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Lagerung, relative Länge und Oberflächenstruktur 
der Schleimhaut des Darmes heimischer Karpfenfische

(Teleostei, Cyprinidae)

Einleitung
Die heimischen Karpfenfische sind wegen ihrer Artenvielfalt sowie ihrer engen Ver
wandtschaft bei gleichzeitiger Differenzierung ihrer Ansprüche an den Lebensraum vor
züglich für vergleichende Untersuchungen ihres Körperbaues geeignet (Goldschmid und 
Kotrschal, in Druck; Kotrschal et al., 1987; Wieser, 1986). In der vorliegenden Arbeit 
wird versucht, Darmlagerung, relative Darmlänge und Oberflächenstruktur der Darm
schleimhaut in Beziehung zur aufgenommenen Nahrung zu setzen.
Die Beziehung zwischen Struktur des Fischdarmes und seiner ökologischen Rolle ist 
schon lange Gegenstand der wissenschaftlichen Forschung (Jacobshagen, 1937; Suye- 
hiro, 1942; Al-Hussaini, 1949; Sarbahi, 1951; Unnithan, 1965; Nikolsky, 1963; Groot, 
1971; Ezeasor and Stokoe, 1980; Lobei, 1981; Zihler, 1982; Sinha, 1983). Neben dem 
stammesgeschichtlichen Erbe, der Form der Leibeshöhle sowie der Körpergröße (Klust, 
1939; Zihler, 1982; Goldschmid et al. 1984), wird die Darmlänge und -Struktur vor allem 
durch den Beutetyp (Suyehiro, 1942; Al-Hussaini, 1949; Weisel, 1962; Nikolskaya und 
Verighina, 1974), die Art des Nahrungserwerbs und der Aufbereitung der Nahrung 
bestimmt (Sibbing, 1982; Sibbing and Uribe, 1985).
Auch Länge und Struktur des Darmes von Karpfenfischen wurde schon mehrfach unter
sucht (Jacobshagen, 1911, 1913, 1915; Klust, 1939; Girgis, 1952; Kapoor, 1958; Matthes, 
1963; Verighina, 1963, 1969; Hickling, 1966). Bislang fehlte allerdings eine vergleichende 
Bearbeitung der Lagerung, der Länge und Oberflächenstruktur des Darmes einer hinrei
chend großen Anzahl von Arten. Die vorliegende Arbeit, deren Ziel es u. a. ist, die 
Bedeutung morphologischer Struktur für die Vorhersage von ökologischen Bedürfnis
sen zu erhellen, soll diese Lücke schließen.
Die meisten Karpfenfische weisen ein sehr breites Nahrungsspektrum auf (Schiemer, 
1985). Für den Ökologen mag es daher schwierig sein, die Nahrungsansprüche von 
Arten nach der Untersuchung von relativ kleinen Stichproben korrekt zu klassifizieren, 
zumal viele generalisierte Arten in verschiedenen Gewässern saisonal oder als Reaktion 
auf unterschiedliche Konkurrenzverhältnisse große Unterschiede in der Nahrungsauf
nahme zeigen (Kapoor, 1953, 1957, 1958; Greenwood, 1964; Fryer and lies, 1972). Da 
man annehmen muß, daß die Darmstruktur einen Langzeitdurchschnitt der Ernährung 
widerspiegelt, mag unsere Arbeit einen Beitrag zur Kenntnis der Nahrungsansprüche 
unserer heimischen Karpfenfische leisten. Ein Aspekt, der besonders in Hinblick auf die 
Fischereiwirtschaft und den Artenschutz von Bedeutung ist.

Material und Methoden
Der Großteil der Arten wurde in der Stopfenreuther Au mit Kiemennetzen gefangen. 
Schleie, Karpfen und Goldfisch wurden aus der Fischzucht Krieg, Bergheim, bzw. aus
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Abb. 1: Schema des Verdauungstraktes eines Karpfenfisches in Beziehung zur Schwimmblase.

den Teichen des Tiergartens Hellbrunn bezogen. Aitel, Seelaube, Gründling und Schnei
der wurden von Kollegen der Bundesanstalt für Fischereiwirtschaft in Schärfling aus 
verschiedenen oberösterreichischen Gewässern zur Verfügung gestellt.
Die Fische wurden durch prolongierte Narkose mit MS 222 getötet und nach Öffnen der 
Bauchdecke in 10% Neutralformol nach Lillie fixiert (mit Ausnahme der Exemplare für 
Rasterelektronenmikroskopie).
Für die Dokumentation der Darmlagerung wurden die in situ fixierten Därme von adul
ten Exemplaren der Körperhöhle entnommen und von anhängendem Fett- und Leber
gewebe gesäubert. Anschließend wurde der linksseitige Aspekt des Darmsitus in halb
schematischen Zeichnungen festgehalten (Abb. 2).

S ich lin g Rapfen

B rachse

Abb. 2: Der Darmsitus bei ausgewählten Arten (Seitenansicht). Die Komplexität der Darmwindungen ist 
deutlich von der Darmlänge abhängig. Die linksseitige Öffnung zeigt gegen den Schlund, die rechts
seitige Öffnung gegen den Anus.
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Tabelle 1: Liste der untersuchten Arten mit der relativen Darmlänge (diese ist definiert 
als Quotient aus Darmlänge und Standardlänge des Fisches) und den Haupt
nahrungskategorien (Ladiges und Vogt, 1965; Schiemer, 1985). 
Abkürzungen: ad.: adult, benth. Ev.: benthische Evertebraten, Detr.: Detri
tus, Ev.: Evertebraten, Pfl.: Pflanzenmaterial

W issen sch a ftlich er D eu tsch er R e la tiv e H a u p t-
A rtn a m e A rtn a m e D a rm lä n g e n ah ru n g

A b ra m is  ballerus Z o p p e 0 .8 1 6 Z o o p la n k to n
A b ra m is  bram a B rach se 1 .186 b en th . E v .
A b ra m is  sapa Z ob el 0 .9 4 4 b en th . E v.
A lb u rn o id es  b ipu n cta tu s Schn eid er E v . (hp s. In sek ten )
A lb u rn u s alburnus L au b e 0 .8 6 9 E v . (A n flu g ) , D etr.
A sp iu s  aspius R a p fen 0 .7 8 5 E v .,  ad .: F isch e
B arbus barbus B arbe E v .,  P f l . ,  ad .: F isch e
B licca b joerkn a B arbe 1.081 E v .,  D etr .
C halcalburnus ch alco ides m en tó S ee la u b e 0 .9 1 3 E v.
C h o n d ro sto m a  nasus N ase 2 .0 5 3 A u fw u c h s , E v.
C arassius auratus G o ld fisch E v .,  P f l.
C arassius carassius K arau sche b en th . E v .,  P f l.
C ten oph aryn godon  idella G rask arp fen M a k ro p h y ten
C yprinus carpió K arp fen b en th , E v .,  P fl.
G o b io  g ob io G rü nd ling b en th . E v .
L euciscus cephalus A ite l 1 .014 E v .,  P f l . ,  ad .: F isch e
L euciscus leuciscus H a se l E v.
P elecus cu ltra tus S ich lin g 0 .7 7 6 E v .,  ad .: F isch e
R u tilu s ru tilus R o ta u g e 1 .254 A u fw u c h s , E v .,  D etr.
Scardinius ery th ro p h th a lm u s R o tfed er E v .,  P f l.
Tinca tinca Sch le ie 1.131 E v.
V im ba vim ba R u ß n ase 1 .036 b en th . E v.

Zum Artvergleich der Darmlänge wurde die relative Darmlänge (errechnet aus Darm
länge durch Standardlänge des Fisches) verwendet. Von Oesophagus bis Anus wurden 
die Därme dem fixierten Fisch entnommen, vom Fett befreit, und schließlich vorsichtig 
entrollt, entlang eines Lineals auf mm genau gemessen.
Für die Rasterelektronenmikroskopie wurden aus den Regionen des Bulbus intestinalis 
(vgl. Abb. 1) aus der vorderen und hinteren Hälfte des eigentlichen Darmes sowie aus 
der Analregion Stücke des Darmrohres entnommen, diese durch einen lateralen Schnitt 
der Länge nach geöffnet und die rechteckigen Stücke schließlich mittels Insektennadeln 
mit der Schleimhautoberfläche nach außen auf Korkscheiben montiert. Diese Ober
fläche wurde mit einem feinen Strahl physiologischer Salzlösung aus einer Injektions
spritze von anhaftenden Verunreinigungen gesäubert und in einer gepufferten Mischung 
aus Paraformaldehydlösung und Glutaraldehyd fixiert. Nach Entwässerung in der auf
steigenden Alkoholreihe wurde kritisch Punkt getrocknet, die Proben vom Korkplätt
chen abgenommen, Kohle-Gold bedampft, mit Gold beschichtet und in einem Cam
bridge 250 Rasterelektronenmikroskop bei 5 und 20 kV Beschleunigungsspannung beob
achtet und fotografiert.
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Ergebnisse
Wie auch einigen anderen Familien der Knochenfische, fehlt den Cyprinidae ein echter 
Magen. Dieser wird strukturell und wahrscheinlich auch funktionell durch einen erwei
terten, vorderen Darmabschnitt, den Bulbus intestinalis (Abb. 1), ersetzt. Kaudal 
schließt sich der eigentliche Darm an (Abb. 1). Bei den untersuchten Arten steht die Zahl 
der Schlingen und Windungen (Abb. 2, Tab. 1) in Beziehung zur Darmlänge und dem 
in der Körperhöhle verfügbaren Platz; je länger der Darm, desto komplizierter das Win
dungsmuster (Abb. 2). Bei der Mehrzahl der Arten ist nur eine einzige Darmschlinge 
vorhanden (Abb. 2). Bei Arten mit längerem Darm (bezüglich der relativen Darmlänge 
s. Tabelle 1) bzw. kleiner Bauchhöhle zeigt diese Schlinge einen zusätzlichen dorsalen 
Haken (Abb. 2). Bei Arten mit relativ langen Därmen, wie bei Karpfen, Karausche und 
Nase wird das Windungsmuster zunehmend komplexer (Abb. 2). Der Goldfisch mit sei
nem langen Darm und seiner relativ kleinen Leibeshöhle zeigt einen regelmäßig aufge
rollten Darm (Abb. 2).
Die rasterelektronenmikroskopische Untersuchung der Oberfläche der Darmschleim
haut zeigte, daß die verschiedenen Gebiete, der Oesophagus (Speiseröhre), der Bulbus 
intestinalis (Bulbus), der eigentliche Darm und der Enddarm verschiedene Strukturen 
aufweisen (Abb. 3-11). Zumindest das Faltenmuster der Darmschleimhaut im magenar
tigen Darmabschnitt, dem Bulbus intestinalis, ist in vielen Fällen artspezifisch.
Der Oesophagus ist durch Längsfalten charakterisiert, welche den Darm gegen die 
Mundhöhle abschließen (Abb. 8).
Der Bulbus intestinalis ist der vordere, magenähnliche Darmabschnitt der Karpfen
fische. Das Faltungsmuster der Schleimhautoberfläche (Mukosa) zeigt hier die größten 
Unterschiede zwischen den Arten. Die Falten sind hier am höchsten. Bei einer Schleie 
von 100 g waren die Falten hier 1,3 mm hoch im Vergleich zu 0,3 mm im Enddarm
bereich. Hier sind die Mukosamuster auch artspezifisch. Die gefundenen Faltungstypen 
konnten fünf Grundtypen zugeordnet werden (Abb. 3 -  7):
1) »Glatte Oberfläche« (Rapfen, Aitel und Rußnase; Abb. 3). Die Oberfläche macht 
über weite Bereiche einen glatten Eindruck, Falten sind durch Klüfte voneinander 
getrennt.
2) »Unregelmäßig verzweigte Falten« (Barbe, Laube, Seelaube, Hasel, Güster, Rotauge 
und Rotfeder, Abb. 4). Die Mehrzahl der Arten weist dieses unregelmäßig-netzartige 
Faltenmuster auf.
3) »Gekräuselte Falten« (Schleie, Abb. 5). Die primären Falten liegen in einer ähnlichen 
Anordnung wie bei Typ 2 vor, sie setzen sich jedoch aus sekundären Falten zusammen. 
Die Gesamtoberfläche erscheint durch dieses gekräuselte Muster stark vergrößert.
4) »Netzartiges Faltenmuster« (Brachse, Abb. 6). Das Muster ist Typ 2 ähnlich, zeigt 
aber eine wesentlich höhere Regelmäßigkeit in der Anordnung der Falten, ihrer Verlaufs
richtung und Verzweigungswinkel. Charakteristisch ist, daß die Falten scheinbar in meh
reren Ebenen verlaufen.
5) »Honigwabenartige Mukosaoberfläche« (Karpfen, Abb. 7). Die Falten liegen als 
gleichmäßig erhabenes Netz vor, welches grubenförmige Vertiefungen enthält.
Der eigentliche Darm (Abb. 1) ist die kaudale Fortsetzung des Bulbus intestinalis. Es ist 
der längste Darmabschnitt, der bei den meisten untersuchten Arten deutliche Transver
salfaltung zeigt. Die zwischenartlichen Unterschiede sind eher gering (Abb. 9). Barbe 
und Güster zeigen Zick-zack-Faltung. Bei Rapfen, Seelaube, Aitel und Rußnase werden 
die Falten über weite Bereiche durch kurze, säulenartige Fortsätze gebildet oder bestehen 
aus durchgehenden Faltenzügen, die an der Oberfläche abgekantet sind (Abb. 10). Deut
lich verzweigte Transversalfalten wurden nur bei der Schleie gefunden.
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Abb. 3 -  11: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen, Maßstabangabe auf den Abbildungen.
Abb. 3 -7 :  Die fünf Mukosatypen im Bulbus intestinalis, dem magenähnlichen Darmabschnitt. Abb. 3: Ruß
nase. Abb. 4: Rotauge. Abb. 5: Schleie. Abb. 6: Brachse. Abb. 7: Karpfen. Pfeil weist jeweils in caudale 
Richtung (gegen den Anus).

Im Enddarm bestehen die Falten gewöhnlich aus kurzen, säulen-, villus- oder lappenarti
gen Fortsätzen, bevor dieses Muster in die Längsfalten der Analregion übergeht (Abb. 
11).

Diskussion
Die Struktur und die relative Länge des Darmtraktes der Knochenfische wird durch 
deren stammesgeschichtliche Herkunft, Körperform und -große sowie durch den Nah
rungserwerb bestimmt (Klust, 1939; Suyehiro, 1942; Al-Hussaini, 1949; Zihler, 1982;
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Abb. 8 -11: Die Längsfalten des Ösophagus (Speiseröhre) gehen in die Mukosafalten des Bulbus über; 
Schleie.
Abb. 9 und 10: Transversalfalten des eigentlichen Darmes bei Rotauge (9) und Rapfen (10). Abb. 11: 
Längsfalten im Enddarm, Rapfen. Pfeil weist jeweils gegen den Anus.

Goldschmid et al. 1984). Für die Karpfenfische wurde wiederholt gezeigt, daß ihre 
Darmlänge eng mit der Nahrung zusammenhängt, mit kurzen Därmen bei den Pflan
zenfressern, langen Därmen bei den verschiedenen Räubertypen und verschiedenste 
Zwischenlängen bei den Allesfressern (Grib und Krasyukova, 1949; Girgis, 1952; Spa- 
novskaya, 1961; Kapoor et al., 1975). Die untersuchten Arten liegen zwischen relativen 
Darmlängen von 0,77 bis 2,05, es sind also Räuber, Allesfresser und Pflanzenfresser ver
treten (Tab. 1).
Bei den Alles- und Pflanzenfressern enthält die Nahrung einen höheren Anteil an schwer 
verdaulichen Bestandteilen; die Aufnahme der Nährstoffe erfordert daher einen langen 
Darm (Jacobshagen, 1913), zumal pflanzenfressende Knochenfische meist nur über eine 
wenig spezifische Enzymausstattung verfügen (Hofer, 1982). Ein langer Darm erhöht 
die Verweildauer; während die eiweißreiche Kost der Räuber bereits zum Großteil im vor
deren Darmabschnitt aufgenommen wird, benötigen vegetarische Arten dazu den 
gesamten Darm (Dabrowski and Dabrowska, 1981; Hofer, 1982).
Arten mit kurzem Darm (Rapfen, Zoppe und Sichling) sind wahrscheinlich ausschließ
lich räuberisch, wenn auch an verschiedener Beute. Auch Laube und Aitel haben kurze 
Därme, obwohl erstere zuweilen sogar nach Bodennahrung gründelt (Schiemer, 1985)
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und im Darm des letzteren erhebliche Mengen von Algen zu finden sein können (eigene 
Beobachtungen); trotzdem sind aber auch Laube und Aitel als vorwiegend karnivor ein
zustufen. Das scheint auch für die Arten mit mittlerer Darmlänge zuzutreffen (Tab. 1). 
Pflanzliche Nahrung wird wahrscheinlich genommen, wenn es zu wenig tierische Beute 
gibt. Auch kann die Ernährung der Arten jahreszeitlich und zwischen verschiedenen 
Gewässern stark schwanken (Schiemer, 1985).
Die relative Darmlänge im Artvergleich scheint hier ein verläßlicher Parameter zu sein, 
wenn es darum geht, die langzeitlichen Freßtendenzen einer Art einzuschätzen. Aller
dings wird der funktionelle Zusammenhang zwischen Darmlänge und Nahrungserwerb 
dadurch etwas unscharf, daß die Darmlänge nicht notwendigerweise mit der Ausdeh
nung der funktionellen Mukosaoberfläche übereinstimmt (Al-Hussaini, 1949; Barring
ton, 1957; Weisel, 1962; Ezeasor und Stokoe, 1980). Eine große Darmoberfläche kann 
entweder durch einen langen Darm mit einfachem Faltungsmuster oder durch einen 
kürzeren Darm mit komplexem Mukosamuster erreicht werden (Borutsky, 1950; 
Verighina, 1961; 1963; 1965; 1967; 1969). Letzteres könnte für die Schleie zutreffen 
(Abb. 5, Tab. 1).
Es konnte bestätigt werden, daß die oberflächenvergrößernden Mukosafalten je nach 
Darmabschnitt verschieden ausgebildet sind und besonders im Bulbus intestinalis art
spezifisch sein können (Vickers, 1962; Sinha, 1983; Caceci, 1984). Die Faltungsmuster 
der Mukosa scheinen aber nur einen groben Zusammenhang mit der Ernährung zu 
haben. So sind alle Arten mit Typ-1-Muster (»glatte Oberfläche«, s. oben; Abb. 3) räu
berisch, aber es sind auch räuberische Arten in der Typ-2-Gruppe (»unregelmäßig ver
zweigte Falten«) vertreten, welche zudem noch omnivore und herbivore Arten enthält. 
Diese Gruppe enthält den Großteil der untersuchten Arten und scheint somit das 
Grundmuster der Mukosaoberfläche bei den heimischen Karpfenfischen darzustellen. 
Die Gruppen 3 -5  enthalten jeweils nur eine einzige Art mit mehr oder weniger typischer 
Ernährungsweise; alle drei letzteren Arten, Brachse, Schleie und Karpfen, sind Gründler, 
es ist daher denkbar, daß ihr spezifisches Mukosamuster, wenn überhaupt, eher mit der 
Nahrungswahl als mit dieser Art des Nahrungserwerbs zusammenhängt.
Die Muster der Mukosa scheinen von stammesgeschichtlicher Verwandtschaft relativ 
unbeeinflußt. Die Mukosa nahe verwandter Arten, wie Güster und Rußnase, Rotauge 
und Rapfen, oder Aitel und Hasel zeigen unterschiedliche Faltungstypen, während 
Arten unterschiedlicher Verwandtschaft in Gruppe 2 zusammenfallen. Wenn auch aus 
der Kenntnis des Faltungstypes der Mukosa meist die Ernährungsweise nicht eindeutig 
ableitbar ist, so scheint doch der Zusammenhang der Mukosamuster mit der Ökologie 
enger als mit der Stammesgeschichte.
Die Kenntnis von mehreren morphologischen Merkmalen, der relativen Darmlänge 
einer Art, ihrer Darmlagerung sowie ihrer Schleimhautoberfläche gestattet eine weitge
hend gute trophische Einordnung.

Zusammenfassung
Die morphologische Analyse von Darmlagerung, Darmlänge (an 22 Arten) und die 
Rasterelektronenmikroskopie der Oberflächenmuster der Darmschleimhaut (an 13 
Arten) zeigte eine ausgeprägte zwischenartliche Differenzierung dieser Merkmale. Ver
schiedene Typen von Räubern (Zoppe, Laube, Rapfen und Sichling) zeigen die kürzesten 
Därme mit nur einer einzigen Darmschlinge. Eine ähnlich einfache Darmlagerung 
zusammen mit einem kurzen Darm ist bei Fischen zu finden, welche ein relativ breites 
Beutespektrum mit überwiegend tierischem Anteil zeigen (Zobel, Schneider, Brachse, 
Güster, Seelaube, Gründling, Aitel, Hasel, Rotauge, Rotfeder, Schleie und Rußnase). 
Einige bodenfressende Fische mit starken Tendenzen zur Pflanzenkost zeigen relativ 
lange Därme und eine kompliziertere Darmlagerung (Barbe, Karausche, Nase, Gras
karpfen, Karpfen und Goldfisch).
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Die rasterelektronenmikroskopische Analyse der Oberfläche der Darmschleimhaut 
zeigte artspezifische Faltungsmuster besonders im Bulbus intestinalis. Fünf Faltungs
typen konnten unterschieden werden: 1. glatte Oberfläche (Rapfen, Aitel und Rußnase);
2. unregelmäßig verzweigte Falten (Laube, Barbe, Güster, Seelaube, Hasel, Rotauge, Rot
feder); 3. gekräuselte Falten (Schleie); 4. netzartige Falten (Brachse); 5. bienenwaben
artige Oberflächenstruktur (Karpfen).
Es scheint eine enge Beziehung zwischen Darmlänge und Ernährung zu geben, während 
der Zusammenhang zwischen Nahrung und dem Faltungsmuster der Darmschleimhaut 
weniger klar ist.

Summary: Situs, relative length and mucosal surface structure o f the gut in European 
cyprinids.
Loop and coiling patterns, and, in a subgroup, also relative lengths of guts and mucosal 
surface structure were compared in 22 species of Eurasian cyprinids. Different types of 
carnivores (Abramis ballerus, Alburnus alburnus, Aspius aspius and Pelecus cultratus) 
have the relatively shortest guts, with only a single loop. The same, simple type of situs 
as well as a short gut is present in many euryphagous species with more or less carni
vorous tendencies (Abramis sapa, Alburnoides bipunctatus, Abramis brama, Blicca 
bjoercna, Chalcalburnus chalcoides mento, Gobio gobio, Leuciscus cephalus, Leuciscus 
leuciscus, Rutilus rutilus, Scardinius erythrophthalmus, Tinea tinea, Vimba vimba). 
Some benthivores and species with herbivorous feeding tendencies have relatively long 
guts showing a more complex pattern of loops and coils (Barbus barbus, Carassius 
carassius, Chondrostoma nasus, Ctenopharyngodon idella, Cyprinus carpio and Caras
sius auratus). Scanning electron microscopy of the mucosal surface revealed distinct 
folding patterns. These are specific for the different species particulary in the anterior 
part of the gut, the intestinal bulb. Five types of folding patterns, only coarsely related 
to feeding patterns may be distinguished in the 13 species considered: 1. smooth surface 
(Aspius aspius, Leuciscus cephalus, Vimba vimba); 2. irregularly branching folds 
(Alburnus alburnus, Barbus barbus, Blicca bjoerkna, Chalcalburnus chalcoides mento, 
Leuciscus leuciscus, Rutilus rutilus, Scardinius erythrophtalmus); 3. curl-like folds 
(Tinea tinea); 4. net-like folds (Abramis brama); 5. honey-comblike mucosal structure 
(Cyprinus carpio). Contrary to the relative length of the gut, which seems closely related 
to diet, mucosal folding patterns are only coarsly associated with feeding.
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Fischereiwirtschaft 
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Ist die fischereiliche Bewirtschaftung 
von Baggerseen notwendig?

1. Zur biologischen Wertigkeit von Kiesweihern
Entgegen landläufiger, anderer Meinung vertreten wir die Auffassung, daß Kiesweiher 
nur eine beschränkte und vor allem zeitlich eng begrenzte »natürliche« Struktur auf
weisen.
Sie sind in aller Regel mit natürlich entstandenen Wasserkörpern nicht zu vergleichen 
und verfügen im Gegensatz zu diesen nicht über die Fähigkeit, Lebenszyklen langfristig 
zu reproduzieren. Letztendlich ist ihr Schicksal, der rasche Anheimfall einer generalisier
ten Verödung infolge drastischer Eutrophierung, binnen weniger Jahrzehnte vorgege
ben. Die älteren, abflußlosen Gewässer dieser Art, die ubiquitär vorhanden sind, legen 
hierüber ein beredtes Zeugnis ab:
Infolge massiver Eutrophierung und des sistierenden Wassertausches kommt es in der 
letzten Phase zu massiven, schlagartigen Sauerstoffzehrungen und dem gleichzeitigen, 
dauerhaften Erlöschen jeden höheren Lebens im gesamten Wasserkörper.
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