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ZUSAMMENFASSUNG

Die mioz&nen Libkovice-Schichten, die das unmittelbare Flozdach des
Nordbéhmischen Braunkohlenbeckens bilden, fiihren eine vornehmlich
karpfendhnliche Fischassoziation, worin vom Gesichtspunkt der funktio-
nal-morphologischen Analyse aus mehrere Bewegungskategorien (im
Sinne von Aleev 1976) unterschieden werden konnen: Eunekton (Aspius
laubei, Chalcalburnus steindachneri), Benthonekton (Barbus bohemicus,
Palaeotinca obtruncata, Cobitis ioannis, Nemachilus tener, Esox sp.) und
Planktonekton [Leuciscus (Palaoleuciscusj socoloviensis]. Hinsichtlich
der Nahrungsart handelt es sich um Planktonfresser (Chalcalburnus, Leu-
ciscus, Fischlaich von allen Arten), Bodentierfresser (Palaeotinca, Bar-
bus, Cobitis, Nemachilus) sowie Raubfische (Aspius, in hdchstlagernden
Schichten Esox sp.). Durch diese Assoziation wird der Einflu® eines
Flusses bezeugt, dessen Delta in der Umgebung von Bilina erhalten blieb.
Gleiche Fischarten wie in den Deltaablagerungen kommen in den Seeab-
lagerungen der Libkovice-Schichten im ganzen Becken vor. Die Fischas-
soziation zeugt von der Durchfluffstrémung im See. Der Fund von Barbus
bohemicus belegt das Vorhandensein der sog. Barbenregion, d.h. eines
Md&danderabschnitts im ZufluB des Sees. In der Arbeit werden funktional-
-morphologische Analysen einzelner Arten angefiihrt und ©kologische
Nischen in bezug auf die Struktur der Fischassoziation sowie die Fragen
der Phylogenese einzelner Gattungen besprochen.

In Schiefertonen und Sideritkonkretionen der Libkovice-Schichten, die
eine maé&chtige Schichtenfolge von Seeablagerungen im Flozdach des
Nordbthmischen Braunkohlenbeckens bilden, wurden seit dem Ende des
vorigen Jahrhunderts zahlreiche Fischreste an vielen Orten des Beckens
(insbesondere am bekannten Fundort BfeStany bei Bilina) und in ver-
schiedenen Tiefenhorizonten der Schichtenfolge gefunden (Abb. 6 in
Obrhelové et Obrhel 1987). '

Die insbesondere aus BreStany stammenden Fischfunde wurden von
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Laube (1897, 1900, 1901) zum erstenmal bearbeitet. In den letzten Jahren
wurden sie aufgrund einer eingehenden Vergleichsanatomie von Obrhe-
lova (1967, 1990) revidiert. Mit der Stellung dieser Fischassoziation unter
anderen Vergesellschaftungen von Fischen im bohmischen Tertidr befas-
sen sich vom Gesichtspunkt der Paldogeographie sowie der Stratigraphie
aus die Arbeiten von Obrhelova (1966, 1969, 1979, 1983) und von Obrhe-
lova et Obrhel (1987).

Die bisher gefundenen Fischreste gehtren vorwiegend den Karpfenfi-
schen an: Aspius laubei OBRHELOVA, 1967, Barbus bohemicus OBRHE-
LOVA, 1967, Chalcalburnus steindachneri (LAUBE, 1900), Palaeotinca
obtruncata (LAUBE, 1900), Leuciscus (Palaeoleuciscus) socoloviensis
OBRHELOVA, 1969, Nemachilus tener LAUBE, 1901, Cobitis ioannis OBR-
HELOVA, 1990. Aus dem hochstliegenden Teil der Libkovice-Schichten
stammt ein bisher vereinzelter Fund von Esox sp. Durch eine Revision der
Art Lepidosteus bohemicus LAUBE, 1901, aus der Umgebung von Lom
(Tiefe 320 m) wurde die Angehorigkeit des Fundes zur Gattung Amia
nachgewiesen. Der Fischrest wurde wahrscheinlich schon im Liegenden
des Flozes gefunden, doch heutzutage ist es nicht mehr moglich, diese
alte Angabe vom Ende des vorigen Jahrhunderts zu iiberpriifen.

Durch die von uns (Obrhelova et Obrhel 1987) der Ichthyofauna Di
(BFeStany-Typ) der paldichthyologischen stratigraphischen Skala des
tschechoslowakischen kontinentalen Tertidrs zugeordnete Fischassozia-
tion der Libkovice-Schichten wurde im Nordbdhmischen Becken eine
dltere Ichthyofauna der Flozschichtenfolge, ndmlich die Ichthyofauna C
(SkyFice-Typ) abgewechselt, die aus Leuciscus (Falaeoleuciscus) socolo-
viensis OBRHELOVA, 1969, Palaeotinca egeriana OBRHELOVA, 1969, und
Umbra sp. besteht. Von der dlteren geht in die jlingere Assoziation nur
Leuciscus (Palaeoleuciscus) socoloviensis iiber.

In paldogenen liegenden Schiefertonen bei Libou$§ wurde die eozéne
Ichthyofauna A von Kullin-Typ (Obrhelova et Obrhel 1987) mit Amia sp.
und Bilinia sp. gefunden.

Im Nordbdhmischen Becken wechselten also drei Fischassoziationen
ab: die eozédne (A), untermiozédne (C) und eine jlingere miozédne (D1)
(mittelmiozdne ?) Fischassoziation, die zum Gegenstand unserer Ab-
handlung wird.

Zur Erkenntnis der Okologie der Fischassoziation der Libkovice-Schich-
ten im Nordbdhmischen Becken muf man einerseits Angaben, die aus
der funktional-morphologischen Analyse der Fische folgen, andererseits
Untersuchungsergebnisse vom Lebensmilieu dieser Fische in Betracht
ziehen.

I. LEBENSBEDINGUNGEN IM NORDBOHMISCHEN SEE VOM FLOZDACH
(LIBKOVICE-SCHICHTEN)

Der ausgedehnte See mit vorwiegend pelitischer Ablagerung, die eine
Zufuhr von entlegeneren Liefergebieten (vom Moldanubikum, Tepla-
-Barrandium-Kristallin und mittelb6hmischen Pluton) bezeugt, hatte zwar
einen verminderten Abflufl, der durch Isotopenanalysen von Sideriten
und hohere Montmorillonitanteile in Peliten belegt wird, es gibt aber
keinen Beweis dafiir, daB es sich um einen abfluflosen See handelte
(Malkovsky et al. 1988). Er wurde durch einen Zuflu® gespeichert, der
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nach Cadek (1966) aus dem Plzeii-Gebiet iiber Kralovice und das Rakov-
nik-Gebiet stromte (wo er Schotter und Sand ablagerte) und in den Nord-
bohmischen Flézdach-See einmiindete. Im Gebiet von Bilina sind Delta-
ablagerungen dieses Wasserlaufs erhalten geblieben, die mit Fischfunden
in Beckenseeablagerungen iibereinstimmende Fischreste fithren. In den
Deltaablagerungen liegt auch der Fundort von BfeStany.

Aufgrund der Fischuntersuchungen haben wir die Ansicht ausgespro-
chen (Obrhelovd et Obrhel 1987), daB der Nordbthmische See zur Zeit
der Sedimentation der Libkovice-Schichten ein DurchflufBsee war. Der
Fund von Barbus bohemicus zeugt davon, da®® der im Bilina-Gebiet in
diesen See einmiindende FluB eine fiir Fliisse von grofBerem Gefdlle cha-
rakteristische Barbenregion entwickelt hatte. Es handelt sich um einen
Abschnitt des Mdanderflusses mit zahlreichen FluBschnellen, Altwassern,
Tiimpeln, mit einer Schotter- bzw. Sandsohle. Diese Angabe diirfte den
Schotter- und Sandvorkommen im Rakovnik-Gebiet entsprechen.

Hurnik (1959) rekonstruierte das Deltagebiet zwischen Bra-
iany und Bilina als ein dichtes Wassernetz einzelner FluBarme,
zwischen denen sich Totwasserarme beziehungsweise Sumpfwé&lder und
Moore befunden hatten. Zur Zeit der Strombelebung hé&uften sich Pse-
phit- und Psammitschichten an, zur Zeit der Stromerlahmung wurden
Pelite abgesetzt, und FluBarme verlegten sich. Derselbe Verfasser be-
schrieb (1961) von hier Horizonte mit Wasserpflanzen, die an Seicht-
wasserstellen (von bis 5 m Tiefe) gebunden waren. Reiche Wasserpflan-
zenfunde gehtdren nach Hurnik (1961, 1973) den Gattungen Potamoge-
ton, Salvinia an, Ufer waren mit Pflanzen von den Gattungen Typha,
Phragmites, Carex umsdumt, es wuchsen hier weitere feuchtigkeitslieben-
de Pflanzen, insbesondere Salix.

Eine reiche Wasserpflanzengemeinschaft wird von Bi-
Zek et al. (1985) aus dem hochstlagernden Teil des Kohlenflézes und
aus der Basis der Flézdachtone angefiihrt, namlich: Stratiotes kalten-
nordheimensis, Potamogeton sp., Azolla div. sp., Salvinia cerebrata. Die
Landpflanzengemeinschaft aus der Flozdachschichtenfolge unterscheidet
sich nach BaZek et al. (1987) nicht von jener der Flozschichtenfolge, sie
ist widrmeliebend, enth&dlt vornehmlich immergriine und wéirmeliebende
Elemente, was von fortschreitendem Klimaerwédrmen zeugt.

Der Fundort BreStany hat reiche paldontologische Funde
geboten: Aufer Uberresten von Pflanzen, Insekten Hydrophilus sp. und
Weichtieren Mycetopus europaeus (ex KAFKA, 1908) wurden folgende
von LAUBE und LIEBUS beschriebene Wirbeltierreste gefunden: Palaeoba-
trachus sp. (LAUBE, 1901}, Andrias bohemicus LAUBE, 1897, Trionyx pre-
schenensis LAUBE, 1898, T. aspidiformis LAUBE, 1900, Trionyx sp. (LAU-
BE, 1901), Trionyx bohemicus LIEBUS, 1930, T. elongatus LIEBUS, 1930,
Chelydra argillarum LAUBE, 1900, Chelydra sp. (LAUBE, 1901), Ptycho-
gaster laubei LIEBUS, 1930, Ptychogaster sp. (LAUBE, 1901), Diplocyno-
don sp. (LAUBE, 1901), Diplocynodon cf. darwini LUDWIG, 1877 (LIEBUS,
1936), Totanus praecursor LAUBE, 1901, Cygnus biliricus LAUBE, 1909.
Die obenangefiihrten Funde wurden nicht revidiert.

Die Fischarten, die sowohl aus Bfe$tany als auch aus weiteren Fund-
orten, insbesondere Bohrungen, aus verschiedenen Tiefen der Libkovice-
-Schichten stammen, sind schon weiter oben erwdhnt worden.
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II. FUNKTIONAL-MORPHOLOGISCHE ANALYSE DER FISCHE
VON DEN LIBKOVICE-SCHICHTEN

Unsere Analyse ist auf funktional-morphologische Arbeiten von Alejev
(1963 und 1976), Burdak (1979), Vasnecov (1948), Lan$ina (1928), Cor-
nyj (1954), Van Dobben (1937) gestiitzt und kniipft auch an Arbeiten der
Autorin von den J. 1959, 1960, 1970, 1979a, b, 1982, 1983, 1986 an. Biolo-
gische Angaben sind den Arbeiten von Nikol'skij (1971), Sabaneev (1960),
Oliva, Hrab& et Lac (1968), Riha (1978), Bauch (1955), Berg (1949),
Bodareu et al. (1981) entnommen.

Vom funktional-morphologischen Gesichtspunkt aus konnen in den
Libkovice-Schichten des Nordbohmischen Beckens drei grundlegende Be-
wegungskategorien von Fischen im Sinne von Alejev (1976) unterschie-
den werden, ndmlich: Eunekton (Aspius laubei, Chalcalburnus steindach-
neri), Benthonekton (Palaeotinca obtruncata, Barbus bohemicus, Cobitis
ioannis, Nemachilus tener, Esox sp.) und Planktonekton [junge Indivi-
duen aller Arten, Leuciscus [Palaeoleuciscus) socoloviensis].

1. EUNEKTON (ASPIUS LAUBEI, CHALCALBURNUS STEINDACHNERI)

Definition (Alejev 1976: Ein 6kologisch-morphologischer Typ von
Hydrobionten, die im Wasser freileben, zu langdauernden aktiven Bewe-
gungen in horizontaler Richtung befdhigt sind und unter dem Regime
Re = 105 schwimmen. An das Substrat sind sie tkologisch nicht gebun-
den. Beziiglich der hydrodynamischen Eigenschaften haben sie die voll-
kommenste Kérperform mit mehreren Anpassungen an die Verminderung
des hydrodynamischen Widerstands. Ihre Mandvrierfdhigkeiten sind hoch.

Im Zusammenhang mit ihrer Angehdorigkeit zu derselben Bewegunska-
tegorie weisen Aspius laubei und Chalcalburnus steindachneri einige ge -
meinsame Zige auf, ndmlich:

1. GroBe (Aspius) bzw. mittelgroBe (Chalcalburnus) Mafe, tiber 10 cm,
was der unteren Grenze des Eunektons entspricht (Re = 105). Grofe
Mafe ermoglichen den Fischen, eine hthere absolute Geschwindigkeit
zu erreichen.

2. Hydrodynamisch vollkommene Kérperform, die den Wasserwiderstand
maximal vermindert, ist durch zwei Anpassungen bedingt:

a) Laminierung des Fischk®rperprofils — die maximale Kérperh8he
liegt um 40—50 % der absoluten Kd&rperldnge. Die fischartige Kor-
perform mit der méglichst weit nach hinten, zur Mitte der Kdrper-
ldnge verschobenen MaximalhShe steht dem in Aero- sowie Hydro-
dynamik angewendeten Profil nahe. Durch die Verschiebung der
Maximalhthe nach hinten ist der m&gliche Abreifipunkt der Wasser-
grenzschicht von der Korperoberfldache auch mdglichst weit nach
hinten verschoben, was eine vorzeitige Turbulenz verhindert, die
bei einer schnellen Fortbewegung des Fisches entsteht und die
Lokomotion verlangsamt.

'b) Die Schwanzflosse ist ausgeschnitten, wodurch der mittlere Teil
"~ der Flosse beseitigt ist, der durch die Geschwindigkeit vermindern-
de Turbulenzen betroffen wird. Demgegeniiber hohe Randstrahlen
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der Flosse reichen bis in die nicht wirbelnden Wasserschichten,
wodurch die Arbeitswirkung der Schwanzflosse erhtht wird. Je
hoher die Geschwindigkeit der Fortbewegung des Fisches ist, desto
méchtiger ist die Turbulenz-zone, und die Schwanzflosse muf} also
mehr ausgeschnitten und hoher sein. Dieses Merkmal ist besonders
deutlich bei Aspius entwickelt.

3. Hohe Mandvrierfdhigkeiten sind durch folgende Merkmale bedingt:

a) Abflachung des Korpers von den Seiten (belegt durch wenig ge-
schweifte Rippen und eine kleine Breite des Neurocraniums bei
beiden Arten), die gemeinsam mit einer hohen Biegsamkeit des
Riickgrats (belegt durch kurze Wirbelkdrper) die Befdhigung zu
raschen Umdrehungen in der horizontalen Ebene beweist.

b) stdrkere Aufwdlbung der unteren Profillinie des Fischkdrpers —
bei beiden Arten ist die Bauchseite mehr aufgewdlbt als die Riick-
enseite, obere Mundoffnung. Durch diese beiden Merkmale werden
Schwenkungen vornehmlich zum Wasserspiegel angedeutet, denn
eine starke Aufwdlbung einer der Profillinien des Fischkdrpers er-
leichtert die Korperwendungen in der vertikalen Ebene in der der
Korperaufwolbung gegeniiberliegenden Richtung. Die nach eben
gerichtete Mundéffnung ermdoglicht es, die Beute von unten nach
oben aufzufangen.

Unterschiedliche Eigenschaften beider Arten;
ihre Lebensweise

Aspius laubei

Charakteristische Merkmale: Randstrahlen der Schwanz-
flosse sind stark, mé&fig bogenférmig. Solch eine Versteifung des Flos-
senrands ermdglicht wahrscheinlich, die Flosse auch bei einer schnellen
Fortbewegung auszubreiten. Der rezente Rapfen benutzt eine &hnlich ge-
staltete Flosse zum Aufschnellen aus dem Wasser beim Verfolgen der
Beute bzw. zu ihrer Betdubung. Der gleiche Fall diirfte auch bei Aspius
laubei eintreten. Sehr kurze und hohe Wirbel, feingestaltete Wirbelfort-
sitze sowie schlanke Interneuralia und Interhaemalia mitsamt den oben-
erwdhnten wenig gescheiften Rippen und der kleinen Breite des Neuro-
craniums zeugen von einer hohen lateralen Riickgratsbiegsamkeit, die
eine aaldhnliche wellenférmige, wegen ihrer Energietkonomie zur lang-
dauernden Fortbewegung geeignete Korperbewegung ermdoglichte. Die
Glinstigkeit solcher Gestaltung zum Mandvrieren in der horizontalen
Ebene ist von uns bereits erwdhnt worden. Durch die groBe Munddéffnung,
die allerdings die Maulgrofe des Hechts nicht erreichte, mit ausgedehn-
ter Suspensoriumfldche, die von einem mé#chtigen M. adductor mandibu-
lae zeugt, ebenso wie durch starke Raubfischz&hne am Schlundknochen
wird die Lebensweise der Raubfische belegt. Die Beute war jedoch nicht
allzu grofB, sie war kleiner als jene des Hechts (siehe MaBe der Mund-
6ffnung), was gemeinsam mit dem Gesamthabitus von Aspius beweist,
daB® es sich um keinen Raubfisch von lauerndem Typ handelte, bei dem
eine eventuelle Ungenauigkeit des Angriffs durch eine grofe Mund&ff-
nung korrigiert werden mufB, sondern daf® Aspius ein verfolgender Raub-
fisch war. Das ausgedehnte Suspensorium, grofe Kiemendeckel und
méichtige Radii branchiostegi bezeugen umfangreiche darunter befind-
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Abb. 1. Aspius laubei OBRHELOVA, die Rekonstruktion. Longitudo totalis: bis 50—60 cm. Original N. OBRHELOVA.



liche Kopfhohlungen, die einén zum Saugen unentbehrlichen betrdchtli-
chen Unterdruck bewirken konnten. Diese Fdhigkeit dirfte von Aspius
zum Einsaugen der Beute (betdubter kleiner Fische) genutzt worden sein.
Von der Karnivorie zeugen auch lange untere Cleithrumarme, die fiir
Raubfische kennzeichnend sind. Durch grofe Augen wird eine gute Seh-
leistung im See belegt.

Evolutionstrend der Gattung Aspius: Aspius laubei steht
dem rezenten Aspius aspius L. (OBRHELOVA 1967) nahe, durch einige
Merkmale dhnelt diese Art allerdings der Gattung Leuciscus (OBRHELO-
VA 1990). Hochstwahrscheinlich entwickelte sich die Gattung Aspius aus
irgendeinem Vertreter der Gattung Leuciscus, und zwar durch die Ver-
groBerung der MafBe, was eine hydrodynamische Vervollkommnung des
gesamten Korperbaus zur Folge hatte, die fir groBe Geschwindigkeiten
des Regimes Re = 105 (siehe weiter oben) notwendig war. Am Kopfbau
verstédrkten sich die karnivoren Merkmale: Es vergrofierte sich die Mund-
offnung, erweiterte sich die Ansatzfldche von M. adductor mandibulae,
verlangerten sich untere Arme der Cleithra und es verstdrkte sich der
karnivore Charakter von Z&hnen. Durch alle diese Anpassungen wurde
die Gestalt einzelner Knochen gekennzeichnet, die somit dem rezenten
Rapfen dhnlicher wurde. An Aspius laubei sind allerdings neben den er-
wdhnten Merkmalen auch der Gattung Leuciscus ndher stehende Merk-
male erhalten (insbesondere ihrer dlteren Form Palaeoleuciscus — Obr-
helova 1990; dies sind gleichzeitig Merkmale einer niedrigeren Spe-
zialisierung fiir die karnivore Lebensweise (Bau von Dentale und Maxil-
lare, Operculum, grof’e und niedrig gelegene Orbita]).

Gegeniiber Aspius laubei ist der rezente Aspius aspius L. zu einem ho-
heren Grad der Karnivorie fortgeschritten: Die Augendffnung ist hoéher
gelegen und kleiner, wodurch sich die Médchtigkeit von M. adductor man-
dibulae vergrofert, das Operculum ist enger (die aus hydrodynamischen
Griinden vorteilhafte Kopfverkiirzung und gleichzeitig eine gewisse Ver-
minderung der Saugfdhigkeit), der Unterkiefer ist niedriger und am sym-
phytischen Teil mit einer Erweiterung, dhnlich einem ,,Zahn“ versehen,
der fiir das Erfassen der Beute glinstig ist. Der Evolutionstrend nimmt
somit in dieser Linie auf eine grofere Geschwindigkeit und Jagd der
Beute durch schnelle Fortbewegung mit offenem Rachen- Richtung, wobei
sich die Bedeutung des Einsaugens etwas vermindert, wird aber nicht-
destoweniger beim Verschlingen einer passiven (betdubten) Beute ge-
nutzt.

Im Evolutionstrend von Leuciscus tiber Aspius laubei zu Aspius aspius
bildet sich in der tertidren kontinentalen Ichthyofauna Europas zum er-
stenmal ein Raubfisch von verfolgendem Typ und gleichzeitig der erste
karpfendhnliche Raubfisch aus.

Die Lebensweise von Aspius laubei war jener von rezentem
Rapfen dhnlich: Es handelt sich um groBe Raubfische von verfolgendem
Typ, die kleine Fische jagten und sich in mittleren und oberen Wasser-
schichten aufhielten. Die Jagdweise der fossilen Form diirfte ebenfalls
jener der rezenten Form &hnlich gewesen sein, d.h. das Verfolgen der
Beute, Aufschnellen aus dem Wasser, die Betdubung kleiner Fische mit
der Schwanzflosse. Mit Riicksicht auf eine niedrigere Spezialisierung
kann nicht ausgeschlossen werden, daB sich Aspius laubei auch von Wir-
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bellosen erndhrte. Der Korperbau ermdéglichte ihm, si¢ch stromaufwérts
auch andauernd fortzubewegen.

Umweltsanspriche: Rezenter Rapfen lebt vornehmlich in
Fliissen der Niederungen, in Seen kommt er selten vor, und zwar nur in
grofBen Durchflufdseen, die mit Fliissen verbunden sind. Er bevorzugt san-
dige Schnellen, mittlere und obere, lichte und gerdumige Wasserschich-
ten. Er laicht auf Steinen im schnellen Wasserstrom. Er lebt auch im
Aralsee und im Kaspischen Meer, wo sich seine unterschiedliche Unter-
arten herausbilden; hier fiihrt er ein Halbzugleben und laicht in Fliissen.
In Sidgewdssern erndhrt er sich von jungen Individuen der Gattung
Chalcalburnus, in Flissen bevorzugt er u.a. Leuciscus.

Das Lebensmilieu des Nordbohmischen Flozdach-
- S ees entsprach diesen Anspriichen: Der See war grof3, von Durchfluf3-
typ, darin miindete ein groBer FluB von steilem Gefédlle, in dem es Sand-
und Schotterstellen gab. Aspius laubei diirfte sich von Leuciscus sowie
von Chalcalburnus erndhren. Er besiedelte wahrscheinlich auch den See
auf seiner ganzen Fldchenausdehnung, wovon Funde dieser Art im ganzen
Becken zeugen.

Zusammenfassend kann man sagen, daB Aspius laubeij ein gro-
Ber, schneller und ausdauernder Fisch von verfolgendem Typ war, der
an mittlere und obere Wasserschichten eines grofen, warmen, wahr-
scheinlich auch reinen (groBe Augen!) DurchfluBsees und an seinen Zu-
flu mit einer Sand- und Schottersohle gebunden war. Als Nahrung
dienten ihm kleine Fische (Chalcalburnus, Leuciscus u.a.), aber auch
Wirbellose.

Chalcalburnus steindachneri

Charakteristische Merkmale: GroBe Brustflossen bewei-
sen ihre wichtigere Funktion als Steuerruder bei Wendungen in vertika-
ler Ebene (&hnlich wie beim rezenten Pelecus). Von derselben Bedeutung
ist auch eine Verschiebung der Bauchflossen nach vorn: ihre Entfernung
vom Schwerpunkt verstdrkt auch ihre Steuerfunktion. Die Analflosse mit
einer langen Basis ruft durch eine wellige Bewegung die die Korperwen-
dungen nach unten erleichternde Kraft hervor. Wie bereits erw&hnt, die
Korperwendungen nach oben werden durch einen aufgewoOlbten Umrif
des Korperprofils in der Bauchgegend erleichtert. Zusammenfassend kann
man sagen, da® Chalcalburnus steindachneri iiber eine ganze Reihe von
Anpassungen verfiigte, die die Kérperwendungen in der vertikalen Ebene
erleichtern. Die Kérperwendungen in der horizontalen Ebene waren leicht
dank seiner grofien Korperbiegsamkeit (siehe weiter oben). Es ist ein-
zusehen, daf® die Manovrierfdhigkeiten von Chalcalburnus sehr entwickelt
waren.

Durch den Ausschnitt des Randes von Analis wird die Bedeutung der
Flosse fiir die Stabilisation des Korpergleichgewichts erhoht. Dieses
Merkmal sowie eine ausgeschnittene Schwanzflosse und eine niedrige
Basis von Caudalis kommen bei schnellen und ausdauernden Fischen vor.

GroBe Augen stehen im Zusammenhang mit dem guten Gesicht von
Chalcalburnus. Die grofe Mundoffnung mit relativ schwachen Kieferkno-
chen und der umfangreiche Ansaugapparat ermoglichen es, eine kleine
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die Rekonstruktion. Longitudo totalis: bis 20 cm. Original N. Obrhelova.

(LAUBE),

Abb. 3. Chalcalburnus steindachneri



Beute im breiten Bereich und in grofer Menge einzusaugen beziehungs-
weise eine grofere, jedoch passivere Beute zu jagen.

Evolutionsbeziehungen der Gattung Chalcalburnus sind bis-
her unklar, die bohmische Art stellt den bisher &dltesten Vertreter dieser
Gattung dar. Von rezenten Arten steht ihr keine auf irgendeine Weise
nahe, sie stellt einen sebstdndigen Typ im Rahmen der Gattung Chalcal-
burnus dar.

Lebensweise von Chalcalburnus steindachneri: Es war ein
schneller, ausdauernder, gut mandovrierender Fisch des Pelagials von
ruhigen Gewadssern, der an obere Wasserschichten gebunden war. Nicht
einmal das Aufschnellen aus dem Wasser, wie beim WeiBfisch, kann bei
ihm ausgeschlossen werden. Er erndhrte sich wahrscheinlich gleich wie
rezente Arten der Gattung Chalcalburnus vom Plankton, Insektenlarven
und moglicherweise auch von Luftinsekten, analog dem Weiffisch. Bei
groBen Individuen kann auch die Jagd nach kleinen Fischen nicht aus-
geschlossen werden. Das ManOvrieren unter dem Wasserspiegel zum Er-
jagen der Nahrung war ihm hdchstwahrscheinlich eigen.

Umweltsanspriiche: Rezente Arten der Gattung Chalcalburnus
besiedeln die Einzugsgebiete des Schwarzen und Kaspischen Meeres, des
Aralsees, des Sees Van, das FluRgebiet des Euphrat und Tigris. Es sind
vornehmlich Zugfische, einige davon leben allerdings stabil in SiiBge-
wdssern, Fliissen sowie Seen. Die Seeformen laichen oft in Zu- und Ab-
fliissen der Seen. Nach BERG (1949]) sind die Brackwasserformen gréfder
(iiber 18 cm) als die SiiBwasserformen. Die bisher bekannten Individuen
der Art Chalcalburnus steindachneri von hochstens 20 cm Lédnge stehen
den SiiBwasserformen néher.

Wenn man die Umweltsanspriiche von Chalcalburnus steindachneri mit
Lagerungsverhdltnissen im miozdnen Nordbdohmi-
schen See vergleicht, ist es zu ersehen, da® hier die Voraussetzun-
gen fiir das Leben im Pelagial, im warmen, reinen Wasser oberer Was-
serschichten des Sees, sowie fiir die Laiche im Zu- bzw. Abfluf eines
Durchflufisees erfiillt sind. Gleichfalls konnten hier auch die Nahrungs-
anspriiche dieser Art erfiillt gewesen sein. Sie ist im ganzen Becken ver-
breitet.

2. BENTHONEKTON (PALAEOTINCA OBTRUNCATA, BARBUS
BOHEMICUS, COBITIS IOANNIS, NEMACHILUS TENER, ESOX SP.)

Definition (Alejev 1976): An den Seeboden beziehungsweise an
das Substrat tkologisch gebundene nektonische Fische. Es sind meistens
langsame Schwimmer (mit Ausnahme von Raubfischen und Rheophilen),
die plotzliche Spriinge austiben. Oft haben sie einen aufgewdlbten Riic-
ken und geraden Bauch, wodurch die Kérperwendungen zum Boden er-
leichtert. Hochaktiv sind ihre Steuer- und Bremssysteme (hauptsdchlich
die Brustflossen).

In den Libkovice-Schichten konnen im Rahmen dieser Kategorie die
Bodentierfresser mit vorwiegendem wellenformigen Lokomotionstyp, die
Bodentierfresser mit vorwiegendem skombroidem Lokomotionstyp und
die Raubfische unterschieden werden.
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a) Bodentierfresser mit vorwiegendem skombroidem Lokomotionstyp
( Palaeotinca obtruncata, Barbus bohemicus)

Die Lokomotionsfunktion ist hier besonders im Schwanzteil des Kor-
pers konzentriert.

Gemeinsame Merkmale von Palaeotinca obtruncata und Bar-
bus bohemicus:

Mafe tiber 10 cm (bisherige Funde erreichen meistens eine Ldange von
20—30 cm, einige unvollstdndige Funde diirften auch grofler gewesen
sein]) gemeinsam mit der Laminierung des Korperprofils tragen zur Ver-
besserung der hydrodynamischen Eigenschaften einer schnellen Lokomo-
tion bei. Dies wird auch durch die ausgeschnittene Schwanzflosse ge-
wiéhrleistet (siehe weiter oben). Durch den aufgewdolbten Riicken und
flachen Bauch werden die Korperwendungen zum Boden erleichtert. Da-
zu trdgt auch die nach hinten verschobene Analflosse bei, die die hintere
Korperhédlfte nach oben hebt und somit den Kopf zum Boden senkt.

Eine kleine Mundoffnung im Gegensatz zum ausgedehnten Unterdruck-
bereich unter méchtigen Kiemendeckeln, Suspensorium und branchioste-
galem Apparat gewdhrt einen starken Saugeffekt, der es ermoglicht,
kleine Nahrung vom Boden einzusaugen.

Unterschiedliche Merkmale beider Arten:
Palaeotinca obtruncata

Charakteristische Merkmale: Ein relativ hoher Kérper ist
zu Wendungen in der horizontalen Ebene geeignet, da er einen groferen
Widerstand gegen das Schleudern des Korpers infolge der Zentrifugal-
kraft in der dem Streben des Fisches entgegengesetzten Richtung leistet.
Die Kriimmung der Profillinie jst am Riicken und Bauch fast gleich, wo-
durch bezeugt wird, daB sich der Fisch vornehmlich nach vorn eher ge-
radlinig fortbewegte, da aber die Profillinie am Riicken doch etwas mehr
aufgewdlbt ist als am Bauch, ist daraus zu schlieBen, daB also Korper-
wendungen zum Boden doch vorwogen. Die Korperwendung zum Boden
verwirklichte sich jedoch schwieriger als bei den Formen mit stark auf-
gewdolbten Riicken, wo der Fischkorper dem Boden mechanisch zugewen-
det wurde. Palaeotinca obtruncata diirfte zum Boden in einer bogenformi-
gen Bahn schwimmen, wie es z.B. bei Rutilus rutilus der Fall ist (Vasne-
cov 1948). Auch die eher terminale als untere Munddffnung erleichterte
nicht die Nahrungsaufsammlung vom Boden. Palaeotinca obtruncata fing
ihre Beute {iber dem Boden oder auf dem Boden auf, wie z.B. Rutilus
(Vasnecov 1948). Sie konnte auch nach ein erbeweglichen Beute jagen
(durch die ausgeschnittene Schwanzflosse wird eine schnelle Fortbewe-
gung bezeugt) oder mittels des Ansaugens die unbewegliche bzw. leicht
aufsitzende Bodenfauna mit ihrem kurz ausstiilpfdhigen, teilweise er-
greifenden Mund aufsammeln. Thre Zdhne sind von Ubergangstyp zwi-
schen karnivoren Zdhnen und jenen mit erweiterter Kaufldche, die zum
Auffangen der Bodenwirbellosen geeignet sind.

Evolutionstrend der Gattung Palaeotinca: In morphologi-
scher Hinsicht kniipft die Gattung Palaeotinca an die Gattung Varhost-
ichthys an, die in Europa seit dem mittleren Oligozdn vorkommt. Die
Gattung Palaeotinca, die in Europa zum erstenmal im Oligozédn erschienen
war, ndherte sich allmé&hlich in der Folge stets jlingerer Arten [der

123



bet

Abb.

5. Palaeotinca obtruncata (LAUBE]), die Rekonstruktion.

Longitudo totalis: bis 30—40 cm. Original N. Obrhelova.



untermiozdnen Palaeotinca egeriana, der mittelmiozédnen (?) Palaeotinca
obtruncata] der Gattung Tinca (Tinca furcata vom Obermiozédn West-
europas) an. Auch die rezente Schleie kniipft an Merkmale &lterer Arten
sowohl von Tinca als auch Palaeotinca an. Der Evolutionstrend des Kopf-
teils dieser Linie [Varhostichthys brevis (AGASSIZ, 1843) — Palaeotinca
egeriana OBRHELOVA, 1969 — Palaeotinca obtruncata (LAUBE, 1900} —
Tinca furcata AGASSIZ, 1843 — Tinca tinca L.] wurde von Obrhelova be-
schrieben (1970). Im Gesamtbau des Korpers geht dieser Trend aus der
pelagischen Form aus, die sich zu einer schnelleren Fortbewegung in der
ganzen Wassersdule anpaBte und von einem eher ergreifenden Mundoff-
nungstyp, d.h. der Gattung Leuciscus nahe stehenden Typ war. Zu diesen
Merkmalen fiigen sich bei der Gattung Varhostichthtys erste Andeutun-
gen der Anpassung an den Boden bei (Verschiebung der Analflosse nach
hinten, Modifizierung, die den Saugeffekt des Maulapparats verstdrkt).

Bei der Gattung Palaeotinca treten weitere Anpassungen dem Leben
am Boden auf, die den Effekt der bereits erworbenen Merkmale weiter
steigern (siehe oben). Tinca furcata steht der Schleie bereits ziemlich
nahe, wovon der Kopfbau (Obrhelovd 1970) sowie andere Zeichen der
Anpassungen dem Leben am Boden zeugen, insbesondere eine starke
Aufwdlbung des Riickens gegeniiber dem flacheren Bauch, die schnelle
Korperwendungen zum Boden ermdglicht. Allerdings auch hier tiberdauert
die ausgeschnittene Schwanzflosse, die eine bewegliche Lebensweise
dieser Art bezeugt. Die rezente Tinca tinca, ein Fisch von ruhigen Ge-
wissern, ist schon ein seBhafter Fisch, der auf dem Boden seine Nahrung
aufsammelt. Jagend nach ihr dringt er in den Schlamm bis 7 cm tief
(Nikolskij 1963). Mit der weniger beweglichen Lebensweise steht auch
die einlappige Schwanzflosse im Einklang, die fiir eine schnelle Fortbe-
wegung zwar nicht glinstig ist, allerdings zu einer jéhen Beschleunigung
bei der Flucht in Geborgenheit fdhig ist. Der Unterschied zwischen einer
kleinen Munddffnung und ausgedehntem Bereich der Kiemendeckel und
des Suspensoriums ist so groB, daf® er das Ansaugen auch einer kleinen
Nahrung vom Boden gewé&hrt. Der gesamte Evolutionstrend, der von be-
weglichen, in aktiver Fortbewegung in der ganzen Wassersdule nach der
Beute jagenden Fischen des Pelagials ausgeht, ist hier also auf eine seB-
hafte, bodentierfressende Form gerichtet.

Lebensweise von Palaeotinca obtruncata: Es handelt sich um
einen beweglichen, am Boden lebenden Fisch, der fghig ist, nach der
Beute zu jagen sowie sie von der Bodenoberfldche aufzusammeln.

Die rezente Schleie, die in vielen Merkmalen der fossilen
Form &hnlich ist, lebt in Niederungsfliissen und Seen von Europa und
Westsibirien. Sie bewohnt ruhige Gewadsser, in Fliissen Totwasserarme,
Buchten, und sucht Orte mit schlammigen Boden, die mit Wasserpflanzen
bewachsen sind, sowie durchwidrmtes Wasser aus. Sie vermeidet kleine
Seen von keinem DurchfluB, denn bei der Laiche bendtigt sie reines
Wasser. Die Nahrung wird von ihr im ufernahen Bereich oder anseichten
Stellen am Boden gesucht. Sie erndhrt sich von Larven der Chironomidae
und anderer Insekten, kleinen Weichtieren u.a. Auch die Plotze (Rutilus
rutilus), die in einigen Merkmalen der Palaeotinca nahe steht, sucht

Seen und langsam strdmende, mit Wasserpflanzen verwachsene Fliisse
aus.
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Abb. 6. Die Lebensweise von Palaeotinca dbtruncata (grosse Exemplare), Cobitis ioannis (rechts unten), Nemachilus tener
(rechts unten im Hintergrund) und Leuciscus (Palaeoleuciscus) socoloviensis (im Hintergrund zwischen den Pflanzen).
Original N. Obrhelovd — J]. Obrhel.



Das Lebensmilieu im Nordbdbmischen Fldézdach-
see entsprach diesen Anspriichen. Eine vornehmlich tonige Sedimenta-
tion sowohl im See als auch im Delta, Wasserpflanzenbestdnde, warmes,
reines Wasser im Durchflufsee — dies alles trug zur Geeignetheit des
miozénen Sees fiir derartige Fische bei. Durch die Verbreitung der Uber-
reste von Palaeotinca obtruncata auf der gesamten Fldache der Seeabla-
gerungen (sie kommen auch in Konkretionen vor) wird die Verbreitung
auch dieser Art im ganzen See beziehungsweise auch im FluB belegt, wo
auch gilinstige Nischen in der Barbenregion des Flusses vorlagen, Still-
wasser, Totwasserarme, Tiimpel, ruhige Stromstellen, die fiir Fische von
der erwdhnten Lebensweise giinstig waren.

Barbus bohemicus

Charakteristische Merkmale: Der niedrige Korper setzt
dem Strom bei Wendungen.des Fisches nur eine geringe Stiitzflache aus
und bietet ihm keine Mdglichkeit, den Fisch zum Boden zuzuschlagen.
Der runde (durch starke, bogenférmige Rippen belegte) Korperdurch-
schnitt sowie ein hoher, eine méachtige Korpermuskulatur bezeugender
Schwanzstiel sind Merkmale von Stromfischen, deren Korper wie eine
starke Stahlfeder und mé&chtiger Schwanz wie eine mé&chtige Schiffs-
schraube arbeiten miissen (Srdmek — Hu3ek 1958). Hochgelegene, kleine
Augen kommen oft bei Bodenfischen vor, die:im Boden wiihlen und somit
den Schlamm aufwirbeln. Gleichzeitig wird somit die Insertionsfldche
von M. adductor mandibulae erweitert, die sonst wegen einer kleinen,
durch den niedrigen Fischkorper bedingten Kopfhohe verhdltnisméBig
beschrédnkt ist. Die kleine, stark ausstiilpbare untere Munddffnung ist fiir
bodentierfressende Fische kennzeichnend, die kleine Bodoentiere mittels
eines starken Einsaugstroms auffangen. Dieser entsteht infolge des Un-
terschieds zwischen Maflen des Unterdruckbereichs und der kleinen
Munddffnung. :

Die Herkunft der Gattung Barbus, besonders seiner Form
von niedrigem, dem Leben am Boden im Wasserstrom angepaften Kor-
per, bleibt bisher unklar. Osteologisch steht Barbus bohemicus schon sehr
nahe der rezenten Art Barbus barbus. Trotzdem unterscheidet er sich von
ihr sowie von der Art Barbus meridionalis petenyi, die beide in der Tsche-
choslowakei leben, durch eine kleinere Wirbelknochenzahl, einen gréfe-
ren Kopf und eine grofe Schwanzflosse (Obrhelovad 1967). Diese Merk-
male h&ngen wahrscheinlich mit den im ganzen kleineren Mafen von
Barbus bohemicus gegeniiber der rezenten Barbe zusammen, bei der in-
folge der Vergroferung der Mafe bereits die Notwendigkeit einer Ver-
besserung der zum guten Mandvrieren und zur schnellen Fortbewegung
notwendigen hydrodynamischen Eigenschaften eintrat (Verminderung
des Kopfes). Gegeniiber rezenten Formen Barbus bohemicus einen
weniger spezialisierten Maulbau —. das Maxillare entbehrt den Dorsal-
ausldufer (Obrhelov4 1967), der bei den rezenten Formen iiblich ist und
das Rostrum wahrscheinlich aussteift. Dies kénnte bedeuten, da® das von
rezenten Arten zur Umwendung von Steinen bei der Nahrungssuche be-
nutzte Rostrum von der fossilen Form auf solche Weise nicht genutzt
wurde. 2
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Abb. 7. Barbus bohemicus OBRHELOVA, die Rekonstruktion. Longitudo totalis:

bis 30—40 cm. Original N. Obrhelova.



Der Evolutionstrend der Gattung Barbus in Europa war auf eine Ver-
groBerung der MaBe gerichtet, die mit einer hoheren Fortbewegungsge-
schwindigkeit, Manovriervervollkommung und Versteifung des Rostrums
im Zusammenhang steht.

Lebensweise von Barbus bohemicus: Es handelt sich um eine
dem Leben am Boden im Wasserstrom angepaBte Art. Es war ein grofier,
schneller und starker Fisch, der Bodentierfresser.

Rezente Arten der Gattung Barbus unterscheiden sich voneinan-
der durch ihre Morphologie und Lebensweise. Sie kommen in stromenden
sowie Seegewdssern vor, mehrere von ihnen sind Zugfische. Es gibt sehr
viele Arten von dieser Gattung, die vornehmlich die tropische, weniger
die méfige Klimazone der 6stlichen Hemisphédre besiedeln (Asien, Afrika,
Europa).

Barbus bohemicus steht durch seinen Gesamthabitus der Barbe sowie
anderen vorwiegenden Flufarten nahe: B. tauricus, B. mursa, B. meridio-
nalis petenyi (ex Berg, 1949). Barbus barbus ist ein schneller und starker
Fisch, der sich am Boden in tiefem, stark stromendem Wasser mit einer
harten, steinigen oder sandigen Flufsohle aufh&lt. Er erndhrt sich von
Bodentieren (Insektenlarven, Krebsen, abgestorbenen Fischen), grtfiere
Indiviuen sind auch karnivor. Er vermeidet stehende Gewdsser der Seen
und Totwasserarme, Gewésser mit schlammigem Boden und wenig reinem
Wasser, denn er vertrdgt keine Verunreinigung. Er geht in kleine Zu-
fliisse nicht {iber. Kennzeichnend ist er fiir die sog. Barbenregion, d.h.
den steinigen Mdanderabschnitt eines Flusses mit lebendigem Strom.
T&dglich legt er 8—10 km zuriick. Auf dem Boden wendet er Steine um
und sammelt Bodentiere auf. Er sucht auch tiefe Gruben im Boden aus.
Einige Zugarten der Gattung Barbus vertragen auch Brackwasser, aber
laichen in Fliissen.

Das Lebensmilieu im Nordb6hmischen Flzdach-
- See entsprach diesen anspriichen. Wie bereits weiter oben erwé&hnt,
darin miindete ein Wasserlauf ein, von dem angenommen werden kann,
daf er im Rakovnik-Gebiet Schotter und Sande ablagerte, also daB er
einen Abschnitt von Typ der Barbenregion hatte. Da Barbus bohemicus
bisher nur in Deltabalagerungen bei Bilina gefunden worden ist, diirfte
er hierher moglicherweise passiv erst nach dem Tod geraten.

b) Bodentierfresser mit vorwiegendem wellenfirmigem Lokomotionstyp
(Cobitis ioannis, Nemachilus tener)

Die Lokomotionsfunktion ist gleichm#fig am ganzen Korper entlang
verteilt.

Gemeinsame Merkmale von Cobitis ioannis und Nemachilus
tener:

Sehr niedriger, schmaler (kleine Rippenkriimmung, schmales Neuro-
cranium) bandférmiger K&rper von mehr oder weniger gleichm#figer
H6he in allen Abschnitten. Solch ein K&rperbau ermdglicht eine gleich-
méRige Verteilung der Lokomotionsfunktion am ganzen K&rper entlang,
da der Kdrper in seiner Gesamtldnge gleichmé&fig biegsam ist (wellen-
férmige Fortbewegung). Damit wird die maximale Lokomotionseffektivi-
tdt (nicht jedoch die Lokomotionsgeschwindigkeit) gewd#hrt, die zum
Kriechen auf dem Boden, Einwiihlen in den Boden bzw. zur Bewegung
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im Schlamm notwendig ist. Gleichzeitig ist sie zum Manbtvrieren zwi-
schen den Bodenhindernissen giinstig. Kleine KorpermafBe erfordern
keine Profillaminierung, um so mehr, daB diese Lebensweise groBere Ge-
schwindigkeiten nicht erfordert. Aus diesem Grund ist die Schwanzflosse
bei Nemachilus tener einlappig, angepaBt zur plétzlichen Beschleuni-
gung bei der Flucht in die Geborgenheit. (Die Schwanzflosse von Cobitis
ioannis ist nicht erhalten geblieben.) Eine hinter dem Kopf gelegene
Knochenkapsel, die bei Cobitis ioannis gut zu beobachten ist, zeugt davon,
daB die Luftblase reduziert wurde, um das spezifische Gewicht des Fisches
fiir das Leben am Boden zu vergrofern. Bei rezenten Formen werden
durch die Knochenkapsel Anderungen des barometrischen Drucks gleich-
zeitig verzeichnet. Die weit nach vorn verschobene Artikulation des Un-
terkiefers zeugt von einer kleinen Munddffnung, die beim Einsaugen
kleiner Nahrung iiblich ist (siehe weiter oben).

Unterschiedliche Merkmale beider Arten:

Cobitis ioannis

Charakteristische Merkmale: Die riickenprofillinie ist
gegeniiber der geraden Bauchprofillinie maBig aufgewdlbt, so daB der
Korper in seinem vorderen Teil m&Big erhoht ist. Die Dorsalflosse ist re-
lativ hoch. Durch diese beiden Merkmale werden die Kérperwendungen
in der horizontalen Ebene erleichtert. Die nach hinten verschobene Anal-
flosse sowie die Krimmung der Riickenprofillinie erleichtern die Kdrper-
wendungen zum Boden. Grofe, fdcherférmige Brustflossen erleichtern die
Koérperwendungen sowohl in der horizontalen als auch in der vertikalen
Ebene und gleichzeitig trdgt ihre wellenférmige Bewegung den Korper
im Stand. _

Die Phylogenese von Cobitis bleibt bisher unklar. Dieser Fisch
wird vom Paldogen Asiens angefiihrt, in Europa ist er vom oberen Miozdn
bekannt.

Cobitis ioannis stimmt mit keiner von fossilen sowie rezen-
ten Arten iiberein, er unterscheidet sich von der rezenten Art Cobitis
taenia. Nach NikoTskij (1971) sind in der Familie Cobitidae Typen von
niedrigem, bandférmigem, zylindrischem sowie hohem Korper vertreten.
Meistens leben sie im schnellen Strom auf steinigem sowie sandigem
Boden, aber auch in stehendem und Sumpfwasser, z.B. Nemachilus strau-
chi im Balcha$-See, der beziiglich des Habitus der Art Cobitis iocannis
nahe steht. Nach Sterba (1959) haben die Arten von stillen Gewd&ssern
zum Unterschied von jenen der Wasserstrome den beidseitig verflachten
Korper, also wie bei Cobitis ioannis.

Lebensweise von Cobitis ioannis: Diese Art lebte unter zahlrei-
chen Bodenhindernissen, bewegte sich mittels der wellenférmigen Fort-
bewegung oder verblieb regungslos tiber dem Boden, getragen durch die
wellenférmige Bewegung grofer Brustflossen und der Schwanzflosse.
Kleine Nahrung wurde von ihr aus dem Boden angesogen. Wahrschein-
lich wiihlte sie sich auch in den Boden ein. Der verflachte K&rper zeugt
vom Leben in stillem Wasser entweder eines Sees oder eines Flusses.
Dieser Fisch hatte gute Mandvrierfdhigkeiten nicht nur in der horizont-
alen, sondern auch in der vertikalen Ebene.
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Abb. 9. Cobitis ioannis OBRHELOVA, die Rekonstruktion. Longitudo totalis: bis 10—12 cm. Original N. Obrhelova.



Das Lebensmilieu im Noordbohmischen See ent-
sprach auch diesen Anspriichen. Wie bereits erwdhnt, gab es genug ge-
eignete Orte fiir die Lebensweise dieser Form, d.h. mit stillem Wasser,
schlammigem Boden und Wasserpflanzen, sowohl im See als auch in der
Einmiindung des Flusses in den See beziehungsweise in stillen Buchten,
Altwassern oder Totwasserarmen und Tlimpeln des Mdanderflusses. Sehr
seltene Cobitis-Funde sind bisher im Delta bei BfeStany konzentriert. Es
kann nicht ausgeschlossen werden, da® es sich um eine Flufform han-
delte, die allerdings an stille Flufstellen gebunden war.

Nemachilus tener

Charakteristische Merkmale: Die Riicken- sowie Bauch-
profillinie ist nur sehr wenig gekriimmt, die verhdltnisméfig unweit vom
Schwerpunkt gelegene Anaiflosse und nicht hohe Dorsalflosse erleich-
tern nicht die Korperwendungen in der vertikalen Ebene. Die nicht aus-
geschnittene Schwanzflosse ist fiir jdhe Bewegungsbeschleunigungen bei
der Flucht in die Geborgenheit giinstig.

Die Phylogenese ist bisher unklar auch bei der Gattung Nema-
chilus. Sie ist vom jlingeren Neogen Kirgisiens bekannt, die européischen
Arten sind bisher nicht eindeutig revidert worden, enige Arten wurden
der Gattung Cobitis zugeordnet. Nemachilus tener steht der rezenten
Art Nemachilus barbatulus (L.) morphologisch nahe, er unterscheidet
sich jedoch von ihr durch einen aufféllig grofen Kopf, der Korper ist im
ganzen kiirzer, die Schwanzflosse médBig ausgeschnitten. Der Evolu-
tionstrend war in der europdischen Linie auf eine Verldngerung des
bandiormigen Korpers gerichtet, was fiir die ZahlerhOhung von Wellen-
bewegungen von Vorteil ist, die 1dngs der Kérperachse verlaufen. Es han-
delt sich also bei Nemachilus tener um eine niedrigere Spezialisierung,
ebenso wie im Bau der Schwanzflosse, die bei der fossilen Form noch
eine gewisse Fdhigkeit zur schnelleren Fortbewegung beibehielt. Bei der
Art Nemachilus barbatulus erhoht sich im Bau der Schwanzflosse die
Funktion der jdhen Beschleunigung.

Abb. 10. Nemachilus tener LAUBE, die Rekonstruktion. Longitudo totalis: bis 10—12 cm.
Original N. Obrhelové-
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Lebensweise von Nemachilus tener: Es war ihm eine langsame
Fortbewegung zwischen Bodenhindernissen eigen, wahrscheinlich sind
auch seine Einwiihlungen in den Schlamm, schnelle Starte in der Jagd
nach der Beute und in der Flucht in die Geborgenheit, das Einsaugen
kleiner Nahrung (Larven von Chironomidae, dhnlich wie bei N. barba-
tulus ?). Schlechter Erhaltungszustand erméglicht es nicht, die Rippen-
form und somit auch die wahrscheinliche Korperform im Querdurch-
schnitt zu ermitteln. Es ist also unklar, ob er beidseitig verflacht oder
zylinderférmig war und ob er also stromendes oder stilles Wasser be-
wohnte.
¢) Raubfisch von groflen MaBen (Esox sp.)

Er kombiniert die skombroide sowie aalartige Lokomotionsweise. Eine
typisch gestaltete Schuppe aus den hoéchstlagernden Horizonten der Lib-
kovice-Schichten belegt die Anwesenheit der Gattung Esox. Der anato-
mische Bau ist wegen des vereinzelten Fundes nicht bekannt.

Die Gattung Esox ist bereits vom Paldozdn an in der dem rezenten
Hecht nahe stehenden Form gestaltet. Es ist also anzunehmen, daf} der
Fund von den nordbbhmischen Ablagerungen einer Form von typisch
hechtdhnlichem Habitus angehort, um so mehr, daB vom Gebiet Bohmens
(Fundort bei Vale¢) die Gattung Esox von diesem Typ bereits aus dem
Oligozén bekannt ist (Esox waltschanus H. v. MEYER, 1848). Mit der
Funktionsanalyse und Phylogenese der tertidren und rezenten Hecht-
fische befafite sich Obrhelova (1979).

Die Lebensweise so gestalteter Formen (mit gleichen Schuppen
wie der Fund aus den Libkovice-Schichten des Nordbdhmischen Beckens)
ist karnivor. Es handelt sich um einen Raubfisech von lauerndem Typ, der
im ufernahen Bereich stehender oder m&Big stromender Gewadsser lebte,
unter Bodenhindernissen, besonders Wasserpflanzenbestdnden verborgen.
Es ist nicht zu bezweifeln, da® im Nordbdhmischen See und
seinem Zufluf® auch diese Anspriiche erfiillt werden konnten. Er erndhrte
sich von Karpfenfischarten.

3. PLANKTONEKTON [LEUCISCUS (PALAEOLEUCISCUS)
SOCOLOVIENSIS]

Definition (Alejev 1976): Ein nektonischer Fisch, der an ein
Substrat nicht unbedingt gebunden ist und im Bereich von Re = 5,0 X10°
bis 104 schwimmt. Er gehort den eupelagischen Lebewesen an. Er ver-
bindet Eigenschaften von Plankton (besonders in der Tarnung) und von
Nekton. Er ist von kleinen Mafen (bis 10 cm] und schwimmt langsam.
Er hat die zur Verminderung des hydrodynamischen Widerstands bei-
tragenden Merkmale {Bewegung im laminaren Regime). Eine schnelle
Fortbewegung ist ihm nicht eigen. Er hat gute Manovrierfdhigkeiten,
doch keine spezielle Anpassung an das vereinfachte Mandvrieren in
einer Richtung. :

Mitder funktionalen Analyse befaBte sich Obrhelova (1982).

Die Phylogenese der Gattung Leuciscus ist bisher unbekannt. Sie
wird vom Paldogen Ostasiens angefiihrt, in Europa erscheint sie im mitt-
leren Oligozdn als die Untergattung Palaeoleuciscus. Diese Untergattung
ist auch vom Mioz&dn Europas bekannt. In Bohmen kommt sie seit dem
Oligozédn vor (LuZice, Valec€), ist hdufig im unteren Miozédn, und zwar
schon als die Art Leuciscus (Palaeoleuciscus) socoloviensis, in der Floz-
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ObrhelovA.

Abb. 11. Leuciscus (Palaeoleuciscus) socoloviensis OBRHELOVA, die Rekonstruktion. Longitudo totalis: bis 12 cm. Original N.
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schichtenfolge des Nordbdhmischen Beckens. Von hier kam sie auch in
die Libkovice-Schichten iiber. Sie kommt in der Cypris-Serie des West-
bohmischen Beckens vor.

Lebensweise von Leuciscus (Palaeoleuciscus) socoloviensis: Es
handelt sich um einen kleinen (bis 12 cm langen) beweglichen Fisch des
Pelagials, der nach der Nahrung in der ganzen Wassersdule sucht. Seine
obere Mundoffnung ist sowohl zum Auffangen als auch zum Ansaugen
geeignet. Die Okologie dieser Art ist sowohl vom Westbohmischen
Becken als auch von der Flézzone des Nordbohmischen Beckens bekannt
(Obrhelova et Obrhel 1987): Sie lebte in stehendem oder m&fig durch-
stromendem Wasser eutropher warmer Niederungsseen mit vornehmlich
schlammigem Boden; es war eine sehr widerstandsfdhige Art von kurzem
Lebenszyklus und grof’er Reproduktionsféhigkeit (Obrhelova et Obrhel
1983).

Das Lebensmilieu des Nordbohmis chen Sees dirfte
diesen Anspriichen von Leuciscus (Palaeoleuciscus) socoloviensis voll-
kommen entsprechen. Uberreste dieser Art werden auf der gesamten
Fldche der Seeablagerungen gefunden, vom Deltabereich sind sie nicht
bekannt. Dieser kleine Fisch diirfte dem Strom schwierig Widerstand lei-
sten, er lebte hochstwahrscheinlich nur im See.

III. ZUSAMMENSETZUNG UND HERKUNFT DER FISCHASSOZIATION
DER LIBKOVICE-SCHICHTEN

1. Die Struktur der Assoziation ist kompliziert, sie entspricht einerseits
zahlreichen Nischen im See- und Flufmilieu, andererseits einer ver-
schiedenartigen Nahrung in diesen beiden Milieus.

Es gibt hier Typen, die ruhige und stille Gewdsser aufsuchen — ihr
Korperbau gestattet es nicht, dem Strom Widerstand zu leisten (Cobi-
tis, Leuciscus, Esox); ferner sind hier Formen, die fdhig sind, den
Strom zu iiberwinden (Barbus, Aspius); Palaeotinca und Chalcalburnus
konnten zweifelsohne eine nicht zu starke Stromung iiberwinden,
allerdings bevorzugten sie wahrscheinlich stillere Gewadésser (hoher
Korper bei Palaeotinca, méachtige Brustflossen bei Chalcalburnus).

Beziiglich der Vertikalgliederung der Gewdsser sind hier Bodenty-
pen (Barbus, Cobitidae, Palaeotinca), Typen des Pelagials mittlerer
Schichten (Leuciscus, Esox) sowie des Pelagials oberer Schichten
(Chalcalburnus, Aspius] vertreten.

Es ist zu folgern, daB im komplizierten See-Fluffmilieu die
Nischen folgenderweise verteilt wurden: Die ufernahe Zone und
die seichten Stellen im See wurden am Boden von Palaeotinca ob-
truncata beziehungsweise von Cobitidae, iiber dem Boden von Esox be-
wohnt; in hoherliegenden Wasserschichten bewegte sich Leuciscus
(Palaeoleuciscus) socoloviensis, der allerdings auch zum Boden hin-
unter- sowie in oberste Wasserschichten des Sees hinaufstieg, wo
Chalcalburnus und die Fischbrut aller Arten lebten. Obere Schichten
des Pelagials auf der gesamten Seefldche wurden von Chalcalburnus
und Aspius besiedelt, hierein diirfte auch Leuciscus eintreten. Starkere
DurchfluBstréme im See behinderten wahrscheinlich weder Aspius,
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einen starken und schnellen Fisch, noch Chalcalburnus,; der Strom
war hier ansonsten nicht mehr auffdllig schnell — er lagerte hoch-
stens Sand ab. Aufer funktional-morphologischen Merkmalen ent-
spricht einer solchen Verteilung der Fischarten im See auch das Vor-
kommen der Fischreste auf der gesamten Seefldche.

Vom funktional-morphologischen Gesichtspunkt aus
lebten im See Formen vom Eunekton (Aspius und Chalcalburnus),
Planktonekton (Leuciscus) sowie Benthonekton (Palaeotinca, Cobiti-
dae, Esox).

Im FluB wurde der Boden von Stromungsstellen von Barbus be-
siedelt; die Barbenregion zeichnet sich durch einen noch starken
Strom mit Schnellen, schotterigem Boden sowie tiefen Gruben aus, die
Aspius gerne aussucht. Das konnte auch im miozédnen FluB von Bilina
der Fall sein. Flufstillen, Altwasser bzw. Totwasserarame und Timpel,
die Attribute der Barbenregion, wurden von Cobitidae und Palaeotinca
besiedelt, nahe dem Wasserspiegel weniger starker Stromungen sowie
in Stillen diirfte auch Chalcalburnus vorkommen.

Inder Nahrungskette nutzten die Fische ebenfalls alle Nah-
rungsarten aus: Der Plankton wurde von jungen Individuen aller Arten
verzehrt, ebenfalls von Leuciscus und Chalcalburnus, die auch terre-
strische, ins Wasser gefallene Insekten sowie Insektenlarven auffin-
gen. Das Benthos wurde von Palaeotinca und Barbus, seine kleinen
Formen von Cobitidae und Leuciscus konsumiert. Raubfische sind durch
einen verfolgenden Typ, ndmlich Aspius, vertreten, in den hochstla-
gernden Libkovice-Schichten schlieBt sich ein Raubfisch von lauern-
dem Typ an, ndmlich Esox.

Durch die Zusammensetzung der Fischassoziation der Libkovice-
-Schichten wird ein groBer Durchfluffsee mit einem Zu-
fluB von Mdandertyp belegt. Der See sowie der FluR waren
an Nischen sowie Nahrungsarten reich.

Im Vergleich mit dlteren Fischassoziationen des bohmischen Tertidrs
ist die vorliegende Assoziation wesentlich reicher, jedoch gegeniiber
der Fischassoziation von dhnlichen Gewdssern der Gegenwart unver-
gleichbar drmer: Dieselben Funktionen werden heutzutage von weit
mehreren Arten verschiedener Gruppen erfiillt.

. Herkunft der Assoziation: Die Fischassoziation der Libkovice-Schich-
ten besteht aus zwein Komponenten:

a) Aus der urspriinglichen Assoziation (Leuciscus (Pa-
laeoleuciscus) socoloviensis, Esox sp.), der sich Palaeotinca ob-
truncata anschlieBt, die einen entwicklungsmé&fig fortgeschritte-
nen Nachfolger der Art Palaeotinca egeriana darstellt; alle drei er-
wdhnten Gattungen sind in Bohmen bereits aus dlteren Formatio-
nen bekannt. Palaeotinca egeriana und Leuciscus kommen auch in
der Flozzone des Nordbohmischen Beckens vor, wovon sie in die
neue Assoziation iibergingen, allerdings Palaeotinca mit einer
neuen Art. Die Herkunft dieser Art bleibt ebenso wie die Beriih-
rungsgrenze beider Arten, der dlteren sowie der jlingeren, weiter-
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hin unklar. Es kann sogar eine Schichtenliicke zwischen dem Floz-
dach und der Flozzone nicht ausgeschlossen werden.

Aus einer Assoziation, die sowohl in B6hmen als auch in Europa
zum erstenmal zum Vorschein kommt. Einige Gat-
tungen dieser Assoziation kommen im oberen Miozdn Europas vor
(Steinheim, Oningen). Es sind Gattungen: Barbus, Aspius, Chalcal-
burnus, Cobitis, Nemachilus.

Die Gattung Barbus und Cobitidae sind vom Eozdn Asiens be-
kannt: Cobitidae aus dem Ostlichen China und aus dem Miozédn Si-
biriens, Barbus aus dem Eozdn von Sumatra, Zajsan (Barbinae) und
aus dem Miozdn Vorderasiens (Tiirkei].

Barbus bohemicus ist eine dem Leben am Boden im Wasserstrom
angepaBte Form. Wo diese Anpassung gestaltet wurde, bleibt un-
klar, sicher ist, daB zum entscheidenden Entwicklungsfaktor dabei

- der Boden des Wasserstroms, also eines Flusses von steilerem Ge-
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fdlle im Gebirgsfubgebiet (Mdanderabschnitt eines Wasserlaufs)
wurde.

Bei Cobitidae wurde zum entscheidenden Gestaltungsfaktor das
Leben unter Bodenhindernissen bzw. das Eindringen in den Boden.
Dieser Typ ist auch zum Leben im Wasserstrom befédhigt, was an re-
zenten Formen mit rundlichem Korperquerschnitt beobachtet wer-
den kann. Unsere Arten gestalteten sich allerdings in See- und
FluBstillen.

Die Gattungen Aspzus und Chalcalburnus sind bisher nur vom
Miozdn Bohmens bekannt. Die Gattung Aspius stellt eine Anpassung
zur Lebensweise eines Raubfisches von verfolgendem Typ dar, sie
entstand wahrscheinlich aus einem Vertreter der Gattung Leuciscus
(siehe weiter oben). Zum entscheidenden Entwicklungsfaktor wur-
de hier die karnivore Lebensweise und die Notwendigkeit einer
schnellen Fortbewegung. Solch eine Form ist auch im Kampf mit
dem Wasserstrom erfolgreich. Auch hier verlief die Entwicklung
hochstwahrscheinlich im Wasserstrom, also in einem Flufl oder
Durchflufsee.

Fiir die Gattung Chalcalburnus wurde zum entscheidenden Ent-
wicklungsfaktor die Anpassung zur Jagd nach kleiner Nahrung des
Pelagials; ein Bestandteil dieses Trends besteht in der Anpassung
zur schnellen Fortbewegung, die auch das Leben im stréomenden
Wasser ermdoglicht. Unsere miozdne Art ist allerdings eher dem
Leben in stilleren Gewédssern angepaft [Manovrleren mittels der
Brustflossen).

Offensichtlich entstanden mehrere von den Arten dieser Asso-
ziation wahrscheinlich im Fluf.

Das jdhe Erscheinen der Fischassoziation im Flézdach des Nord-
bohmischen Beckens diirfte entweder dadurch, daf® eine FluBasso-
ziation bisher nirgendwo erhalten blieb, oder eher durch ihren Ein-
drang von einem anderen Gebiet verursacht worden sein, wo sie
sich bis zu jener Zeit gestaltet hatte. Eine nahe Beziehung zur Te-
thys ist nicht auszuschlieBen; bis zur Gegenwart gibt es hier das
Maximum von Arten der Gattungen Chalcalburnus, Aspius sowie der
Barbus barbus nahe stehender Formen.



IV. PHYLOGENESE

Beziiglich der Phylogenese ist die Differenzierung von Karpfenfischen
des mittleren (?) Miozdns und ihre morphologische Reife bemerkenswert,
die sich bereits jener der gegenwdrtigen europdischen Typen né&hert. In
dieser Hinsicht ist auch der karnivore Karpfenfisch Aspius interessant,
d.h. ein Typ, der von der urspriinglichen Anpassung der Karpfenfische an
kleine Nahrung stark abweicht. Die Typendifferenzierung ist durch die
Anpassung an verschiedene Standardnischen bedingt, die verschiedene
Fortbewegungsweisen erfordern; so entsteht die Unterscheidung in Eun-
ekton, Benthonekton und Planktonekton von verschiedenen Typen. Durch
die konsumierte Nahrungsart wurde dann die weitere Spezialisierung als
Plankton- und Bodentierfresser bzw. Raubfische bedingt.

Der folgende Evolutionstrend zu gegenwadrtigen europdischen Arten
verlief unter dem Zeichen einer Vervollkommnung des bereits gestalte-
ten Gesamttyps. Er bringt mit sich eine noch engere Spezialsierung im
Einklang mit der ausgeprédgten Lebensweise, eine mehr ausgepréagte Rolle
in der Fischassoziation und im Autoregulationssystem.
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Nad&Zda OBRHELOVA

Ekologie rybi asociace miocénniho nadlo¥i sloje severoteské
hné&douhelné pdnve

Asociace libkovick§ch vrstev miocénniho nadloZi sloje severofeské hnédouhelné péan-
ve je z hlediska funk&né-morfologické analyzy sloZena z eunektonu, benthonektonu
a planktonektonu ve smyslu Alejev (1976). Eunekton (Aspius laubei a Chalcalburnus
steindachneri) jsou druhy, adaptované k Zivotu ve vy$$ich vrstvdch vody: Chalcalbur-
nus konzumoval drobnou potravu zejména pfi hladiné&, Aspius byl dravec pronésledu-
jici svou kofist — predevsim drobné ryby. Benthonekton je zastoupen jednak formami
s pefvladajicim skombroidnim typem lokomoce, pfi némZ hlavni lokomoéni funkci vyko-
nava ocasni C€ast ryby (Barbus bohemicus, Palaeotinca obtruncata), jednak formami
s undulujicim typem lokomoce, kde pohybovd funkce je rovnomérné rozloZena po
celé délce téla ryby (Cobitis ioannis, Nemachilus tener). Jak Barbus a Palaeotinca
tak Cobitis a Nemachilus jsou benthofdgy. K benthonektonu se fadi v nejvy$§ich po-
lohach libkovickych vrstev Esox. sp., spojujici oba typy lokomoce. Jde o dravce ¢iha-
vého typu, zdrZujiciho se v pfibfeZnim rostlinstvu jezera. Palaeotinca, morfologicky
blizkd dneSnimu linu, liSi se od né&j vétSi pohyblivosti, Barbus bohemicus ma rysy
adaptace k Zivotu u dna v proudu stejné jako dneSni parma; oba rody vSak nedosa-
huji dneSniho stupné specializace. Z obou zdstupcl Cobitidae je dne$nim evropskym
predstavitelim bliZ§i Nemachilus. Ovalny prifez téla u Nemachilus i Cobitis dokazuji,
Ze 8lo o formy, Zijici v klidné&j$ich vodach. Planktonekton je zastoupen jednak juve-
nilnimi stadii vSech druhl ryb, jednak druhem Leuciscus (Palaeoleuciscus) socolovien-
sis. Byl to méalo specializovany typ, Zivici se drobnou potravou pelagidlu.

Rybi asociace libkovickych vrstev odpovidd asociaci prito€ného jezera a jeho Fic-
niho pFitoku. V jezernim pribfeZi Zila vétSina benthonektonnich druh@i — Palaeotinca,
Cobitis a Nemachilus u dna, Esox ve vodnich porostech. Jezerni pelagidl byl ve vys-
Sich polohdch obydlen Chalcalburnus a Aspius, u bf¥ehl se zdrZoval potér vSech druhit
a Leuciscus. V fece Zil u dna proudivych mist Barbus, proudu se nevyhgybal ani As-
pius, v tiSindch se zdrZovali Palaeotinca a Cobitidae, pravdépodobné i Chalcalburnus
(pri hladiné).

V autoregulujicim systému severofeského jezera a jeho pFitoku (jeho spodni &&sti)
zastdvaly ryby vSechny zédkladni funkce potravinového Fet&zce jako dnes, oproti dnes-
ku je vSak rozmanitost vykonavatelli jednotlivych funkci nesrovnatelng niZ3i (niZsi
polet druhi).

Co do plvodu je asociace libkovickych vrstev sloZena z autochthonni sloZky —
Leuciscus, Palaeotinca a Esox, vyskytujici se (ov3em jinymi druhy i rody) v Cechéach
jiZ od oligocénu — a ze sloZky dosud v Ceském terciéru nezndmé — Aspius, Barbus,
Chalcalburnus, Cobitis a Nemachilus. Tato novéd sloZka je zC€&sti adaptovana k Zivotu
v Fece a v pritocném jezefe.

Miocénni asociace libkovickych vrstev je morfologicky blizk4 dne3nim druh@m d&es-
kych vod. Je zFfejmé, Ze zdkladni stavby dneSnich evropskych druht bylo dosaZeno
jiZ v mladSim miocénu. Formujicim Cinitelem.je u Esox a Aspius dravy zplsob Zivota,
pro Barbus Zivot u dna v proudu, pro Chalcalburnus planktonofdgni zpiisob Zivota
u hladiny, pro Palaeotinca (pozdé&ji Tinca) Zivot nade dnem ti3in, pro Cobitidae pohyb-
mezi prekdZkami dna, pripadné& zavrtdvani do dna. Miocénni druhy jsou v3ak niZe
specializované neZ blizké druhy dne$ni. Znamend tedy dal3i prib&h evoludniho trendu
smérem k dneSku zdokonaleni dosaZenych adaptaci, tj. je$t& uZSi specializaci k vy-
konédvani pFisluné funkce v autoregulujicim systému.
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