrrH 1988; Davips 1997). Tendenziell ist es
wohl so, dass der Schaden fiir den Wirt bei
den phylogenetisch héheren Milben gerin-
ger ist als bei den urspriinglichern Formen
(Abb. 4). Die Intensitit des Befalls durch
urspriingliche Taxa ist oft sehr hoch (z. B.
wurden mehr als 100 Larven von Lzwnocha-
res aquatica an einem Wasserldufer festge-
stellt, BOTTGER 1972a). Im Zusammenhang
mit den Anheftungsstellen (s. u.) gibt es al-
lerdings das Phinomen, dass auch héhere
Wassermilben eine starke Intensitit der Pa-
rasitierung erreichen kénnen (z. B. Larven

phylogenetisch jung

spezifisch
niedrig, hoch
gering
c
[
£
2
g Spezifitdt der Intensitat der
Anheftungsstellen Parasitierung
niedrig
E Dauer der Nahrungsaufnahme,
o GroRe des Parasiten
|'E Auswirkung auf den Wirt
Abb. 4: Evolutive Trends
. beim Parasitismus der Was-
unspezifisch, hoch, sermilben.
kann wechseln groR hoch

Fig. 4: Evolutionary trends

phylogenetisch alt

in the parasitism of water

mites.
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von Feltria rouxi Walter, 1907; EFFORD 1963;
MARTIN 1998). Betrachtet man die Auswir-
kung des Parasitismus auf die Wirtspopu-
lation, so kann man sehr unterschiedliche
Anteile von parasitierten Wirten (Privalen-
zen) feststellen, die zwischen unter 10 % und
mehr als 50 % schwanken (SmrtH et al. 2001;
StUR et al. 2005); selten werden bis zu 100
% erreicht (ANDRES & CORDERO 1998; ROLEF
2000). Vermutlich hat die Parasitierung aber
auch bei hohen Privalenzen keine grof3en
Folgen fur die Wirtspopulationen als Gan-
zes, da die Auswirkungen auf den indivi-
duellen Wirt meist nicht so drastisch sind,
dass er sich nicht mehr fortpflanzt. Es gibt
aber auch — allerdings etwas unsichere —
Angaben tber Zusammenbriiche von
Wirtspopulationen durch Wassermilben
(SmrrH 1988).

Zu den Anheftungsstellen am Wirt seien hier
auch einige Trends genannt, die die wichtig-
sten Phinomene zusammenfassen (Abb. 4,
vgl. auch SmitH & OLIVER 1986). Phylogene-
tisch urspringliche Wassermilben wihlen ihre
Anbheftungsstellen sehr unspezifisch aus. Sie
befinden sich meist an Thorax und Abdo-
men, aber auch am Kopf und an den Fli-
geln. Alle geeigneten Stellen der Wirtskutiku-
la werden als Saugort genutzt, dies sind be-
vorzugt weiche, wenig sklerotisierte Bereiche
(z. B. intersegmentale Abschnitte). Lizznocha-
res aquatica wechselt sogar die Anheftungs-
stelle zwischenzeitlich (BOTTGER 1972a), d. h.
eine meist stabile Anheftung wird gelést und
an einer anderen Stelle am nichsten Entwick-
lungsstadium des Wirtes neu ausgebildet.
Von dieser unspezifischen, eher willktirlichen
Wahl einer Anheftungsstelle gibt es einen
Trend zur Bevorzugung spezifischer Tagma-
ta des Wirtskorpers. Eher gréfiere Larven
(z. B. Vertreter der Lebertiidae, Sperchontidae
und Torrenticolidae) heften sich bevorzugt
am Thorax (oftmals an den Beinbasen) oder
am Cervix an. Die phylogenetisch jiingsten
Taxa der Wassermilben (z. B. A#ractides spp.,
Feltria spp., Arrenurus spp.) bevorzugen dem-
gegeniiber Anheftungsstellen am Abdomen
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und hier oftmals spezifische Regionen. Ein-
her mit dieser Spezialisierung auf bestimmte
Anheftungsstellen geht offenbar die Tatsa-
che, dass die Larven immer weniger Nahrung
am Wirt aufnehmen und dadurch kleiner
werden kénnen. Postparasitire Wassermil-
benlarven hoherer Taxa sind kaum von Eilar-
ven zu unterscheiden, Larven urspringliche-
rer Taxa nehmen fast das 600-fache an Grol3e
zu (z. B. Hydrachna conjecta Koenike, 1895;
Davips 1973).

Wie die Larven postparasitir zurtick ins Was-
ser finden, ist noch weitgehend ungeklirt, es
gibt nur einzelne, sich haufig widersprechen-
de Befunde. Vermutlich gibt es nicht nur eine,
sondern mehrere parallel existierende Mecha-
nismen. So konnte gezeigt werden, dass man-
che Arten offenbar erhohte Luftfeuchtigkeit,
d. h. die Anwesenheit von Wasser, feststellen
kénnen (z. B. ANDERSON 2003). Eine Rolle
bei der Ablésung der Larven kénnen aber
auch physiologische Verinderungen beim
Wirt spielen. SmMrtH & LAUGHLAND (1990) ver-
muten, dass bei der Eiablage ausgeschiittete
Hormone in der Himolymphe des Wirtes
eine Ablosung der Parasiten bewirken kon-
nen. Bei anderen ist der zur Loslésung ent-
scheidende Faktor der direkte Kontakt mit
dem Wasser, z. B. bei der Eiablage von Libel-
len (RoLrr 1997; RoLer & MARTENS 1997).
Die Larven mancher Arten kdnnen sich eine
gewisse Strecke auch auerhalb des Wassers
fortbewegen, so dass sie moglicherweise nicht
unmittelbar von ihren Wirten ins Wasser
zurtiickgebracht werden miissen (ULLRICH
1978). Bei vielen Wirtsarten kehren nur die
Weibchen zur Eiablage an ein auch fir die
Wassermilben geeignetes Habitat zuriick. So
wirte es aus Sicht der Wassermilben vermut-
lich am erfolgreichsten, ausschlief3lich diese
als Wirte zu nutzen. Man hat zwar fiir einzel-
ne Arten tatsichlich eine Weibchenpriferenz
gefunden (MiTcHELL 1959). Wie die Larven
die zukiinftigen Geschlechter der Wirte jedoch
differenzieren kbnnen, ist unklar. In Labor-
experimenten zeigten z. B. Arrenurus spp.-
Larven auch dann eine Priferenz fir Pup-
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pen aus denen Weibchen schliipften, wenn
diese unter schlechteren Ernihrungsbedin-
gungen aufwuchsen als Mannchen-Puppen
(LANCIANI 1988). Vereinzelt gibt es aber auch
Nachweise flir eine Priferenz von Wirts-
Minnchen (MrtcHELL 1967). Protandrie
kann ebenfalls eine Rolle bei der Bevorzu-
gung eines Geschlechtes spielen. Wesentli-
cher sind aber wohl bei einer Ungleichheit in
der Parasitierung der Geschlechter Verhal-
tensunterschiede der Wirte bei Fortpflan-
zung und Eiablage (MULLEN 1977; ShiTH &
McIver 1984). In den meisten Fillen ist das
Geschlechterverhiltnis der Wirte jedoch aus-
geglichen (GLEDHILL et al. 1982; KouwrTs &
Davips 1984).

4. Vorgehensweise bei der Aufklirung
der Parasit-Wirt-Beziehungen

4.1. Probleme bei der Bearbeitung und
Fallbeispiel

Wie oben dargestellt, ist der Parasitismus der
Wassermilben in seinen Grundziigen be-
kannt, insgesamt gesehen kennt man aber nur
fir einen Bruchteil der Arten (ca. 20 %) die
Morphologie der Larven. Zu einem grof3en
Teil ist die Beschreibung jedoch sehr unzu-
reichend und zur Bestimmung auf Artniveau
nicht brauchbar. Von diesen morphologisch
zumindest irgendwie bekannten Arten gibt
es wiederum nur fiir einen Teil Untersuchun-
gen zu ihrem Wirtsspektrum (far ca. 10 %
der Arten insgesamt). Und nur fiir ganz we-
nige Arten liegen tatsichlich parasitologische
Untersuchungen von mehr als einer Probe-
stelle vor (MARTIN, unpubliziert).

Vor diesem Hintergrund wird hier exempla-
risch auf den Parasitismus von Quellmilben
Luxemburgs eingegangen. Luxemburg ist ein
limnofaunistisch intensiv untersuchtes Land,
hier sind fast flichendeckend Quellen, kleine-
re FlieBgewisser mit dem hyporheischen In-
sterstitial, Flisse sowie zurzeit unterschiedli-
che Standgewisser auf ihre Fauna hin unter-
sucht worden. In einer Studie tiber die Be-

siedlung des hyporheischen Interstitials und
der Quellen des Landes (GERECKE et al.
2005) fiel auf, dass besonders unter den Was-
sermilben viele ausschlieBlich oder bevor-
zugt Quellen besiedelnde, also krenobionte
und krenophile Arten zu finden sind. Fir
das Luxemburger Nationalmuseum fiir Na-
turgeschichte sollte untersucht werden, ob
alle diese Arten tatsichlich parasitische Lar-
ven ausbilden und inwiefern die starke
Quellbindung der Wassermilben méglicher-
weise durch ihre Parasit-Wirt-Beziehungen
zu erkliren ist. Im Folgenden wird an die-
sem Beispiel erldutert, wie man generell an
eine solche Bearbeitung herangehen sollte
(Abb. 5) und wie diese konkret ausgesehen
hat.

4.2. Die quellbewohnenden Wassermil-
ben Luxemburgs

Der erste Schritt ist eine genaue Kenntnis des
Arteninventars der jeweiligen Probestelle (vgl.
Abb. 5). Erst, wenn man nach giinstigsten-
falls mehrfach im Jahr erfolgten benthischen
Probenahmen weil3, welche Arten am Stand-
ort vorkommen, kann man mit den Vorat-
beiten einer Analyse beginnen.

In Luxembutg war die Situation recht giinstig;
Ein Teil der Arten der sieben ausgewihlten
Probestellen war bereits aus einer fritheren In-
ventarisierung der Quellen (GERECKE et al.
2005) bekannt. Zudem wurden in zwei Jah-
ren, 2002 und 2003, an mehtreren Terminen
Proben aus dem Benthos enthommen, so
dass schlieBlich fiir die sieben Quellen 24 Ar-
ten festgestellt werden konnten. Um die Be-
trachtung der Larvalmorphologie nicht nur auf
die Arten der Hauptprobestellen zu beschrin-
ken, wurden all diejenigen mit einbezogen, die
nach GERECKE et al. (2005) in Luxemburger
Quellen nachgewiesen wurden. Insgesamt er-
gab sich damit eine Zahl von 37 quellbewoh-
nenden Wassermilben (vgl. Tab. 2).

Der nichste Schritt ist eine Uberpriifung der
Literatur zu den ermittelten Arten im Hin-
blick darauf, ob bereits brauchbare Beschrei-
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unbekannte Probestelle(n)
mit unklaren Parasit-Wirt-Beziehungen

(Benthosbeprobung, erwachsene Milben und Nymphen)

Analyse des Arteninventars

=

Literatursichtung nach bekannten, nutzbaren

Larvalbeschreibungen

=

Laborzucht noch nicht (ausreichend) beschriebener Larven
anhand eindeutig zu bestimmender Mutter

-

Beschreibung bzw. Neubeschreibung der Larven |

=

Erstellung eines regionalisierten Bestimmungs-

schlussels fur die Probestelle(n)

Abb. 5: Einzelne Schritte zum

-

Vorgehen bei der Aufklirung von
Parasit-Wirt-Beziechungen von

Analyse der an Wirten anheftenden Wassermilbenlarven,

Bestimmung der Wirte

Wassermilben an noch nicht un-
tersuchten Standorten.

Fig. 5: Single steps in the approach
to the study of parasite-host asso-
ciations at study sites not yet

examined.

Wirtsspektren, Anheftungsstellen, Pravalenzen,

age

Parasitologische Befunde:

Intensitaten...

bungen ihrer Larven vorhanden sind. Auch
hier war die Situation in Luxemburg recht
glinstig, da fiir eine Vielzahl der Arten Lar-
ven bereits aus anderen Untersuchungen be-
kannt waren (ULLricH 1976; MaRTIN 2000,
2003).

Arten jedoch, deren Larve noch unbekannt
oder nur unzureichend beschrieben ist, mis-
sen dann geziichtet werden, das heil3t, es muss
versucht werden, Weibchen der entsprechen-
den Arten zu finden. Dazu dienen glinstig-
stenfalls Individuen aus dem entsprechen-
den Untersuchungsgebiet. Wenn diese Arten
jedoch am Standort selten oder lebend schwer
zu bestimmen sind, muss man anders vor-
gehen. Im ersten Fall muss man anhand von
Literatur Fundorte ermitteln, an denen die
Art hiufiger ist, und sich die Tiere dort be-
sorgen. Bei Arten, die lebend nicht vonein-
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ander unterschieden werden koénnen (z. B.
Vertreter der Lebertiidae), muss man an
Standorten, an denen die Art haufig ist, Weib-
chen sammeln und sie einzeln in die Zucht
nehmen. Die Zucht der meisten Milben aus
Stillgewissern, FlieBgewissern und Quellen
ist unproblematisch und kann auch bei Be-
wohnern lotischer Gewisser im Stillwasser-
milieu erfolgen. Nur ausnahmsweise waren
Zuchtversuche bei Quellbewohnern und den
Arten des hyporheischen Interstitials bisher
erfolgreich; diese Arten scheinen fiir eine Ei-
ablage besondere Anspriiche zu stellen.

Bei der Zucht selbst haben sich unterschied-
liche Gefil3e (z. B. Gewebekulturplatten) be-
wihrt, die ein raues Substrat aufweisen soll-
ten (z. B. Aquariensilikon, auf das vor der
Trocknung Sand gestreut wird; Details vgl.
MARTIN 1998). Bei den FlieBwasserformen hat
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Tab. 2: Aktuell aus Luxemburger Quellen bekannte 37 Wassermilbenarten und ihr Vorkommen an
unterschiedlichen Probestellen (vgl. Text). Fett: Arten der Emergenzprobestellen E1-E7, x = Art
wurde nur im Benthos, nicht jedoch in der Emergenz nachgewiesen, xx = Arten sowohl im Benthos
als auch in der Emergenz nachgewiesen. Rechte Spalte: Vorkommen der Arten an anderen Probe-
stellen (a. P), vgl. GERECKE et al. 2005, + = Arten an anderen Probestellen und den Emergenzpro-
bestellen nachgewiesen, ++ = Arten sind nur aus anderen Quellen bekannt, - = Art nur von den
Emergenzstandorten bekannt; (verdndert nach MarTiN 20006).

Tab. 2: The currently known 37 water mite species from Luxembourgian springs and their occur-
rence at different sites (see text). In bold: species at the emergence sites E1-E7, x = species sampled
only in the benthos, not in the emergence traps, xx = species known from both the benthos and the
emergence traps. Right column: Species known from other spring sites (a. P), see GERECKE et al.
2005, + = species known from both the emergence traps and from other sites, ++ = species only
known from other spring sites, - = species only known from the emergence sites; (modified from
MarTIN 2000).

El E2 E3 E4 ES E6 E7 a. P,

Panisellus thienemanni X -
Panisus michaeli ++
Acerbitas palustris XX XX XX +
Acerbitas pachystoma ++
Thyepsis cancellata XX +
Partnunia steinmanni ++
Protzia eximia ++
Tartarothyas romanica X X +
Sperchonopsis verrucosa XX +
Sperchon clupeifer X +
Sperchon denticulatus ++
Sperchon insignis XX +
Sperchon longissimus XX XX XX +
Sperchon squamosus XX XX XX +
Sperchon thienemanni XX XX XX XX XX +
Bandakia concreta XX XX +
Lebertia crenophila ++
Lebertia glabra X XX +
Lebertia holsatica XX +
Lebertia sefvei XX XX +
Lebertia stigmatifera X +
Hygrobates norvegicus XX XX +
Atractides fonticolus XX XX +
Atractides nodipalpis ++
Atractides pennatus XX +
Feltria rouxi XX +
Pseudofeltria scourfieldi XX XX +
Pionidae indet. (cf. Tiphys sp.) XX -
Ljania bipapillata XX XX XX XX +
Aturus crinitus ++
Aturus fontinalis ++
Kongsbergia walteri ++
Mideopsis willmanni XX -
Chelomideopsis annemiae ++
Arrenurus cylindratus ++
Arrenurus fontinalis XX XX XX +
Arrenurus inexploratus ++

Arten pro Probestelle 7 1 8 9 6 5 10




Wassermilben und Insekten: Ein Uberblick tiber eine selten betrachtete Bezichung

61

sich gezeigt, dass kleine, im Gefil3 befindli-
che Steinchen gerne fur die Eiablage benutzt
wurden; die Ablage erfolgte bevorzugt auf
der Unterseite der Steine. Eine den Freiland-
bedingungen angepasste Wasser- bzw. Hil-
terungstemperatur ist ginstig, aber nicht
immer etforderlich. Wenn man die Milben
nicht unmittelbar vor der Eiablage — sie ste-
hen dann unter einem gewissen Ablagedruck
—ins Labor bringt, ist es wichtig, die Tiere zu
fittern. Meist ist es erfolgreich, zundchst klei-
ne, nicht rduberische Chironomidenlarven
oder Ostracoden anzubieten, da diese fur die
meisten Arten eine geeignete Nahrung dar-
stellen. Da fur viele Arten die Erndhrungsan-
spriiche noch unklar sind (s. u.), kann es sein,
dass man damit doch nicht die optimalen
Beuteorganismen ausfindig gemacht hat.
Ginstig ist es daher, bereits beim Aussortie-
ren der Milben flir die Zucht aus den Proben
unterschiedliche Tiergruppen als potenzielle
Beutetiere mit aufzusammeln, um das im
Lebensraum der Milbenart vorkommende
Nahrungsangebot gleich auf seine Eignung
hin tberpriifen zu kénnen. Im Idealfall le-
gen die so gehaltenen Weibchen alsbald Eier,
in denen sich innerhalb oft weniger Wochen
die Larven entwickeln, die nach dem Schlupf
in Ethanol oder Koenikes Gemisch (Volu-
menverhiltnis Glycerin : Eisessig : Wasser
10:3:0) fixiert werden kénnen. Die Miitter
koénnen ebenfalls fixiert (meist in Koenikes
Gemisch), pripariert und zu einem mikros-
kopischen Priparat verarbeitet werden; dies
ermoglicht erst die Bestimmung (zur Metho-
dik der Priparation vgl. GERECKE 1994). Die
aus den Fiern schliipfenden Larven kénnen
dann dieser Art zugeordnet werden. Die Lar-
ven kénnen dann nach der Priparation be-
schrieben werden (zur Larvalmorphologie
und Priparation vgl. PRasAD & Cooxk 1972;
GERECKE & MARTIN 2000).

Am einfachsten ist es, anschlieBend einen
Bestimmungsschlussel fir die Larven der
untersuchten Region zu entwerfen. Im Falle
der Quellmilben Luxemburgs war es notwen-
dig, die Larven von zehn Arten zu beschrei-

Entomologie heute 20 (2008)

ben oder wieder zu beschreiben, um zumin-
dest alle Larven der sieben Hauptprobestel-
len eindeutig ansprechen zu kénnen. Giins-
tig war die Situation auch dadurch, dass an
den einzelnen Quellstandorten nur maximal
zehn Arten nachgewiesen werden konnten
(Tab. 2). Aus diesen Beschreibungen und
dem Wissen um die Arten mit bereits be-
kannten Larven wurde ein Bestimmungs-
schlissel erstellt, der fast alle der 37 fur Lu-
xemburgs Quellen bekannten Arten umfass-
te (MARTIN 2006).

Erst danach kénnen die Parasit-Wirt-Bezie-
hungen aufgeklirt werden. Die Vorgehens-
weise in Luxemburg ist auch auf entsprechen-
de Untersuchungen andernorts anwendbar.
An den sieben ausgewihlten Quellen wur-
den 1999 Emergenzfallen aufgestellt, um die
Imagines der merolimnischen Insekten tiber
ein Jahr hinweg zu fangen (zur Methodik vgl.
MARTIN & STUR 20006, STUR et al. 2005). Die
gefangenen Insekten miissen in allen Fallen
auf anheftende Wassermilben untersucht
werden. Die Milbenlarven werden von ihren
Wirten getrennt, nachdem protokolliert wur-
de, wo die Parasiten genau angeheftet waren.
AnschlieBend kénnen die Larven pripariert
und mithilfe des erstellten Schlissels be-
stimmt werden. Ebenso erforderlich ist die
darauf folgende Determination der Wirte bis
zur Art; dies muss meist durch Experten er-
folgen, umso mehr, als an fast allen Standor-
ten die artenreichen und damit relativ schwer
zu bestimmenden Chironomiden den Haupt-
anteil an Wirten ausmachen (s. 0.). Sind die
parasitischen Wassermilben und ihre Wirte bis
auf Artniveau determiniert, kann eine Analyse
der Parasit-Wirt-Beziehungen erfolgen.

4.3. Ausgewihlte Ergebnisse

4.3.1. Wirtsspektrum

Die eingangs gestellte Frage, ob die Quell-
milben mehrheitlich eine parasitische Larve

haben, ist nach der Analyse der Luxemburger
Quellmilben und ihrer Wirte klar zu beant-
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worten. Fur fast alle Arten der Untersu-
chungsstellen konnten Wirte nachgewiesen
werden. Dies deckt sich mit anderen, neueren
Untersuchungen an Quelllebensrdumen aus
Nordamerika und den Alpen (Syrrn 1991;
GERECKE & MARTIN 2000). Quellmilben ha-
ben also einen fiir fast alle Wassermilben ty-
pischen Lebenszyklus.

Fir 20 Arten aus den Emergenzfallen konn-
te das Wirtsspektrum meist auf Artniveau
ermittelt werden (alle weiteren Angaben nach
MarTIN 2006; MARTIN & STUR 2005, 20006;
Stur et al. 2005). Insgesamt handelte es sich
dabei um mindestens 35 Wirtsarten, die alle
zu Miickenfamilien unter den Dipteren ge-
horten (Tab. 3). Mit finf Arten waren die
Limoniidae vertreten, die Wirte fir die bei-
den phylogenetisch urspriinglichsten nachge-
wiesenen Milbenarten Thyopsis cancellata
(Protz, 1896) und Acerbitas palustris (Koeni-
ke, 1912). Eine quellgebundene Kriebelmii-
cke war exklusiver Wirt von Sperchon insignis
Wialter, 1906 und zwei Dixidenarten waren
die Wirte von Arrenurus fontinalis Viets, 1920.
Alle ibrigen 16 Wassermilbenarten waren
ausschlief3lich an 27 Chironomiden-Taxa an-
geheftet; mehr als 90% der Wirtsindividuen
waren Chironomiden.

4.3.2. Intensitit der Parasitierung,
Wirtsspezifitit und Quellbindung

Die Intensitit der Parasitierung war sehr un-
terschiedlich. Sie schwankte zwischen 1-41
Wassermilben pro Wirtsindividuum (Maxi-
mum: 41 Acerbitas palustris-Larven an Molo-
Philus sp.; Limoniidae). Die mittlere Intensi-
tit war zumindest bei einzelnen Arten erwar-
tungsgemill bei den Abdominalparasiten
(Ljania bipapillata; 2,7, max. 21, Arrenurus fon-
tinalis; 3,7, max. 12) héher als bei den Thora-
kalparasiten (Sperchon spp. und Lebertia spp.
1,2-1,8, max. 6). Die Anzahl der Wirtstaxa,
die ja zumindest auch ein gewisses Mal3 fiir
die Wirtsspezifitit darstellt, ist sehr unter-
schiedlich. Fiir manche Wassermilben konn-
te nur eine Wirtsart festgestellt werden (z. B.

far Sperchon insignis), andere (Sperchon thiene-
manni Koenike, 1907 und Ljania bipapillata)
hatten zehn Wirtsarten. Wenn man sich je-
doch nur diejenigen Wirtsarten anschaut, an
denen mehr als 80 % der Larven einer Was-
sermilbenart angeheftet waren, dann verengt
sich das Wirtsspektrum oftmals deutlich. In
diesem Falle waren maximal flinf Wirtsarten
von Atractides fonticolus (Viets, 1920) befal-
len, bei den tibrigen Arten waren an maximal
drei Arten mehr als 80 % der Wassermilben-
larven angeheftet. So kann man sagen, dass
auch bei vermeintlich breitem Wirtsspektrum
oftmals doch nur wenige Wirte stirker para-
sitiert sind und die ibrigen Wirtsarten ver-
mutlich einer Art Risikostreuung dienen.

GERECKE & D1 SABATINO (1996) vermuteten,
dass die Quellbewohner eine strenge Spezifi-
tat fur ebenfalls streng quellgebundene Wirte
aufweisen sollten. Nur so kénnten die Lar-
ven mit einer hohen Wahrscheinlichkeit post-
parasitir wieder in geeignete Habitate zurtick-
kehren. Um dies fir die Befunde aus Luxem-
burg einschitzen zu kénnen, wurden die
Milben- und Wirtsarten hinsichtlich ihrer
Quellbindung eingestuft (in Tabelle 3 sind
die Arten durch * hervorgehoben). Als quell-
gebunden wurden solche Arten eingestuft,
die entweder ausschlieB3lich oder bevorzugt
Quellen besiedeln (d. h. krenobionte und
krenophile Arten). Es féllt auf, dass mit Aus-
nahme der seltenen Arten Thyopsis cancellata,
Sperchonopsis verrucosa (Protz, 1896), Sperchon
clupeifer Piersig, 1896, Feltria rous: Walter, 1907
sowie einer unbestimmbaren Pionidae-Lar-
ve alle nachgewiesenen Milbenarten als quell-
gebunden eingestuft werden konnten. Unter
den Wirtstaxa kann man nur fur verhiltnis-
mifig wenige Arten eine Quellbindung an-
nehmen. Allerdings sind die 6kologischen
Anspriiche vieler Dipteren-Arten noch un-
klar, ganz abgesehen von der Méglichkeit ei-
ner regional unterschiedlichen Stenotopie ein-
zelner Arten (vgl. auch GERECKE et al. 2005).
Betrachtet man den Anteil der an quellgebun-
denen Wirten angehefteten Larven, ist fest-
zustellen, dass nur fur einzelne Arten aus-
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schlieBllich Quellspezialisten als Wirte dienen.
Bei den krenobionten Arten Sperchon insignis
und Arrenurus fontinalis sowie bei der kreno-
philen Lebertia glabra Thor, 1897 waren mehr
als 50 % der Larven an quellgebundenen Wir-
ten angeheftet. Die tibrigen Arten zeigten
keine Priferenz fur quellgebundene Wirte,
parasitierten somit mit mehr als 50 % der
Individuen an eury6ken Wirten.
Zusammenfassend kann man sagen, dass die
strikte Quellbindung der Wassermilben nicht
primir mit einer hohen Wirtsspezifitit der
Milben zu quellgebundenen Wirten zusam-
menhingt. Offenbar sind andere Faktoren
(z. B. Anpassung ihres Lebenszyklus an die
stabilen Temperaturen, optimale Nahrungs-
verfiigbarkeit) fiir die Bindung der Milben an
die Quelllebensriume verantwortlich.

4.3.3. Priavalenzen und Synchronisation
der Lebenszyklen

Von den von 75 insgesamt nachgewiesenen
Chironomiden-Arten wurden lediglich 26
parasitiert. Die Privalenz, d. h. der Anteil pa-
rasitierter Arten an den nachgewiesenen Chi-
ronomidenarten insgesamt, betrug somit
35 %. Sehr viel geringer ist allerdings die Priva-
lenz, wenn man die Individuenzahlen be-
trachtet. Nur 5 % der insgesamt geschliipften
7349 Individuen waren durch 741 Wasser-
milben parasitiert. Einzelne Taxa wiesen je-
doch deutlich hohere Befallsraten auf, so wa-
ren von Brillia bifida Kieffer, 1909 56 % der
im Jahr geschlipften Individuen parasitiert.
Auch im jahreszeitlichen Verlauf kann die
Pravalenz auf Art- und Individuenniveau
stark schwanken und durchaus hohe Antei-
le erreichen.

Die Strategien der Wassermilben im Hinblick
auf die Synchronisation der Lebenszyklen
unterscheiden sich. Einzelne Arten sind stark
mit ihrer bevorzugten Wirtsart synchronisiert,
d.h. taucht ein Wirt im Jahresverlauf zwei-
mal auf, sind diese von ebenfalls zweimal im
Jahr auftauchenden Wassermilben parasitiert
(z. B. die Wassermilbe Atractides fonticolus an
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der Chironomide Parametriocnemus stylatus
(Kieffer, 1924)). Bei anderen Milbenarten, die
zweimal im Jahr oder wihrend einer lingeren
Periode vorkommen, sind hingegen zu ver-
schiedenen Jahreszeiten unterschiedliche Wirts-
arten befallen. Die Synchronisation mit einzel-
nen Wirtsarten ist hier offenbar geringer.

Betrachtet man nur die Phinologien der Was-
sermilben ohne die der Wirte, so kann man
jahreszeitliche Unterschiede zwischen den
Arten feststellen, die zumindest potenziell
eine jahreszeitliche Einnischung und eine ver-
ringerte interspezifische Konkurrenz anzei-
gen kénnen. Manche Arten tauchen zudem
zweimal im Jahr auf. Das ist auch aus Labor-
untersuchungen bekannt, da die Weibchen
oftmals in zwei diskret getrennten Phasen
Eier ablegen (MARTIN 1998; MARTIN, einge-
reicht). Ob die Wassermilben dadurch aber
eine Konkurrenz um gleiche Wirte vermei-
den, konnte fir die untersuchten Luxembur-
ger Quellstandorte nicht festgestellt werden.

4.3.4. Anheftungsstellen am Wirt

Bei der Analyse der Anheftungsstellen zeigte
sich, dass bei den Nicht-Chironomiden die-
ser Untersuchung (Limoniidae, Simuliidae
und Dixidae) Acerbitas palustris, Thyopsis can-
cellata and Sperchon insignis fast ausschlieBlich
am Thorax angeheftet waren; alle Larven von
Arrenurus fontinalis parasitierten am Wirtsab-
domen. Auch bei den Chironomidenparasi-
ten kann man Thorakal- (Bandakia concreta
Thor, 1913, Sperchonopsis verrucosa, Sperchon
spp. und Lebertia spp.) und Abdominalpara-
siten (alle tibrigen Arten) unterscheiden. An
den einzelnen Tagmata konnte zudem bei
einigen Milben-Wirt-Assoziationen statis-
tisch signifikant eine Priferenz fir eine be-
stimmte Anheftungsstelle festgestellt werden.
So bevorzugte beispielsweise Lebertia sefvei
Walter, 1911 den dorsalen Halsbereich (Cet-
vix) der Micropsectra spp.-Wirte, wohingegen
Sperchon thienemanni an denselben Arten die
Basen der Vorderbeine als Anheftungsstelle
bevorzugte. Bei den Arten, die sich an das
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Abdomen des Wirtes anheften, gibt es eben-
falls deutliche Unterschiede in der Bevorzu-
gung einzelner Bereiche. Bei den Taxa aus
Luxemburg ergab sich ein dhnliches Bild der
Priferenzen fur einzelne Anheftungsstellen,
wie es in Abbildung 6 fir Quellmilben des
Nationalparks Berchtesgaden dargestellt ist.
Die meisten Arten waren intersegmental, und
damit an eher weichhiutigen Regionen, an-
geheftet, nur einzelne auch an den Segmen-
ten selbst (Azractides fonticolus). Hochstwahr-
scheinlich hingt dies mit der oben erwihn-
ten Strategie bestimmter Milbentaxa zusam-
men, sich mit ihren Mundwerkzeugen be-
reits durch die Cuticula der Puppe hindurch
an der Imago festzuheften und sich dann mit
dem schlupfenden Wirt durch die Puppen-
hiille ziehen zu lassen. So kdnnen die dann
noch sehr weichen Tergite oder Sternite des
Abdomens als Anheftungsstellen genutzt

werden. Auch bei den Priferenzen fiir einzel-
ne Abdominalsegmente gibt es je nach Ar-
tenkombination Unterscheide. Unter den
Chironomidenparasiten bevorzugen die Lar-
ven von Ljania bipapillata beispielsweise beim
Witt Brillia bifida die Intersegmente 1/2 bis
5/6, wohingegen die Larven an Stempellinel-
la flavidula (Edwards, 1929) fast ausschlie3-
lich an den Intersegmenten 2/3 und 4/5
festgestellt wurden. Interessant ist, dass die
Arten zwar ganz offensichtlich unterschied-
liche Anheftungsstellen bevorzugen (vgl.
auch Abb. 0), eine Konkurrenzvermeidung
dadurch jedoch bei den Freilandbefunden
kaum zu beobachten war. Sowohl in der Un-
tersuchung der Luxemburger Quellmilben
als auch z. B. bei Bachmilben Norddeutsch-
lands (MARTIN 2004a) waren nur relativ we-
nige Wirte von mehr als einer Milbenart pa-
rasitiert.

W Feltria spp. OH. norvegicus [@A. panniculatus OA. adnatus BA. walteri
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Abb. 6: Individuenanteile der Anheftungsstellen ausgewihlter Wassermilben an den Intersegmen-

ten am Abdomen ihrer Chironomidenwirte. Taxa: Feltria spp., Hygrobates norvegicus (Thor, 1897),
Atractides panniculatns (K. Viets, 1925), Atractides adnatus (Lundblad, 1956) und Atractides walteri
(K.Viets, 1925). Dieses Beispiel fiir Priferenzen unterschiedlicher Anheftungsstellen stammt aus
einer Untersuchung aus dem Nationalpark Berchtesgaden (MARTIN et al. in Vorb.).

Fig. 6: Proportions of the individuals of selected water mites attached to intersegments of their
chironomid hosts. Taxa: Fe/tria spp., Hygrobates norvegicus (Thor, 1897), Atractides panniculatns (K. Viets,
1925), Atractides adnatus (Iandblad, 1956) and Atractides walteri (K. Viets, 1925). This example for
preferences for different attachment sites derives from spring dwelling water mites from the
National Park of Berchtesgaden (MARTIN et al. in prep.).
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Fur einzelne Taxa unter den Chironomiden-
parasiten Luxemburgs konnte dartber hin-
aus gezeigt werden, dass die Verteilung der
Parasiten am Wirt symmetrisch ist. Dies be-
eintrichtigt wahrscheinlich den Flug des Wit-
tes weniger als eine asymmetrische Vertei-
lung.

Es gibt auch Hinweise darauf, dass manche
Abdominalparasiten entweder die Dorsal-
oder die Ventralseite der Chironomidenwitte
als Anheftungsstellen bevorzugen (vgl. auch
MarTIN 200442). Dies weist auf unterschiedli-
che Anheftungsstrategien der Parasiten hin,
die vielleicht durch die Morphologie oder das
Verhalten der Puppen verursacht sind. So
stellt bei den Simuliidae die Puppenmorpho-
logie ein wichtiges Kriterium zur kiinftigen
Anheftung der Larven von Sperchon setiger dar
und sie gibt auch eine Erklirung fir Wirts-
priferenzen (GLEDHILL et al. 1982). So ver-
hindert beispielsweise die Morphologie der
Puppen und ihrer Gehéuse bei Simulinn equi-
num (Linnaeus, 1758) die Anheftung der Mil-
ben, wohingegen ein postparasitires Aufsu-
chen durch die Milbenlarven bei der Puppe
von Simulinm ornatum Meigen, 1818 begtin-
stigt wird.

5. Wassermilben als Insektentiuber
5.1. Beutespektren

Nicht nutr Wassermilbenlarven sind Parasi-
ten von Insekten, sondern Nymphe und
Adultus ernahren sich meist auch rduberisch
von Insekten (z. B. D1 SABATINO et al. 2002).
Generell weill man tber die Beutespektren
der Wassermilben noch recht wenig, Zudem
stammt die Mehrzahl der oft zufilligen Be-
obachtungen aus dem Labor und man weil3
meist nicht genau, ob es sich bei dem jeweili-
gen Taxon um die Hauptbeutegruppe han-
delt oder ob manche Arten bei Hunger viel-
leicht eher unselektiv sind. In Tabelle 1 sind
die bisherigen Angaben fiir das Nahrungs-
spektrum der Wassermilben aus den verschie-
denen Familien zusammengefasst, die wie
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auch die folgenden Angaben weitgehend aus
drei Arbeiten zum Thema (BOTTGER 1970;
PROCTOR & PRITCHARD 1989; MARTIN 2004b)
und Finzelbeobachtungen stammen.

Das Beutespektrum der Nymphen und Adul-
ti einer Art unterscheidet sich meist nicht
wesentlich. Unterschiede gibt es meist ledig-
lich in der GroBe der Beute. Da die kleineren
Nymphen bestimmte Beutetiere schlechter
bewiltigen kénnen als die gréeren Adult,
fuhrt dies manchmal zu Priferenzen untet-
schiedlicher Beutetaxa (RiessEN 1982).
Betrachtet man das Wissen um die Beute-
taxa der Wassermilben insgesamt (Tab. 1),
fillt auf, dass das Beutespektrum fiir die
Arten aus ganzen Familien noch unbekannt
ist (z. B. bei den das hyporheische Intersti-
tial besiedelnden Stygothrombiidae, Chap-
puisidae, Hungarohydracaridae). Nur fir
einen Bruchteil der Arten weil3 man, wel-
ches die von ihnen bevorzugte Beute ist.
Das bisher bekannte Beutespektrum und
damit die sie erbeutenden Milben kénnen
grob in drei Kategorien eingeteilt werden.
Eine ganze Reihe von Milbengruppen (z. B.
unter den Eylaidae, Pionidae, Limnesiidae),
hat sich auf das Fressen von Crustaceen spe-
zialisiert. Viele dieser Arten sind schwimm-
fihig und begeben sich in die Wassersiule,
wo sie Cladocera und Copepoda erbeuten
(z. B. GLiwicz & Biesiapka 1975; RIESSEN
1982). Andere, meist benthische Arten, fres-
sen wohl bevorzugt Ostracoda (z. B. viele
Arrenurns-Arten).

Dann gibt es zahlreiche, ebenfalls meist ben-
thische Vertreter, die sich von Insekten er-
nihren. Auch dort gibt es wieder Hinweise
auf gewisse Spezialisierungen auf bestimm-
te Beutetaxa, teilweise wird aber vielleicht auch
recht wahllos ein breites Spektrum von Beu-
tetieren gefressen. Als Beute festgestellt wer-
den Larven von Chironomiden, Simuliiden
und einer ganzen Anzahl anderer Dipteren-
gruppen (Culicidae, Tipuloidea, Ceratopogo-
nidae, Chaoboridae). Auch Larvulae und ers-
te Larvenstadien von Eintags- und Steinflie-
gen werden wohl regelmilig gefressen. Auch
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als Beute spielen wieder die Chironomiden
die Giberragende Rolle. Es wird gelegentlich
beobachtet, dass auch Aas, meist frisch tote
Insektenlarven, gefressen wird; dies ist aber
vermutlich ebenso eine Folge von groflem
Hunger bei Tieren in Hilterungsgefilien, wie
die Beobachtung, dass Wassermilben auch
Insektenpuppen verzehren.

Die dritte Gruppe der Wassermilben hat sich
auf das Fressen von Eiern spezialisiert, be-
sonders von Insekteneiern. Dabei scheinen
Bindungen einzelner Arten an die Eier be-
stimmter Beutetaxa zu existieren. So ist bei-
spielsweise Hydrachna skorikowi Piersig, 1900
eine Art, die wohl ausschlief3lich an Ruderwan-
zeneiern (Heteroptera, Corixidae) frisst (STE-
VENS & GREVEN 1999). Andere sind Speziali-
sten fiir Chironomideneier (Hydrodroma spp.;
WiLEs 1982; MEYER 1985). Aber auch die Eier
anderer Insektengruppen werden gefressen, z.
B. von Odonata, Notonectidae, Trichoptera,
Culicidae und Chaoboridae. Noch recht neu
ist die Erkenntnis, dass einige Wassermilben
sich vermutlich ausschlieBlich von den Eiern
anderer Wassermilben ernihren (z. B. Protzia
excimia (Protz, 1896); MARTIN 2004b). Der Fral3
von Eiern gilt als die stammesgeschichtlich
urspriingliche Erndhrungsweise, weil viele der
terrestrischen Verwandten der Wassermilben
ebenfalls Eifresser sind (vgl. WALTER & PrROC-
TOR 1999).

Im Labor wird gelegentlich beobachtet, dass
Wassermilben (z. B. Piona spp.) Vertreter an-
derer Arten erbeuten; auch Kannibalismus
konnte festgestellt werden. Auf den parasiti-
schen Beuteerwerb einzelner adulter Urnzoni-
cola- und Hygrobates-Arten wurde bereits oben
eingegangen

Nymphen und Adulti fressen oftmals Insek-
teneier oder -larven derjenigen Taxa, an deren
Imagines sie als Larve parasitieren. So fressen
die Nymphen und Adulti aus der Gattung
Hydrachna oftmals Corixideneier, die Larven
parasitieren an eben diesen Ruderwanzen.
Auch bei vielen Chironomidenfressern sind
die Larven Parasiten der Zuckmiucken-Ima-
gines. Diese Beziehung ist fiir die Wassermil-

ben hochst sinnvoll, da im selben Habitat
Nahrung fiir die Nymphen und Adulti und
dadurch die geeigneten Wirte fiir ihre Larven
vorhanden sind.

5.2. Beuteerwerb

Die allermeisten Wassermilben sind aktive Ja-
ger, die auf Beutesuche umherschwimmen
oder -laufen. Bisher gibt es kaum Hinweise
auf eine Fernwahrnehmung der Beute. WiLES
(1982) vermutet, dass Milben, die Eier von
Chironomiden fressen, chemische Substanzen
in der gelatinsen Gelegehiille wahrnehmen
konnen. BAKER (1996) konnte an den distalen
Beingliedern der ersten und zweiten Beine
Sensillen identifizieren, die der Chemorezep-
tion dienen kénnten und damit wahrschein-
lich machen, dass Wassermilben zu einer sol-
chen chemotaktischen Wahrnehmung in der
Lage sind. In den meisten Fillen ist aber of-
fenbar ein Berithrungsreiz mit der Beute nétig
BoTTGER 1970; DAVIDS et al. 1981). Manch-
mal werden dabei (z. B. bei Arten der Gattung
Altractides) die Vorderbeine nach vorne gestreckt.
Diese fithren dann Suchbewegungen aus und
dienen somit funktionell als Antennen (GER-
ECKE 2003; MARTIN 2004b). Die Individuen
der meisten Arten reagieren sehr schnell, wenn
sie eine potenzielle Beute wahrnehmen und
ergreifen sie dann mit ihren Palpen. Die Beute
wird anschlieBend mit den Cheliceren ange-
stochen. Das Festhalten der Beute wird teil-
weise auch durch die Beine unterstiitzt. Die
Verdauung ist immer extraintestinal. Nach
dem Saugakt einer hungrigen Milbe bleibt
meist nur das Integument der Beute tibrig, Im
Labor konnte beobachtet werden, dass satte
Tiere (oftmals kann man den Erndhrungszu-
stand der Tiere anhand ihrer Firbung erken-
nen) die Beute zwar oft téten, der sich anschlie-
Bende Saugakt aber vorzeitig abgebrochen wird.
Manchmal fithrt aber eine tibermilige Fitte-
rung der Tiere im Labor in kleinen Zuchtgefa-
Ben dazu, dass sie zuviel fressen. Dies scheint in
einigen Fillen offenbar die Lebensdauer der Tie-
re zu verkirzen (vgl. MARTIN 2004b).
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Im Hinblick auf die Funktion der Palpen gibt
es ganz unterschiedliche Spezialisierungen.
Allerdings sind Details ihrer Rolle bei der
Erndhrung nur bei sehr wenigen Arten be-
schrieben. Die chelaten Palpen phylogenetisch
urspringlicher Milbenfamilien (z. B. Hydry-
phantidae, Hydrodromidae) werden bei-
spielsweise funktionsmorphologisch mit
dem Eifral3 in Beziehung gesetzt (WALTER &
ProcTor 1999). Die beiden folgenden Bei-
spiele fiir unterschiedliches Verhalten bei der
Suche nach Beute stammen von FlieBwasser-
milben (vgl. MARTIN 2004b). Sperchon setiger
ist eine auf Kriebelmiickenlarven spezialisier-
te Wassermilbe. Im Gegensatz zu den mei-
sten anderen Wassermilben, die mit nach oben
gespreizten Palpen auf Nahrungssuche ge-
hen, hilt sie ihre Palpen horizontal gespreizt
und trdgt am 2. Palpenglied stabile Borsten.
Trifft die Milbe nun auf eine senkrecht vom
Substrat abstehende Simuliidenlarve, um-
fasst sie diese mit den Palpen; die Palpen
werden dann zusammengedriickt, so dass die
Ktriebelmucke nicht mehr entkommen kann.
Ein Beispiel fiir einen Lauerjdger unter den
Wassermilben ist Sperchonopsis verrucosa, die
auf Beutesuche mit nicht-gestreckten, in Ru-
hestellung befindlichen Palpen durch das
Zuchtgefil lauft. Wenn sie dabei das erste
Mal mit irgendeinem Teil ihres Kérpers Kon-
takt mit einer Chironomidenlarve hat, bleibt
sie plotzlich stehen, 6ffnet langsam die Pal-
pen und wartet, bis sie abermals von einer
Chironomide bertihrt wird. Dann schnappt
sie blitzschnell mit thren Palpen zu. Dies kann
als Anpassung an solche Chironomiden ge-
deutet werden, die durch Gespinstkécher
weitgehend an einem Ort verbleiben und re-
gelmifBig mit ihrem Vorderende diesen Ko-
cher verlassen, wie z.B. viele Vertreter der Chi-
ronomidae-Unterfamilie Orthocladiinae.

5.3. Wassermilben im Nahrungsnetz
Die Rolle der Wassermilben im Nahrungs-

netz ist nur ungeniigend bekannt. Planktivor
sich von Crustaceen ernihrende Wassermil-
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ben haben so hohe Fralraten, dass sie die
Grofe und Struktur ihrer Beutepopulatio-
nen beeinflussen kénnen (ERIKSSON et al.
1980). Wassermilben in Stillgewissern, die
Eier (WiLEs 1982) und/oder Larven (PATER-
soN 1970) von Chironomiden fressen, kon-
nen ebenfalls die Populationsgréfien ihrer
Beute regulieren.

Uber die FraBraten gibt es verschiedene Fx-
trapolationen aus Laborbefunden. So hat man
fiur die Adulti von Hygrobates nigromaculatus,
die in einem Seenlitoral Dichten von ca. 1000
Individuen pro m? erreicht, berechnet, dass
diese in zwei Jahren durchschnittlich mehr als
14000 Larven einer bestimmten Chironomi-
denart pro m? konsumieren. Dies entspricht
einer Mortalitdtsrate dieser Art von etwa 50 %
(TEN WINKEL 1985; TEN WINKEL et al. 1989).
Fir FlieBgewisser gibt es lediglich eine Anga-
be tiber zwei Wassermilbenarten, die Simuli-
idenrauber sind und die in einer Dichte von
800 Ind./m? vorkommen. Nach MWANGO et
al. (1995) verzehren diese beiden Arten etwa
14000 Simulidenlarven pro m? und Genera-
tion. Wenn man die in dieser Extrapolation
zugrunde gelegte FraB3rate auch fir Chirono-
miden, die in vergleichbaren Dichten im
Benthos vorkommen kénnen, zugrunde legt,
so fressen 500 Milben/m? — dies ist eine eher
zu niedrig geschitzte Dichte — 70000 Chiro-
nomiden pro Jahr und m?.

Insgesamt ist die Rolle in den Nahrungsnet-
zen zwar durch wenige stichhaltige Untersu-
chungen noch unklar, sie wird aber oftmals
gar nicht zur Kenntnis genommen und
wenn, dann sicherlich meist unterschitzt.

6. Perspektiven

Leider werden Wassermilben von limnisch
arbeitenden Entomologen meist kaum oder
gar nicht beachtet. Dabei gibt es noch viele
offene Fragen, die weit tber die hier darge-
stellten Lucken zu den bekannten Wirten und
Beutetieren auf Familienniveau (Tab. 1) hin-
ausgehen. Es bleibt zu hoffen, dass interes-
sante Beobachtungen vor allem zur Parasitie-
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rung in Zukunft 6fter von Spezialisten fiir
einzelne limnische Insektengruppen regi-
striert werden. Der Autor freut sich, wenn er
von Wassermilben parasitierte Insekten zu-
geschickt bekommt, um zumindest zu kli-
ren, ob der Wirt fiir das jeweilige Milbenta-
xon schon bekannt ist.

Der Autor ist zudem dabei, eine Datenbank
zu erstellen, die die bisherigen Beschreibun-
gen von Larven sowie die bekannten Parasit-
Wirt-Assoziationen zwischen Wassermilben
und ihren Wirten auf Artniveau umfassen
wird. Eine erste Version dieser Datenbank ist
in Ausschnitten bereits im Internet zu fin-
den (http://www.watermite.org).

Rorrr (2001) wies zwar darauf hin, dass die
Wassermilben als Ektoparasiten sehr gute
Mboglichkeiten bieten, parasitologische Frage-
stellungen zu bearbeiten. Zurzeit ist dies auf
Artniveau bei den Milben nur selten oder,
wie im obigen Fallbeispiel dargestellt, nur mit
groB3em Aufwand mdglich. Daher muss zu-
nichst der Bestimmbarkeit der Milbenlarven
Vorrang eingerdumt werden. Es ist daher ge-
plant, mit einem Bestimmungsschliissel der
Larven der europiischen Wassermilben auf
Gattungsniveau eine taxonomische Grund-
lage zu schaffen. Nur dadurch kann lingerfris-
tig der derzeitige, sehr unzureichende Kennt-
nisstand bei der Bearbeitung der Wirtsspek-
tren verbessert werden. Erst durch solche ei-
nen Bestimmungsschliissel kénnte eine ver-
stirkte Bearbeitung des Themas nicht nur
durch Acarologen, sondern auch durch En-
tomologen erfolgen.
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