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Biologische Anpassungen an die harschen 
Lebensbedingungen alpiner Fließgewässer

Andreas FRUTIGER

1. Einleitung

Wenn wir die (darwinistische) Grundthese akzep­
tieren, dass jeder Organismus sich im Verlaufe sei­
ner Evolution (durch spontane, ungerichtete Muta­
tionen und Selektion) an seine Umgebung, ange­
passt hat, ergeben sich daraus zwei Konsequenzen:

jeder Organismus spiegelt die selektionierenden 
Eigenschaften seines Lebensraumes wider. Die­
ses Prinzip, dass der Lebensraum (Habitat) seine 
Bewohner wie eine Schablone prägt, wurde von 
SOUTHWOOD (1977) mit dem "habitat tem- 
plet concept" konzeptualisiert. 
daneben spiegelt jeder Organismus aber mehr 
oder weniger deutlich auch seine Vergangenheit 
und Entstehungsgeschichte wider, da er ja das 
Ergebnis einer langen Evolution darstellt.

Wenn man die Erscheinungsform der heute in einem 
bestimmten Habitat lebenden Organismen verste­
hen will, muss man daher sowohl die Vorgeschichte 
der Organismen wie auch die Charakteristika und 
Vorgeschichte ihres Habitates berücksichtigen. Im 
vorliegenden Beitrag werden daher zuerst die bio­
logisch besonders bedeutungsvollen Eigenschaften 
behandelt, welche die alpinen Fließgewässer aus­
zeichnen und sie von denjenigen in tieferen Lagen 
unterscheiden (Kapitel 2). Es sind dies die häufigen 
und teilweise kaum vorhersagbaren Störungen 
durch Austrocknen und Geschiebetrieb, die sehr 
tiefen Temperaturen und die stellenweise besonders 
hohen Strömungsgeschwindigkeiten. Anschließend 
wird darauf eingegangen, wie diese Eigenschaften 
alpiner Fließgewässer in den Erscheinungsformen 
und Strategien ihrer Bewohner zum Ausdruck kom­
men (Kapitel 3).

Die (Fließgewässer)Ökologie ist, wie jede andere 
wissenschaftliche Disziplin auch, mit vielen ande­
ren wissenschaftlichen Disziplinen vernetzt. Fort­
schritte werden oft erst durch gewisse technologi­
sche Errungenschaften oder Erkenntnisse auf ande­
ren Gebieten ermöglicht. Als Beispiel lassen sich 
Untersuchungen zur Isoliertheit verschiedener Po­
pulationen bzw. den genetischen Austausch zwi­
schen ihnen nennen, welche erst mit Hilfe der neue­
ren molekulargenetischen Techniken möglich wur­
den. Und Erkenntnisse über die mikrohydrauli­
schen Verhältnisse in der direkten Umgebung von 
Fließwasserorganismen wurden durch die Entwick­
lung des LDA (Laser Doppler Anemomenter) bzw. 
ADV (Acoustic Doppler Velocitymeter) signifikant

verbessert. Wissenschaftliche Erkenntnisse sind so­
mit auch immer im wissenschaftlichen Umfeld zu 
sehen und zu bewerten.

2. Charakterisierung alpiner Fließgewässer

Im angelsächsischen Sprachraum versteht man un­
ter alpinen Fließgewässem solche oberhalb der 
Baumgrenze. Um Unterschied zu dieser höhen- und 
vegetationsbezogenen Bezeichnung wird der Be­
griff im folgenden im geographischen Sinn ge­
braucht. Mit alpinen Fließgewässem sind hier somit 
die Fließgewässer der Alpen gemeint. Im folgenden 
sollen nun diejenigen Eigenschaften dargestellt 
werden, welche diese Fließgewässer besonders aus­
zeichnen und sie von denjenigen des Flachlandes 
unterscheiden.

2.1 Heterogene, stellenweise 
sehr hohe Strömung

Alpine Fließgewässer weisen in der Regel ein 
großes Gefälle auf, das lokal hohe bis sehr hohe 
Strömungsgeschwindigkeiten (>2 m/s) ermöglicht. 
An Stellen, an denen sehr rasch fließendes Wasser 
auf Felsbrocken prallt, bilden sich Spritzwasserzo­
nen (sog. hygropetrische Zonen) aus, die wie die 
rasch überströmten Bereiche sehr charakteristisch 
sind für alpine Fließgewässer.

Es ist an dieser Stelle zu erwähnen, dass im Oberlauf 
eines Baches, entgegen der weitverbreiteten Vor­
stellung (raschfließender Bergbach) die durch­
schnittliche Strömungsgeschwindigkeit niedriger 
ist als im Mittel- oder Unterlauf (FÜCHTBAUER 
& MÜLLER 1970). Dies ist damit zu erklären, dass 
das Sediment im Oberlauf eines Baches zu einem 
wesentlichen Anteil aus frisch gebrochenen, gro­
ssen und kantigen Steinen und Felsbrocken besteht, 
die eine sehr heterogene, unebene Flusssohle bilden 
(wie eine Geröllhalde). Dieses heterogene Substrat, 
d.h. die darin enthaltenen gröbsten Fraktionen, füh­
ren dazu, dass sich neben den raschfließenden Be­
reichen auch solche praktisch ohne Strömung aus­
bilden. Etwas vereinfacht ausgedrückt findet man 
bei alpinen Fließgewässem häufig einen mittleren 
Streifen mit hoher Strömung ("Talweg") und beid­
seitig davon einen Gürtel von Hinterwassem, seich­
ten Stellen und Gumpen, in denen das Wasser oft 
beinahe steht oder langsam rotiert.
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2.2 Glazial bis nival geprägtes, 
dynamisches Abflussregime

Das Abflussregime beschreibt die zeitliche Vertei­
lung, mit welcher der im Einzugsgebiet eines Fließ­
gewässers anfallende Niederschlag abfließt. Im 
Jahresverlauf wird es in entscheidendem Maße 
durch die Meereshöhe des Einzugsgebietes beein­
flusst. Mit zunehmender Höhe fällt ein immer grö­
sserer Anteil der gesamten Niederschläge in gefro­
rener Form (Schnee und Eis). Er bleibt während der 
kalten Jahreszeit in der Schneedecke und, im alpi­
nen Raum, in Gletschern gespeichert, und kommt 
erst im Sommer, wenn genügend hohe Temperatu­
ren erreicht werden, zum Abfluss. Derartige Ab­
flussverteilungen, die wesentlich durch die Schnee- 
und Gletscherschmelze geprägt sind, werden als 
nivale und glaziale Regimes bezeichnet (WEIN­
GARTNER & ASCHWANDEN 1985). Sie zeich­
nen sich durch niedrigen, relativ konstanten (grund- 
wassergespiesenen) Abfluss im Winter und ein Ab­
flussmaximum im Frühling/Frühsommer (nival) 
bzw. Sommer (glazial) aus (Abb. 1). Fließgewässer 
in höheren Lagen können sogar ausschließlich 
durch die Schnee- und Gletscherschmelze gespie- 
sen sein und in der übrigen Jahreszeit").

Im Unterschied zum Winterhalbjahr mit meist recht 
konstantem Abfluss können im Sommer kurzfristig 
ausgeprägte Abflussspitzen auftreten. Das hohe Ge­
fälle und das beschränkte Rückhaltevermögen des 
Einzugsgebietes haben zur Folge, dass bei intensi­

ven Niederschlagsereignissen (z.B. Gewitter) das 
Wasser innerhalb kurzer Zeit abfließt (Abb. 2).
Das Abflussregime alpiner Fließgewässer zeichnet 
sich somit aus durch

weitgehend konstanten, niedrigen Abfluss in der 
kalten Jahreszeit (im Extremfall trocken); 
im Durchschnitt hohen Abfluss mit episodisch 
auftretenden (d.h. schwer vorhersagbaren), kurz­
fristigen Hochwasserereignissen in der warmen 
Jahreszeit.

2.3 Feststofftransport
(Trübstoffe und Geschiebetrieb)

Der Transport anorganischer Feststoffe lässt sich 
bei alpinen Fließgewässem in zwei Kategorien ein­
teilen:

Wasser, das von Gletschern stammt, enthält 
meist einen recht hohen Anteil an sehr feinen, 
mineralischen Partikeln (oft 100 g/m ). Diese 
bewirken, dass der Bach praktisch während der 
gesamten warmen Jahreszeit eine starke Trü­
bung aufweist ("Gletschermilch"). Die biologi­
sche Wirkung derartiger feiner Trübstoffe ergibt 
sich aus deren abrasiver Wirkung ("Sandstrahl- 
Effekt") und deren vollständiger Absorption des 
Lichtes, die ein Wachstum von autotrophem 
Aufwuchs (Periphyton) praktisch verhindert. 
Zudem stellen sie für viele benthische Organis­
men eine massive Behinderung ihres Emährungs- 
verhaltens dar.

Glaziales Regime Nivales Regime
Abbildung 1

Der jahreszeitliche Verlauf des Abflusses 
alpiner und voralpiner Fließgewässer wird 
stark durch die Schnee- und Gletscher­
schmelze im Frühling und Sommer ge­
prägt. Die Darstellung zeigt den Verlauf des 
mit dem Jahresmittel genormten monatli­
chen Abflusses (sog. Parde-Koeffizenten) 
eines alpinen (glazial geprägten, links) und 
voralpinen (nival geprägten, rechts) Fließge­
wässers (aus ASCHWANDEN & WEIN­
GARTNER 1985).

Abfluss der Plessur (Chur) 1988
Abbildung 2

Abfluss-Ganglinie 1988 der Plessur bei 
Chur. Das Abflussregime ist nival geprägt. 
Der für alpine Fließgewässer typische, kon­
stant niedrige Winterabfluss, die durch die 
Schneeschmelze verursachte Zunahme des 
Abflusses im Sommer, sowie die im Som­
mer und Herbst episodisch auftretenden 
Hochwasserereignisse, die meist mit kräfti­
gem Geschiebetrieb verbunden sind, sind 
gut erkennbar (die Daten wurden freundli­
cherweise von der LHG, Bern, zur Verfü­
gung gestellt).
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die episodisch auftretenden Hochwasser führen 
zu Geschiebetrieb, bei dem die Sohle des Ba­
ches umgelagert wird (Abb. 2). Der dabei wir­
kende "Kugelmühlen-Effekt" stellt für die ben- 
thischen Organismen ein äusserst gefährlicher 
Prozess dar. Die benthische Primärproduktion 
(d.h. das Algenwachstum) wird durch keine an­
dere Einflussgrösse stärker beeinflusst als durch 
den Geschiebetrieb (UEHLINGER & NAEGE- 
LI 1998).

2.4 Niedrige Wassertemperatur

Die Temperatur stellt eine biologische Schlüssel- 
große dar, da die Geschwindigkeit der meisten bio­
chemischen Prozesse temperaturabhängig ist. Be­
dingt durch die Schnee- und Gletscherschmelze 
während des Sommers sind alpine Fließgewässer 
das ganze Jahr über kalt. In sehr hohen Lagen, z.B. 
in unmittelbarer Nähe der Gletscher, bleibt die Was­
sertemperatur immer in der Nähe von 0°C, während 
das Tagesmittel im Sommer in tieferen Lagen bis 
gegen 10-12°C steigen kann (Abb. 3).

3. Biologische Anpassungen

3.1 Möglichkeiten und Grenzen der 
biologischen Anpassungen

Bevor auf konkrete Anpassungen an die oben be­
schriebenen, charakteristischen Eigenschaften alpi­
ner Fließgewässer eingegangen wird, scheint es 
sinnvoll, ein paar grundsätzliche Überlegungen zu 
den Möglichkeiten und Grenzen biologischer An­
passungen anzustellen.
Anpassungen finden immer auf der Ebene des Indi­
viduums statt. Sie führen dazu, daß die ökologische 
"Fitness" einer Art verbessert wird. Dies geschieht 
einerseits, indem die negativen Auswirkungen von 
schädigenden Umwelteinflüssen minimiert werden, 
und andererseits dadurch, daß die vorhandenen Res­
sourcen durch die Art besser genutzt werden können 
als von den Konkurrenten. Anpassungen betreffen 
die Morphologie, die Physiologie, das Verhalten 
und die Entwicklung^ der Art. Die morphologi­

schen Anpassungen sind die am leichtesten zu er­
kennenden, weil sie die Strukturen der Art, d.h. ihre 
Körperform betreffen. Die physiologischen Anpas­
sungen sind weniger offensichtlich, da sie quasi im 
Verborgenen, auf der Ebene der Enzyme und der 
Stoffwechselvorgänge ansetzen. Auch die verhal­
tensmäßigen Anpassungen sind oft nicht einfach zu 
erkennen, da sie sich nicht direkt materiell äussem 
und praktisch nur an lebenden Organismen erfass­
bar sind. Die Anpassungen der Entwicklung schließ­
lich betreffen den zeitlichen Ablauf der einzelnen 
Lebensphasen der Art.
Es ist davon auszugehen, dass eine Anpassung stets 
alle vier obengenannten Bereiche betrifft, da sonst 
eine Verbesserung der Fitness einer Art kaum vor­
stellbar ist. So setzt z.B. der erfolgreiche Einsatz 
verbesserter Mundwerkzeuge ein entsprechend an­
gepasstes Verhalten genauso voraus wie ein daran 
angepasstes, leistungsfähigeres Verdauungssystem. 
Obwohl Anpassungen immer auf der Ebene des 
Individuums ablaufen, ist der Rahmen, in dem sie 
stattfmden, durch die genetische Situation der ge­
samten Population vorgegeben. Der Bereich der 
möglichen (potentiellen) Anpassungen wird durch 
die evolutive Vergangenheit, und insbesondere den 
Grad der bereits erreichten Spezialisierung einge­
schränkt. Dagegen bedeuten eine hohe genetische 
Variabilität innerhalb der Population und eine ge­
ringfügige Spezialisierung der Arten ein hohes An­
passungspotential.

3.2 Zielsetzungen biologischer Anpassun­
gen in alpinen Fließgewässern

In Kapitel wurden die wichtigsten Eigenschaften 
alpiner Fließgewässer dargestellt. Daraus lässt sich 
ableiten, welche biologischen Anpassungen für das 
Überleben einer benthischen Art nötig oder zumin­
dest von Vorteil sind. Es sind dies:

Die hohe Strömungsgeschwindigkeit an der 
Oberfläche der Gewässersohle übt eine perma­
nente Kraft auf alle Organismen aus, die sich in 
diesen Bereichen aufhalten. Durch den sog. "hy­
draulischen Stress" (STATZNER 1981) sind die 
Organismen dauernd der Gefahr ausgesetzt

1) Anmerkung siehe am Ende des Artikels, S. 52

Abbildung 3

Bedingt durch die Schnee- und Gletscher­
schmelze während des Sommers sind alpine 
Rießgewässer das ganze Jahr über kalt. Die 
Figur zeigt den Jahresgang der Temperatur 
des Rosegbaches 200 m und 11.2 km unter­
halb des Gletschers. Direkt unterhalb des 
Gletschers ist noch praktisch keine atmosphä­
rische Erwärmung festzustellen. Der Rückgang 
der Temperatur in den Monaten Juli und Au­
gust ist auf den zunehmenden Schmelzwas­
seranteil zurückzuführen (die Daten wurden 
freundlicherweise von U. Uehlinger, EAWAG, 
zur Verfügung gestellt).

Temperaturverlauf Roseg-Bach

6 6 6 6
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weggespült zu werden. Anpassungen müssen 
daher entweder dazu dienen, die hydraulische 
Krafteinwirkung auf den Organismus möglichst 
gering zu halten, oder ihm ermöglichen, ihnen 
zu widerstehen.
Die Saisonalität der alpinen Fließgewässer, die 
sich im Extremfall darin äußert, dass sie im Win­
ter kein Wasser führen (einfrieren oder trocken 
fallen), zwingt die Organismen, ihre Entwick­
lung dieser Jahresrhythmik anzupassen. Die 
Strategie dabei ist, dass die empfindliche Larve­
nentwicklung während der günstigen Zeit statt­
findet, und die ungünstige Periode in der ver­
gleichsweise robusten Eiphase überdauert wird. 
Die wohl größte Gefahr für alle Bewohner alpi­
ner Fließgewässer stellen die kaum vorhersag­
baren Hochwasser mit Geschiebetrieb dar. Eine 
Art kann in derartigen, häufig gestörten Fließge- 
wässem nur dann bestehen, wenn sie Strategien 
entwickelt, die sicherstellen, dass die Populati­
on bei solchen Störungsereignissen nicht gänz­
lich eliminiert wird.
Da Insekten nur sehr bedingt in der Lage sind, 
ihre Körpertemperatur zu regulieren, wird die 
Reaktionsgeschwindigkeiten ihrer biochemi­
schen und enzymatischen Prozesse sehr stark 
durch die Umgebungstemperatur bestimmt. Un­
terhalb des Gefrierpunktes besteht sogar die Ge­
fahr des Einfrierens, bei dem die Zellen infolge 
Eiskristallbildung zerstört werden. Um sich un­
ter derartigen Bedingungen trotzdem entwickeln 
zu können, mussten speziell kälteunempfind­
liche Enzymsysteme und Frostschutz-Mecha­
nismen entwickelt werden.

3.3 Anpassung der Biozönose

Die Biozönose einer gewissen Gewässerstelle stellt 
die Auswahl derjenigen Arten aus dem Pool der für 
die Besiedlung der Stelle potentiell zur Verfügung 
stehenden Arten dar, die an die biotischen und abio- 
tischen Einflussgrössen dieses Standortes angepasst 
sind. Die Anpassung der Biozönose an die Bedin­
gungen einer Gewässerstelle stellt somit einen fun­
damental anderen Mechanismus dar als derjenige, 
der auf der Ebene der Art im Verlaufe von evolutiven 
Zeiträumen zu angepassten Arten führt. Dabei ist zu 
berücksichtigen, dass die Biozönose stets das Re­
sultat mehrerer selektionierender Faktoren darstellt, 
und dass die verschiedenen Faktoren in einer hier­
archischen Art auf die Biozönose einwirken. Die 
Artenzusammensetzung wird primär durch den do­
minierenden Faktor bestimmt, und Anpassungen 
(der Biozönose) an andere, weniger dominierende 
Umweltfaktoren sind nur noch im Rahmen des noch 
verbleibenden Artenspektrums möglich.
Als Beispiel sei der Fluss Töss (Schweiz) erwähnt, 
in welchem es mehrmals jährlich nach regionalen 
Starkniederschlägen zu geschiebeführendem Ab­
fluss kommt, bei dem die Gewässersohle der Töss 
über große Abschnitte umgelagert wird. Zudem fal­
len im Sommer und Herbst gewisse Bereiche im

Ober- und Mittellauf der Töss regelmässig trocken. 
Dieses Trockenfallen ist weitgehend natürlichen 
Ursprungs, wurde aber durch anthropogene Aktivi­
täten (Trinkwasserentnahme, reduzierte Wasserre­
tention des Einzugsgebietes) verstärkt. Der natürli­
che Ursprung und die recht hohe zeitliche Vor­
hersagbarkeit des Trockenfallens würden es aber 
vermutlich trotzdem erlauben, dass sich Arten in der 
Töss etablieren können, welche mit ihrem Entwick­
lungszyklus an diese saisonale Trockenheit ange­
passt sind (z.B. gewisse Tinodes-Arten). Dass keine 
derartigen Spezialisten gefunden werden, und dass 
die Töss praktisch nur von r-Strategen (siehe An­
merkung 4 am Ende des Artikels) besiedelt ist, wie 
sie für ein häufig durch Geschiebeumlagerungen 
gestörtes voralpines Fließgewässer typische sind 
(MATTHÄI 1996), zeigt den dominierenden Ein­
fluss des Geschiebetriebes auf die Artenzusammen­
setzung der Biozönose. Das saisonale Trockenfal­
len, welches (im Unterschied zu den geschiebefüh­
renden Hochwässern) nur einzelne Abschnitte der 
Töss betrifft, hat auf die Artenauswahl dagegen nur 
eine untergeordnete Bedeutung, und ausgeprägte 
Anpassungen an periodisches Trockenfallen dürf­
ten in der Töss entsprechend kaum erwartet werden.

3.4 Anpassungen an besonders hohe 
Strömungsgeschwindigkeiten

Die höchste Anpassung an extreme Strömungsge­
schwindigkeiten in Fließgewässem findet man bei 
den Netzflügelmücken (Blephariceriden), einer klei­
nen Familie der Ordnung Zweiflügler (Diptera). 
Weltweit sind bisher etwa 270 Blephariceriden-Ar­
ten beschrieben worden (HOGUE 1987). Es sind 
diejenigen Fließwassertiere, welche die höchsten 
noch besiedelten Strömungsbereiche bewohnen.2) 
Ihr Körperbau ist gegenüber dem Grundplan der 
Insekten stark abgewandelt. Die Larven sind in 6-7 
Segmente gegliedert, von denen die ersten 6 auf der 
ventralen Seite je einen kräftigen Saugnapf besitzen 
(Abb. 4). Damit fixieren sich die Larven an der 
Oberseite von glatten, rasch überströmten Steinen, 
wo sie sich als Weider von den dort wachsenden 
Algenbelägen ernähren. Da die von ihnen besiedel­
ten Stellen kaum für andere Tiere erreichbar sind, 
entgehen sie weitgehend der Gefährdung durch 
benthische Räuber. Zudem vermeiden sie die Kon­
kurrenz anderer Weider.
Ein Schlüsselelement der morphologischen Anpas­
sungen sind die Saugnäpfe, die, soweit bekannt, bei 
allen Blephariceriden-Arten weltweit sehr ähnlich 
aufgebaut sind. Jeder Saugnapf besteht im wesent­
lichen aus einer Haftscheibe und einem zentralen 
Hohlraum, in dem sich ein vertikal bewegbarer 
"Kolben" befindet (KOMAREK 1914). Durch An­
heben des Kolbens bei gleichzeitigem Anpressen 
der Haftscheibe an den Untergrund wird ein Vaku­
um erzeugt, mit dem sich die Larve am Untergrund 
festsaugt. Nach Messungen von D. Craig (unveröf­
fentlicht) an Blepharicera appalaciae beträgt die 
Kraft, die nötig ist, um eine festgesaugte Larve vom
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Untergrund zu lösen, etwa 4.3 g in der vertikalen 
Richtung (d.h. rechtwinklig zur Körperachse, "nach 
oben"), und etwa 2.3 g in der horizontalen Richtung 
(parallel zur Körperachse). Umgerechnet auf die

Tianschanella monstruosa

Abbildung 4

Die Larven der Netzflügelmücken (Blephariceridae, 
Diptera) sind in 6-7 Segmente gegliedert (unten links). 
Sie besitzen ventral an jedem der ersten 6 Körpersegmen­
te einen Saugnapf, mit dem sie sich auf der Oberseite von 
glatten Steinen festsaugen (unten rechts). Damit gelingt 
es ihnen, Stellen in Fließgewässem mit extrem hoher 
Strömungs-geschwindigkeit zu besiedeln, die sonst von 
keinen anderen Tieren mehr erreicht werden können. Die 
Puppen (oben), welche sich für die Dauer der Metamor­
phose am Stein festkitten, besitzen am vorderen Ende 
"ohrenförmige" Fortsätze, die der Atmung dienen. Die 
Figur zeigt die Art Tianschanella  m onstruosa, welche im 
Thien Shan Gebirge Mittelasiens vorkommt (aus BROD- 
SKY 1980).

Fläche der Saugnäpfe entspricht dies einer Kraft 
von ca. 7000 bzw. 3400 kg/m2 ! Der Zusammenhang 
zwischen der hydraulischen Krafteinwirkung (durch 
das fließende Wasser) und der Größe der Saugnäpfe 
wird daraus ersichtlich, dass die Saugnäpfe im Ver­
hältnis zur Körperlänge um so größer sind, je höher 
die Strömungen sind, welche durch die Art bevor­
zugt werden (Abb. 5).

Für das Überleben in der extremen Strömung reicht 
es nun allerdings nicht aus, wenn sich eine Blepha- 
riceridenlarve gut genug fixieren kann, dass sie vom 
fließenden Wasser nicht weggeschwemmt wird. Als 
Weider muss sie sich fortbewegen können, um den 
Standort zu wechseln, wenn dessen Nahrung (Al­
genbelag) erschöpft, d.h. abgeweidet ist. Das heißt: 
Die morphologischen Anpassungen (Saugnäpfe) 
bedeuten für die Art nur in Kombination mit einer 
entsprechenden verhaltensmäßigen Anpassung ei­
nen Vorteil. Es soll daher im folgenden kurz auf das 
Bewegungsverhalten der Blephariceridenlarve ein­
gegangen werden.

Im Prinzip kann sich eine Bléphariceridenlarve fort­
bewegen, indem sie einen Teil der Saugnäpfe löst 
und bewegt, während der Rest der Saugnäpfe dazu 
dient, das Tier gegen die Strömung zu sichern (Abb. 
6 und 7). Bewegungen einzelner Saugnäpfe sind 
möglich, weil sich die Glieder des Larvenkörpers, 
vergleichbar einer Ziehharmonika, dehnen und ge­
geneinander bewegen lassen. Die mögliche Ge­
schwindigkeit der Bewegung ist um so höher, je 
mehr Saugnäpfe gleichzeitig gelöst und bewegt 
werden. Andererseits ist die Larve um so besser 
gegen die hydraulische Krafteinwirkung geschützt, 
je mehr Saugnäpfe gleichzeitig angesaugt sind. 
Rechnerische Abschätzungen von L. Moosmann 
(unveröff.) haben ergeben, dass die hydraulische 
Krafteinwirkung, welche bei 2 m/s Strömung auf 
eine Blephariceridenlarve wirkt, um etwa eine Grö­
ßenordnung geringer ist als diejenige Kraft, mit der 
sich eine Blephariceridenlarve am Untergrund fest­
saugen kann (gemäß den Experimenten von Craig). 
Das bedeutet, dass theoretisch ein Saugnapf gut 
ausreicht, um die Larve gegen das Verdriften zu 
schützen. Verhaltensstudien haben aber gezeigt,

Abbildung 5

Die relative Größe der Saugnäpfe spiegelt 
die Strömungspräferenz einer Art wider.
Der Durchmesser der Saugnäpfe ist im Ver­
hältnis zur Körperlänge um so größer, je höher 
die Strömung ist, welch eine Blephariceriden- 
Art bevorzugt. H. lugubris findet sich oft in 
stärkerer Strömung als L. cin erascen s m inor, 
und diese wiederum bevorzugt höhere Was­
sergeschwindigkeiten als L. cordata. Die vier 
durch eine Linie verbundenen Werte stellen 
den Mittelwert von je 25 Larven bzw. 150 
Saugnäpfen der Larvenstadien 1 bis 4 (± eine 
Standardabweichung) dar.

Körperlängen und Durchmesser Saugnäpfe (±Sdv)
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Gerade Vorwärtsbewegung H. lugubris

Abbildung 6

Gerade Vorwärtsbewegung einer H a p a lo -  

th r ix  lu g u b ris  Larve im 4. Larvenstadium.
Im oberen Teil der Figur ist mit schwarzen 
Linien für jeden Saugnapf dargestellt, wann 
er bewegt wird. Man erkennt, dass der hin­
terste (6.) und der 3. Saugnapf etwa gleich­
zeitig gelöst und bewegt werden, gefolgt vom
5. und 2., und dann vom 4. und 1. Saugnapf. 
Aus der unteren Figur wird ersichtlich, dass 
die Larve immer mit mindestens 2 Saugnäpfen 
fixiert ist (aus FRUTIGER 1998, veränd.).

Abbildung 7

Die L ip o n eu ra  c in era scen s m in o r  Larve (3. Larvenstadium) erreicht eine rasche Seitwärtsbewegung dadurch, dass 
sie zuerst den hinteren Teil des Körpers seitlich schwenkt. Sobald der hinterste (6.) Saugnapf am neuen Ort wieder 
fixiert ist, wird die Körpermitte, und anschliessend der Vorderteil des Körpers seitlich bewegt. Links ist der Bewe­
gungsablauf mit Hilfe einer Sequenz von 6 Videobildem gezeigt. In der Figur oben rechts sind die "Spuren" der 6 
Saugnäpfe sowie die Körperachse der Larve in regelmäßigen Abständen dargestellt (jede Linie entspricht einem Bild 
auf der linken Seite). Die Grafik unten rechts zeigt, dass auch diese Larve stets mit mindestens zwei Saugnäpfen fixiert 
bleibt (aus FRUTIGER 1998, verändert).
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dass die Tiere selten mehr als 4 Saugnäpfe gleich­
zeitig lösen, d.h. fast immer mit mindestens zwei 
Saugnäpfen angesaugt sind (siehe Abb. 6 und 7, 
untere Grafiken). Mechanisch gesehen ist das die 
minimale Anzahl Fixpunkte, mit der eine stabile 
seitliche Fixierung überhaupt noch möglich ist. 
Wäre die Larve nämlich nur noch an einem Punkt 
fixiert, würde der für eine seitliche Stabilisierung 
nötige Hebel fehlen und das Tier würde vom Wasser 
in die Richtung der Strömung gedrückt. Es würde 
zwar nicht weggeschwemmt, könnte aber auch die 
Richtung seiner Fortbewegung nicht mehr bestim­
men. Das Bewegungsverhalten der Blephariceri- 
denlarven scheint somit einen Kompromiss darzu­
stellen zwischen maximaler Beweglichkeit und hin­
reichender Sicherheit.

3.5 Anpassung an niedere Temperaturen

Die Anpassungen an niedere Temperaturen betref­
fen in erster Linie die Stoffwechselvorgänge. Es 
lassen sich zwei verschiedene Anpassungen unter­
scheiden, zu denen nachfolgend je ein Beispiel prä­
sentiert werden soll:

Arten, die im Verlaufe der Evolution Enzymsy­
steme entwickelt haben, welche die Stoffwech­
selvorgänge auch noch nahe am Gefrierpunkt 
aufrechterhalten können, sind in der Lage, sich 
selbst bei diesen tiefen Temperaturen noch zu 
entwickeln.
Eine Art kann aber auch überleben, wenn sie 
über Enzymsysteme verfügt, denen die niederen 
Temperaturen nicht wirklich schaden. Derartige 
Arten können kalte Perioden überdauern, ent­
wickeln sich aber in dieser Zeit nicht weiter. Für 
ihre Entwicklung sind sie auf wärmere Perioden 
angewiesen.

3.5.1 Entwicklung bei tiefen Temperaturen

Als Beispiel einer Art, die sich auch noch bei win­
terlichen Temperaturen entwickeln kann, ist in der 
Abb. 8 die Entwicklung von Hapalothrix lugubris 
(Blephariceridae) im Mittellauf der Plessur gezeigt. 
Am 10. November 1997 betrug das durchschnittli­
che Larvenstadium der Population etwa 3.2, und 
weniger als der Population hatte bereits das 4. Lar­
venstadium erreicht. Im Verlaufe des Winters und 
Frühlings 98 stieg der Anteil der 4. Larvenstadien 
und die mittlere Entwicklung der Population (graue 
Linie mit weissen Symbolen) kontinuierlich an. 
Dies deutet darauf hin, dass die Larven den Winter 
nicht einfach in einer Art Ruhephase überdauern, 
sondern dass sie auch während der kältesten Jahres­
zeit aktiv sind und sich entwickeln.
Besonders bemerkenswert ist der Umstand, dass 
sich ein Teil der Population "vorzeitig", d.h. in den 
Monaten Januar und Februar verpuppte und danach 
emergiert3) (auf die populationsdynamische Bedeu­
tung dieser "vorzeitigen" Emergenz wird im Kapitel 
eingegangen). Tatsächlich konnten zu dieser Jahres­
zeit, bei Lufttemperaturen deutlich unter dem Ge­

frierpunkt, fliegende Ha.palothrix-lma.gmes beob­
achtet werden. Dies ist nur möglich dank eines 
hochspezialisierten Flug- und Partnersuchverhal­
ten, das H. lugubris zusätzlich zum kältetoleranten 
Stoffwechselsystem entwickelt hat: Die Imagines 
fliegen nämlich praktisch ausschließlich knapp über 
der schäumenden Wasseroberfläche hin und her 
(HETSCHKO 1919). Offensichtlich nutzen sie das 
Mikroklima aus, das dort herrscht, und vermeiden 
damit den Kontakt mit der wesentlich kälteren Um­
welt.
Dieses Flugverhalten hat für die Dispersionsfähig­
keit der Art weitreichende Konsequenzen: Die Ima­
gines sind zwar recht gute Flieger. Da sie aber das 
Fließgewässer kaum verlassen, tragen sie wenig zur 
Verbreitung der Art bei. Weil auch die "semi-sessi- 
len" Larven weitgehend standorttreu sind, ist die 
Dispersionsfähigkeit der Art insgesamt ausge­
sprochen gering. Als Folge davon findet man auf 
kleinem Raum Populationen, die sich in ihrer Ent­
wicklung deutlich voneinander unterscheiden, also 
offensichtlich genetisch voneinander isoliert sind 
(sog. Metapopulationen).
Als Beispiel seien die H. lugubris-Populationen im 
Oberlauf des Ticino (1330 m ü. M.) und diejenige 
im Oberlauf des Orino (1002 m ü. M.) aufgeführt. 
Beide Gewässerstellen befinden sich auf der Süd­
seite des Alpenkammes (d.h. in der gleichen Öko­
region) und liegen lediglich 50 km Luftlinie ausein­
ander. In beiden Gewässern beginnt die Larven­
entwicklung im Juni/Juli. Im Ticino entwickeln sich 
die Larven aber deutlich schneller als im Orino. Sie 
verpuppen sich bereits im Dez./Januar und emergie- 
ren im Januar. Danach findet man im Ticino bis im 
nächsten Juni/Juli keine H. lugubris-Larven mehr. 
Im Orino dagegen verläuft die Entwicklung bedeu­
tend langsamer. Im November, wenn im Ticino be­
reits 99% der Population aus Larven im 4. Stadium 
besteht, sind noch 86% der Larven im 3. Stadium. 
Erst Ende März haben alle Larven das letzte Stadi­
um erreicht und verpuppen sich. -  Es ist z.Z. nicht 
möglich, eine Erklärung dafür abzugeben, warum 
sich diese unterschiedlichen Entwicklungen her­
ausgebildet haben.

3.5.2 Resistenz gegen tiefe Temperaturen 
und opportunistische Temperatur­
nutzung

Die geographische Verbreitung der Steinfliege 
Dinocras cephalotes (Plecoptera: Perlidae; Abb. 9) 
reicht von der Sierra Nevada in Südspanien (37°N) 
bis nach Nordskandinavien (70°N). Dies ist der 
grösste Verbreitungsraum aller Perliden in Europa. 
Da die Art aus dem mediterranen Raum stammt und 
eigentlich warm-stenotherm ist (ZWICK 1996a), 
stellt sich die Frage, wie ihre Entwicklung unter den 
kalten Bedingungen möglich ist, die an ihrer nörd­
lichen Verbreitungsgrenze oder bei uns in höheren 
Lagen vorherrschen. Laborexperimente mit be­
fruchteten Eiern haben gezeigt, dass die Embryoge­
nese weitgehend unempfindlich ist gegen tiefe Tem-
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Hapalothrix lugubris, Plessur/Molinis

Abbildung 8

Entwicklung von H a p a lo th r ix  lu g u b ris  (Blephariceridae) im Mittellauf der Plessur (bei Molinis, 1038 m ü. M.). 
Anhand der breiten Säulen ist erkennbar, welcher Anteil der Population sich zum Datum der Probenahme im ersten, 
zweiten, dritten oder vierten Larvenstadium befunden hat. Die graue Linie mit den weißen Punkten zeigt den 
durchschnittlichen Entwicklungsstand der gesamten Population (wenn sich alle Larven im ersten Stadium befinden, ist 
der durchschnittliche Entwicklungsstand 1.0; wenn sich alle Larven im 4. Stadium befinden, 4.0, etc.). Die schmalen, 
horizontal schraffierten Säulen stellen die Häufigkeit der Puppen dar (auf einer Skala von 0 - 5  geschätzt: 0 = keine 
Puppen, 1 = Einzelfunde, 2 = wenige, 3 = recht viele, 4 = sehr viele, 5 = massenweise Puppen). Unter jeder Säule steht 
das Probenahmedatum und (in Klammem) die Anzahl der insgesamt gesammelten Larven. Aus der Grafik wird 
ersichtlich, dass die larvale Entwicklung von H. lugubris im Juni beginnt und praktisch ein ganzes Jahr dauert. 
Bemerkenswert ist, dass sich die Larven auch im Winter entwickeln, und dass ein Teil der Population im Januar/Februar, 
also während der kältesten Jahreszeit emergiert.

peraturen. Unterhalb von 6-12°C entwickeln sich 
die Eier zwar nicht mehr weiter, die Mortalität der 
Embryonen wird aber durch diese tiefen Tempera­
turen praktisch nicht erhöht (ZWICK 1996a). In­
dem D. cephalotes in opportunistischer Weise die 
warmen Perioden ausnützt (und die kalten überdau­
ert), kann sich diese Art auch in höheren Lagen oder 
im Norden Europas noch entwickeln. Felddaten 
(HURU 1987) und Modellrechnungen (FRUTIGER 
& IMHOF 1997) lassen vermuten, dass der Ent­
wicklungszyklus unter derartigen Temperaturbe­
dingungen auf mindestens 5 Jahre ausgedehnt wird, 
während er in der Sierra Nevada lediglich 2 Jahre 
beträgt.

3.6 Anpassung an Störungsereignisse: 
Resistenz und Resilienz

Die wichtigsten Störungen in alpinen Fließgewäs- 
sem stellen der Geschiebetrieb (bei Hochwasser) 
und das Trockenfallen (im Winter) dar. Nicht jedes 
Entwicklungsstadium benthischer Makroinverte­
braten wird von diesen Störungsereignis gleich 
stark betroffen. Bei den benthischen Insekten, die in

rhithralen Fließgewässem meist mehr als des ge­
samten Zoobenthos ausmachen, sind die Larven 
und Puppen die empfindlichen Stadien. Dagegen 
werden die Eier von Störungsereignissen weit we­
niger betroffen, da sie klein und meist derb sind und 
sich zudem im hyporheischen Interstitial ent­
wickeln. Dort sind sie gegen die mechanischen Ein­
flüsse des Geschiebetriebes und gegen Austrocknen 
recht gut geschützt. Auch die Imagines der aquati- 
schen Insekten, die, abgesehen von ganz wenigen 
Ausnahmen, terrestrisch sind, werden von den Er­
eignissen im Fließgewässer nicht betroffen. 
Grundsätzlich gibt es dabei zwei verschiedene Stra­
tegien, mit denen die negativen Effekte von Störun­
gen minimiert werden können: Resistenz oder Resi­
lienz. Welche dieser zwei Strategien erfolgreich ist, 
hängt in erster Linie davon ab, ob die Störungsereig­
nisse saisonal, d.h. vorhersagbar auftreten, oder ob 
ihr zeitliches Auftreten weitgehend "unberechen­
bar" ist.
Resistenz wird durch Anpassungen erreicht, wel­
che direkt die Wirkungen der Störung minimieren. 
Sie ermöglichen der Art, das Ereignis unbeschadet 
zu überstehen. Diese Strategie ist vor allem erfolg-
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reich gegen saisonal auftretende, gut vorhersagbare 
Störungen.
Im Unterschied dazu zeichnet sich Resilienz da­
durch aus, dass die Wirkungen ("Schäden") der Stö­
rung in kurzer Zeit wieder ausgeglichen werden. 
Resilienz ist besonders erfolgreich bei unberechen­
bar auftretenden Störungen.

3.6.1 Anpassungen an saisonal 
auftretende Störereignisse 
(z.B. winterliches Austrocknen)

Indem der Entwicklungszyklus mit den jahreszeit­
lichen Ereignissen synchronisiert, d.h. die ungünsti­
ge Periode im Ei überdauert wird, gelingt es, die 
negativen Auswirkungen der Störungen zu mini­
mieren. Als Beispiel lässt sich die Unempfindlich­
keit von Plecopteren-Eiem gegen niedere Tempera­
turen anführen. Viele Arten überdauern sogar ein 
Einfrieren unbeschadet (0KLAND 1991). In alpi­
nen Fließgewässem bedeutet dies, dass die larvale 
Entwicklung im Sommer durchlaufen wird und im 
Herbst die Eier für die nächste Generation abgelegt 
werden. Die Eier entwickeln sich während des Win­
ters (ev. enthält die Embryogenese eine Ruhephase), 
und die Eilarven schlüpfen im Frühling/Frühsom- 
mer.
Es sei hier erwähnt, dass dieselbe Strategie (syn­
chronisierte Entwicklung) auch in anderen, regel­
mäßig austrocknenden Fließgewässem gefunden 
wird. Wenn dabei das Gerinne z.B. im Sommer 
austrocknet, verläuft die Entwicklung entsprechend 
um Jahr verschoben (d.h. Embryogenese im Som­
mer, larvale Entwicklung über den Winter).
Die Netzflügelmücke Liponeura cinerascens minor 
stellt ein gutes Beispiel einer Anpassung an das 
spezielle Abflussregime alpiner Fließgewässer dar. 
In der Abbildung 10 ist ihre Entwicklung im Hin- 
terschächen gezeigt, dessen Abflussregime eine 
Übergangsform zwischen nival und glazial dar­
stellt. Man sieht, dass die ersten LI-Larven (erstes 
Larvenstadium) im frühen Frühling (Januar bis 
März) auftauchen, und dass bereits im April, d.h. 
noch vor Beginn der Schneeschmelze, die ersten 
Puppen gefunden werden. Mit dieser kurzen larva- 
len Entwicklungszeit ist L. c. minor in der Lage, 
sogar Bäche zu besiedeln, die lediglich während 
einiger Monate Wasser führen und sonst trocken 
oder gefroren sind.

3.6.2 Anpassungen an episodisch 
auftretende Störereignisse
(z.B. Hochwasser mit Geschiebetrieb)

Es wurde bereits gesagt, dass episodisch auftreten­
den Störungen mit Resilienz begegnet werden kann: 
Dies geschieht, indem die Entwicklung der Popula­
tion wenig synchronisiert verläuft. Damit wird si­
chergestellt, dass durch eine Störung kaum je die 
ganze Population vernichtet wird. Der Effekt eines 
derartigen "risk spreading" ist, dass auch nach einer 
Stömng stets noch eine gewisse Anzahl Individuen

Dinocras cephalothes

Abbildung 9

D in o c ra s  c ep h a lo te s  ist eine räuberische Steinfliege 
(Insecta: Plecoptera). Sie gehört zu den größten Makro­
invertebraten unserer Fließgewässer. Dank opportunisti­
scher Temperaturausnützung und Unempfindlichkeit ge­
gen tiefe Temperaturen ist sie in der Lage, auch kalte Ge- 
Gewässer zu besiedeln. Je nach Temperatur dauert ihr 
Entwicklungszyklus 2 bis 5 Jahre.

der Art im Habitat existieren, die einen Wieder­
aufbau der Population ermöglichen. Diese "strate­
gische" Reserve der Population, für die sich der 
Begriff Samenbank ("seed bank") eingebürgert hat, 
befindet sich in Form von Eiern in den tieferen 
Schichten des hyporheischen Interstitials.

Je nach Intensität der Störung kann die Wiederbe­
siedlung aus verschiedenen Ressourcen heraus er­
folgen und unterschiedlich lang dauern (Abb. 11). 
Bei einem Hochwasser mit Geschiebetrieb, der z.B. 
weitgehend auf das Hauptgerinne eines Fließge­
wässersystems beschränkt bleibt, ist durch Drift und 
Aufwanderung eine rasche Wiederbesiedlung aus 
(wenig geschädigten) Nebengewässem möglich. 
Bei schwereren Störungen, bei denen praktisch die 
gesamte larvale Population (d.h. Generation) ausge­
löscht wurde, erfolgt ein Wiederaufbau der Popula­
tion aus der hyporheischen Samenbank (drei Bei­
spiele dafür werden weiter unten auf geführt). Für 
diesen Prozess wird meist etwa die Dauer eines 
Entwicklungszyklus benötigt. Bei besonders schwe­
ren Hochwassern, bei denen der Geschiebetrieb so­
gar die tieferen Schichten des Sedimentes erfasst, 
kann eine Wiederbesiedlung praktisch nur von an­
deren Gewässern aus der näheren Umgebung erfol­
gen. Die Zeit, welche für diesen Vorgang, der prak­
tisch einer Neubesiedlung gleichkommt, benötigt 
wird, kann sehr unterschiedlich lang sein (wenige
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Liponeura cinerascens m inor, Hinterschächen

Abbildung 10

Die larvale Entwicklung von L ip o n eu ra  c in era scen s m in o r  dauert nur 6-12 Wochen. Damit gelingt es dieser Art, 
auch Gewässer, die nur für eine kurze Zeit Wasser führen ("Schneeschmelze-Bäche") zu besiedeln. Eine weitere 
Eigenheit von L. c. m in or ist, dass während 5 - 7 Monaten kontinuierlich Eilarven schlüpfen. Mit dieser ausgesprochen 
schwachen Synchronisierung des Schlüpfens wird das Risiko minimiert, dass durch ein Hochwasserereignis mit Ge­
schiebetrieb die gesamte Population vernichtet wird (sog. "risk spreading"). Für die Bedeutung der Symbole s. Abb. 8.

Verschiedene Mechanismen zur Wiederbesiedlung

<D
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— 1

Larven aus.. 
...derselben 

Kohorte

Eier aus... 
...derselben 
Population

...Refugialräumen des­
selben Gewässers

Adulte aus...
...anderen
Populationen

...anderen Gewässersystemen 
^  Intensität

Resistenz 
des Systems

der Störung

Abbildung 11

Je nach Intensität der Störung erfolgt eine Wiederbesiedlung des betroffenen Gewässers aus verschiedenen 
Ressourcen heraus und dauert unterschiedlich lang. Die (rasche) Wiederbesiedlung aus Refugialräumen durch 
Larven derselben Population ist bei kleineren Störungen wichtig. Sie wird durch reich strukturierte und intensiv vernetzte 
Lebensräume begünstigt. Bei stärkeren Störungen erfolgt der Wiederaufbau der Population durch das Schlüpfen von 
Junglarven aus Eiern. Der dafür benötigte Zeitraum liegt in der Größenordnung eines Entwicklungszyklus’. Insbe­
sondere ein intaktes hyporheisches Interstitial ist eine Voraussetzung dafür, dass dieser Mechanismus erfolgreich sein kann. 
Nach sehr starken, seltenen Störereignissen, bei denen auch die "hyporheische Reserve" der Population vernichtet wird, 
ist praktisch eine Neubesiedlung des Standortes nötig. Sie dauert oft länger als eine Generationsfolge und ist stark von der 
Dispersionsfähigkeit der Art und von der Vernetzung der Habitate abhängig.
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Monate bis viele Jahre). Sie hängt v.a. von der 
Entfernung der benachbarten Gewässer und von der 
Dispersionsfähigkeit der betroffenen Arten ab. 
Beispiel 1: Bei der Netzflügelmücke L. c. minor ist 
das wenig synchronisierte Schlüpfen der Embryo­
nen daran zu erkennen, dass praktisch während des 
ganzen Frühlings und Sommers (März bis Juli) Lar­
ven des ersten Stadiums gefunden werden können 
(siehe Abb. 10). Dieses anhaltende Schlüpfen von 
Junglarven ("recruitment") führt auch dazu, dass die 
Kurve, welche den durchschnittlichen Entwick­
lungsstand der Population anzeigt, während etwa 3 
Monaten (Mai bis Juli) kaum ansteigt. In dieser Zeit 
hält sich das Schlüpfen von Eilarven und das Ver­
puppen von reifen Larven zahlenmäßig etwa die 
Waage.
Insgesamt findet man bei L. c. minor somit beide 
Strategien der Anpassung an Störungen: Mit der 
Konzentrierung der Larvenentwicklung auf den 
Frühling und Frühsommer hat sich die Art an das 
nivale bis glaziale Abflussregime der alpinen Fließ­
gewässer angepasst. Da innerhalb der Periode, in 
der die larvale Entwicklung stattfmdet, aber stets

Hochwasser mit Geschiebetrieb auftreten können, 
ist zudem ein kontinuierliches Schlüpfen nötig, um 
dem Risiko durch diese Störungen entgegenzuwir­
ken.

Beispiel 2: Im Kapitel wurde bereits erwähnt, dass 
im Mittellauf der Plessur ein Teil der H. lugubris- 
Population in der zweiten Hälfte des Winters emer- 
giert (siehe Abb. 8). Tatsächlich können in der Zeit 
zwischen Dezember/Januar und März stets recht 
viele Puppen gefunden werden. Es ist anzunehmen, 
dass auch diese ausgedehnte Emergenz einem "risk 
spreading" dient. Wenn sich stets ein paar Imagines 
außerhalb des Baches befinden, ist sichergestellt, 
dass die Art das Gewässer auch nach einem Hoch­
wasser mit Geschiebetrieb wieder besiedeln kann.

Beispiel 3: Ein anderes Beispiel für die Strategie des 
"risk spreading" findet man bei der Steinfliege 
Dinocras cephalotes (Familie Perlidae). Die Perli- 
den gehören zu den größten Insekten unserer Fließ­
gewässer. Ausgewachsene weibliche Larven errei­
chen über 30 mm Körperlänge (siehe Abb. 9). Ihre 
Größe, ihre spezialisierte Ernährungsweise (Präda-

Genetische Variabilität bei Dinocras cephalotes

Abbildung 12

Das Schlüpfmuster von D in o c ra s  cep h a lo -  
tes-Eiern unterschiedlicher Populationen 
zeigt deutliche Unterschiede. Zudem ha­
ben Laborexperimente ergeben, dass das 
Schlüpfen der Larven stets in mehreren 
Schüben erfolgt. Mit diesem sog. verzöger­
ten Schlüpfen wird vermieden, dass bei ei­
nem Hochwasser mit Geschiebetrieb die ge­
samte D. cephalotes-Population zerstört wird. 
Die noch nicht geschlüpften Eier stellen eine 
"Samenbank" dar, aus welcher nach dem Stör­
ereignis die Population wieder aufgebaut wer­
den kann (aus ZWICK 1996b).

Abbildung 13

Die Gelege von zwei D . cep h a lo te s-Popu­
lationen aus Fließgewässern mit unter­
schiedlichen Störregimen zeigten bei La­
borexperimenten ein deutlich unterschied­
liches Schlüpfverhalten. Im Necker treten 
Hochwasser mit Geschiebetrieb deutlich häu­
figer auf als in der Thur. Alle Gelege wurden 
unter gleichen Bedingungen bei konstanten 
10°C inkubiert. Bei den Gelegen aus der 
Thur schlüpften alle Embryonen innerhalb 
etwa eines Monats, während diejenigen aus 
dem Necker eine große Variabilität zeigten 
und der Schlüpfvorgang sich über ca. 8 Mo­
nate erstreckte (aus FRUTIGER 1996).

Embryogenese von zwei Dinocras cephalotes- 
Populationen (bei 10°C Inkubationstemperatur)
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tor), sowie ihre lange Entwicklungsdauer (vgl. Ab­
schnitt 3.5.2) scheinen sie als typische K - S tr a te ­
g e n ^  auszuzeichnen. Trotzdem findet man sie recht 
häufig in alpinen und voralpinen Fließgewässem, 
die wegen ihres Störregimes eher von r -S tr a te g e n  

besiedelt sind (MATTHÄI 1996). Bei genauerem 
Hinsehen erkennt man allerdings, dass D . c e p h a lo -  

te s  auch Merkmale aufweist, die ihn als r -S tr a te g e n  

kennzeichnen: So weist die Art mit bis zu 2000 
Eiern pro Weibchen eine für Plecopteren sehr hohe, 
aber für r -S tr a te g e n  durchaus typische Vermeh­
rungsrate auf. Daneben ermöglicht ihr eine ausge­
sprochen hohe Variabilität bei der Dauer der Eient­
wicklung das Überleben selbst in häufig und kaum 
vorhersehbar gestörten Systemen.
In Laborexperimenten schlüpften D . c e p h a lo te s -E i-  

gelege unterschiedlicher Populationen zu unter­
schiedlichen Zeiten (ZWICK 1996b). Zudem ergab 
sich, dass nie das gesamte Eigelege in einem Schub 
schlüpft, sondern dass das Schlüpfen stets in meh­
reren, meist recht deutlich ausgeprägten Schüben 
erfolgt (Abb. 12). Am deutlichsten war dies bei 
einem Gelege aus Hessen (H2) ersichtlich, bei dem 
der zweite Schub von Eilarven erst etwa 3 Monate 
nach dem ersten erfolgte. Der (noch) nicht ge­
schlüpfte Anteil der Eier bildet im hyporheischen 
Interstitial eine Samenbank, welche die Population 
gegen Hochwasser mit Geschiebetrieb relativ un­
empfindlich macht.
Inkubationsexperimente mit D . c e p h a lo t e s - G e i t -  
gen aus zwei benachbarten Fließgewässem, die ein 
unterschiedliches Störregime besitzen (Thur und 
Necker), deuten darauf hin, dass die Breite der 
genetischen Variabilität innerhalb einer Population 
(die sich in einer unterschiedlich starken Streuung 
des Schlüpfens äußert), abhängig ist vom Störregi­
me des Fließgewässers, das sie bewohnt (FRUTI- 
GER 1996). Im Necker treten geschiebeführende 
Hochwasser häufiger auf als in der Thur, und es 
kann daher spekuliert werden, dass für die Popula­
tion, welche den Necker bewohnt, ein asynchrones 
Schlüpfen wichtiger als für diejenige in der Thur. 
Die Experimente, bei denen alle Gelege unter iden­
tischen Bedingungen bei konstanten 10°C inkubiert 
wurden, scheinen diese Hypothese zu bestätigen. 
Während bei den Gelegen aus der Thur alle Em­
bryonen innerhalb etwa eines Monats schlüpften, 
zeigten diejenigen aus dem Necker eine große Va­
riabilität, und der Schlüpfvorgang erstreckte sich 
bei dieser Population über 8 Monate (Abb. 13). 
Möglicherweise haben sich somit in diesen beiden 
Fließgewässem als Folge des unterschiedlichen 
Störregimes zwei Populationen mit unterschiedlich 
stark ausgeprägter genetischer Variabilität (bezüg­
lich der Synchronisierung des Schlüpfens) heraus­
gebildet.

4. Zusammenfassung

Jeder Organismus spiegelt sowohl die selektionie- 
renden Eigenschaften seines Lebensraumes wie 
auch seine Vergangenheit und Entstehungsge­

schichte wider. Wenn man die Erscheinungsform 
der heute in einem bestimmten Habitat lebenden 
Organismen verstehen will, muss man daher sowohl 
die Vorgeschichte der Organismen wie auch die 
Charakteristika und Vorgeschichte ihres Habitates 
berücksichtigen.
Anpassungen finden immer auf der Ebene des Indi­
viduums statt. Sie führen dazu, dass die ökologische 
"Fitness" einer Art verbessert wird. Anpassungen 
betreffen die M o r p h o lo g ie ,  die P h y s io lo g ie ,  das 
V e rh a lten  und die E n tw ic k lu n g  der Art. Es ist davon 
auszugehen, dass eine Anpassung stets alle vier 
obengenannten Bereiche betrifft, da anders eine 
Verbesserung der Fitness einer Art kaum vorstell­
bar ist.
Der Bereich möglicher (potentieller) Anpassungen 
ist durch die genetische Situation der gesamten 
Population vorgegeben. Er wird durch die bereits 
erreichte Spezialisierung der Art eingeschränkt. 
Eine hohe genetische Variabilität innerhalb der Po­
pulation und eine geringfügige Spezialisierung der 
Art enthalten dagegen ein hohes Anpassungspoten­
tial.
Die Biozönosen alpiner Fließgewässer werden v.a. 
geprägt durch die stellenweise besonders hohen 
Strömungsgeschwindigkeiten, durch die tiefen 
Temperaturen, und durch die häufigen und teilweise 
kaum vorhersagbaren Störungen durch Austrock­
nen und Geschiebetrieb.
Vermutlich die höchste Anpassung an hohe Strö­
mungsgeschwindigkeiten weisen die Netzflügel­
mücken (Blephariceriden) auf. Sie besitzen ventral 
6 Saugnäpfe, mit denen sie sich auf der Oberseite 
von glatten, rasch überströmten Steinen festsaugen 
können. Da sie sich als Weider vom epilithischen 
Algenaufwuchs ernähren, müssen sie aber auch mo­
bil sein. Die morphologischen und verhaltensmäßi­
gen Anpassungen der Blephariceriden sind auf ma­
ximale Mobilität bei (trotzdem) sicherer Fixierung 
hin optimiert.
Die Netzflügelmücke H a p a lo th r ix  lu g u b r is  ist nicht 
nur an besonders hohe Strömungsgeschwindig­
keiten, sondern auch an tiefe Temperaturen ange­
passt. Die Larven entwickelt sich während der käl­
testen Jahreszeit, und in einigen Gewässern emer- 
giert sogar ein Teil der Population im Januar. Mit 
einem spezialisierten Flug- und Partnersuchver­
halten, bei dem das Mikroklima direkt über dem 
Fließgewässer ausgenützt wird, wird dabei erreicht, 
dass die Imagines trotz der winterlichen Lufttempe­
raturen nicht erfrieren.
Störungen, die saisonal auftreten (z.B. winterliches 
Trockenfallen), selektionieren Arten mit einer ent­
sprechend synchronisierten Entwicklung. Die Stra­
tegie dieser Arten ist, die kritischen Phasen (z.B. 
Austrocknen) in robusten Entwicklungsstadien 
(z.B. Ei) zu überdauern. Sie kann z.B. bei der Netz­
flügelmücke L ip o n e u r a  c in e r a s c e n s  m in o r  beob­
achtet werden. Deren saisonal konzentrierte und 
rasche Larvenentwicklung ermöglicht sogar eine 
Besiedlung von Bächen, die nur während der 
Schneeschmelze Wasser führen.
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Episodisch auftretende Störungen, die kaum vor­
hersagbar sind (z.B. Hochwasser mit Geschiebe­
trieb) führen zu einer wenig synchronisierten Ent­
wicklung innerhalb der Population. Es ist anzuneh­
men, dass die asynchrone Entwicklung auf einer 
entsprechend hohen, genetischen Variabilität inner­
halb der Population beruht. Damit wird das Risiko 
vermindert, dass durch ein Störereignis die gesamte 
Population vernichtet wird ("risk spreading"). Eine 
derartige Resilienz, bei der nach einem Störereignis 
die Population aus einer hyporheischen Samenbank 
("seed bank") wieder aufgebaut werden kann, findet 
man bei verschiedenen Blephariceriden, aber auch 
bei der Steinfliege Dinocras cephalotes.

Summary

Each organism reflects its evolutionary history as 
well as the selecting characteristics of its habitat. 
Therefore both dimensions (evolutionary backgro­
und and habitat characteristics) must be considered 
to understand the dynamics of animals or plants 
inhabiting a certain environment.
Adaptation, which always takes place at the level of 
the individual, aims at improving a species’ ecolo­
gical fitness. The potential for adaptation, however, 
is constrained by the genetic structure of the popu­
lation. In general, the range of possible adaptations 
is fostered by high genetic variability but con­
strained by specialization. Adaptation involves mor­
phological, physiological, behavioral and deve­
lopmental properties, and it seems likely that in 
most cases all of these aspects are associated with a 
species’ fitness.
The communities of alpine streams are primarily 
shaped by high current velocities, low temperatures, 
and by the intensity and frequency of disturbance 
due to channel drying, freezing and bed-moving 
spates.
Probably the most specialized adaptation to fast 
flowing water is found in the net-winged midges 
(Diptera: Blephariceridae). They possess six ventral 
suckers that allow attachment to the surface of 
smooth stones while still providing mobility for 
grazing on epilithic algae. The morphological and 
behavioral extent of this foraging behavior appear 
to be optimized for maximal mobility with suf­
ficient security.
The larvae of the blepharicerid species Hapalothrix 
lugubris grow during the winter and part of the 
population emerges in January. Additionally to an 
enzyme system that allows growth at such low tem­
peratures, a highly specialized flying and mating 
behavior is needed to avoid death of the adults to 
freezing.
Seasonal disturbances (e.g., drying or freezing of 
the stream during winter) select species with syn­
chronized development. This unfavorable period is 
spent in a robust stage, usually as eggs. Such an 
adaptation is found in the net-winged midge Lipo- 
neura cinerascens minor.

Episodic disturbances (e.g. bed-moving floods) re­
sult in a low synchrony in population development 
that is associated with a high genetic variability of 
the population. Such a strategy of risk-spreading 
reduces the probability that the entire population is 
eradicated by a single disturbance. The stonefly 
Dinocras cephalotes (Perlidae) is a good example 
of this type of adaptation. It has a hyporheic seed 
bank that allows the population to recover even from 
severe spates within one to two years.
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Anmerkungen
1) Es ist zu unterscheiden zwischen dem Entwicklungs- 
Zyklus und der Entwicklungs-Geschichte einer Art. Der 
Entwicklungs-Zyklus (Life Cycle) ist "die Abfolge mor­
phologischer und physiologischer Prozesse, welche eine

Generation mit der nächsten verbinden" (BUTLER 
1984). Er beschreibt qualitativ die Abfolge der ver­
schiedenen Entwicklungsstadien (Ei, Larvenstadien, 
Puppe, etc.), welche alle Individuen einer Art in derselben 
Weise im Verlaufe ihres Lebens durchlaufen. Im Un­
terschied dazu beschreibt die Entwicklungsgeschichte 
(Life History) das Schicksal der einzelnen Individuen. Sie 
umfasst nach OLIVER (1979) "Ereignisse, welche die 
Reproduktion und das Überleben einer Art oder Popu­
lation ermöglichen", d.h. den quantitativen Verlauf (z.B. 
Dauer, Größe, Mortalität) der einzelnen Entwicklungs­
stadien eines Individuums.
Die hier gemachten Äusserungen über die Anpassung der 
Entwicklung einer Art beschränken sich ausschließlich 
auf deren Entwicklungsgeschichte. Somit wird hier der 
Begriff "Entwicklung" synonym für "Entwicklungsge­
schichte" verwendet.

2) Es ist zu erwähnen, dass die Blephariceriden keines­
wegs eine alpine Tiergruppe darstellen, sondern praktisch 
überall auf der Erde, und in sehr unterschiedlichen Hö­
henlagen in raschfließenden Bächen gefunden werden 
(ZWICK 1992). Zudem sei vermerkt, dass in der Brand­
ungszone von Meeresküsten ähnlich weitgehende An­
passungen an extreme hydraulische Krafteinwirkungen 
gefunden werden können, wie sie die Blephariceriden 
entwickelt haben.

3) Es ist zwischen dem Schlüpfen der Embryonen und 
dem Emergieren der Puppen zu unterscheiden (un­
glücklicherweise wird letzteres gelegentlich ebenfalls mit 
"Schlüpfen" bezeichnet).

4) In der klassischen Ökologie wird zwischen K- und r- 
Strategen unterschieden. K-Strategen sind in hohem 
Maße spezialisiert und an einen bestimmten Lebensraum 
angepasst. Dies ermöglicht es ihnen, sich gegen Konkur­
renten, die im gleichen Lebensraum dieselben Ressour­
cen beanspruchen, erfolgreich durchzusetzen. Typische 
Merkmale sind ein grosser Körperbau und eine niedere 
Vermehrungs- und Mortalitätsrate. Im Unterschied dazu 
sind r-Strategen Pionierarten. Sie zeichnen sich aus durch 
eine hohe Vermehrungs-, Ausbreitungs- und Mortalitäts­
rate, eine kurze Generationsfolge und einen kleinen Kör­
perbau.
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