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1. Einleitung

Um einen Einblick in die GesetzmaBigkeiten des Zusammenlebens einer
FlieBgewasserzoozonose zu erhalten, ist es unumganglich, autokologische
Untersuchungen vorzunehmen, d.h. die Wirkung der Umweltfaktoren auf
die einzelnen Arten der Zoozonose zu ergrinden und deren Lebenszyklen zu
erkennen. In diesem Sinne soll in der vorliegenden Arbeit eine euryoke Art
untersucht werden. Es handelt sich dabei um Ecdyonurus venosus
(FaBRrICIUS, 1775) (Ephemeroptera, Heptageniidae). Diese Art ist weit ver-
breitet und spielt dadurch eine wichtige Rolle in der Bodenfauna von FlieB-
gewassern.

In der Zeit von Februar bis November 1987 wurden zwei E. venosus-
Populationen - eine in der Galtera (Freiburg, Schweiz), die andere in der
Saane (Freiburg, Schweiz) — untersucht. Die beiden FlieBgewéasser unter-
scheiden sich deutlich in ihrer geomorphologischen Struktur wie auch in
ithrer topographischen und okologischen Gliederung (ILLIES und
BOTOSANEANU, 1963). Die Verschiedenartigkeit der beiden Biotope macht
einen 6kologischen und biochemischen Vergleich der beiden Populationen
interessant. Der 0kologische Vergleich ermoglicht eine genauere Beschrei-
bung der charakteristischen Habitate, der Verhaltensformen und des Le-
benszyklus von E. venosus sowie eine Bestimmung jener Umgebungsfakto-
ren, welche fiir die Entwicklung dieser Art notwendig sind.

Der biochemische Vergleich der Populationen beruht auf enzymelektro-
phoretischen Untersuchungen. Mit dieser Methode lassen sich Allelfrequen-
zen und Heterozygositats-Héaufigkeiten berechnen und damit die inter- und
intraspezifischen Variabilitdten in der genetischen Struktur veschiedener
Populationen erkennen.

In den letzten Jahren trugen die elektrophoretischen Untersuchungen
spezifischer Enzyme wesentlich zur Losung taxonomischer Probleme bei
(ZURWERRA et al., 1986, und HEFTI et al., 1988). So lassen sich gerade in der
Gattung Ecdyonurus die beiden Arten E. venosus und E. forcipula, welche
hinsichtlich ihrer Morphologie bis heute nicht eindeutig unterschieden wer-
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den konnten, mit der enzymelektrophoretischen Methode einwandfrei tren-
nen. Eine Anwendung dieser Methode war allein schon aus diesem Grund
fir die vorliegende Arbeit angebracht.

2. Autokologische Untersuchungen

2.1. Beschreibung der Probestellen

Galtera

Probestelle Talers
‘ (&)

e,
Freiburg CP

<

Hauterive 6

Probestelle
. Saane *

INVVS

Plussalb

Greyerzer See

Abb. 1:  Ubersichtskarte.
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2.1.1. Lage und Geomorphologie
2.1.1.1. Probestelle Galtera

Hoéhenlage : 567 m u.M.

Numerische Klassifizierung : 3 (KartenmaBstab 1:50 000)
(nach LEOPOLD et al., 1964)

Topographische Gliederung : Bachzone

(nach ILLIES et BOTOSANEANU, 1963)

Okologische Gliederung : Metarhithral

(nach ILLIES et BOTOSANEANU, 1963)

Neigung : 0,7%

Tiefe : bis ca. 40 cm

Breite : 7-10 m

Die Galtera (Le Gottéron), welche nordlich von Plasselb entspringt, flie3t
zuerst in nordlicher, spater in westlicher Richtung gegen Freiburg (Fribourg).
Dort miindet sie in die Saane (Abb. 1). Die zwei wichtigsten Zuflisse sind
das Fulbéchli bei Alterswil und der Tasbergbach auf der Hohe von Tafers
(Abb. 1).

Im unteren Abschnitt, einem kalkhaltigen Sandsteinmolasse-Gebiet
(ImHOF, 1978), bildet die Galtera eine tiefe Kerbe, den Galterengraben. Hier,
d.h. ca. 1,5 km oberhalb der Mundungsstelle in die Saane, unmittelbar hinter
dem letzten Wohngebaude des Galterengrabens, liegt die 80 m lange Probe-
stelle (Abb. 1). Diese wird beidseitig durch zwei steil abfallende Hénge
gesaumt (Abb. 3a). Der siidliche Hang ist vollstindig bewaldet, der nérdliche
nur im oberen Teil. Die baumlose rechte (nordliche) Uferseite ermoglicht
somit eine direkte Sonnenbestrahlung der Wasseroberflache. Die Sonnen-
einstrahlung dauert jedoch wegen der Tiefe und Enge des Tales nur wenige
Stunden pro Tag.

Wie der Lageplan und die Gewasserprofile (Abb. 2a) zeigen, weist der
Bach an der Probestelle eine weitgehend homogene Struktur auf. Die Was-
sertiefe und die Bachbreite dndern sich nur gering.

Das Bachbett selber besteht aus einem Molasseuntergrund, welcher nur
mit einer geringen Substratschicht bedeckt ist. Das Substrat ist hauptsédchlich
steinig-kiesig. An einigen Uferstellen, besonders auf der linken Seite, treten
jedoch sandige Zonen auf. In diesen Zonen ist die Stromung sehr gering. In
der Bachmitte, in der hohe Stromungsverhaltnisse herrschen, ist das Sub-
strat stark ineinander verkeilt, so daf3 sich die einzelnen Steine nur schwer
bewegen lassen. Dagegen liegen die Steine in den Uferregionen locker auf
einem feinkiesigen Grund auf und lassen sich leicht verschieben.

Die Ufer verlaufen steil und sind hauptsdchlich auf der linken (stidlichen)
Seite der standigen Erosion durch mechanische Wasserkrifte ausgesetzt
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(Hangerosion). Im rechten unteren Uferabschnitt wird die Erosionswirkung
des Wassers durch eine kunstliche Begradigung mit groBen Felsbrocken
eingedammt. Hier fillt das Ufer gleichmaBig steil ab. Im oberen Teil der
selben Seite bildet sich der einzige flache Uferabschnitt der Probestelle aus
(Abb. 2a). Der ganze Bachabschnitt ist durch einheitliche Stromungsverhalt-
nisse gekennzeichnet. Die Stromungsgeschwindigkeiten an der Wasserober-
flache sind allgemein hoch und erreichen in der Bachmitte Maximalwerte bis
zu 130 cm/s. Erst in unmittelbarer Ndhe der Ufer, in einem sehr schmalen,
ca. 0,5 bis 1,5 m breiten Bereich, nimmt die Stromung stark ab.

Die Bachstelle wies einen sehr schwachen Algenaufwuchs auf. Das Algen-
wachstum konnte mit Porzellankugeln (Durchmesser 5 cm), welche an ver-
schiedenen Stellen des Bachabschnittes wiahrend sechs Wochen im Mai-Juni
(1987) und wihrend vier Wochen im September (1987) exponiert wurden,
beobachtet werden. Im Friihjahr zeigten die Kugeln keinen Algenaufwuchs.
Im September war nur gerade auf den in den Uferregionen stationierten
Kugeln ein geringer Aufwuchs zu erkennen. Das Futterangebot war also fir
benthische Makroorganismen, welche sich auf das Abweiden von Algen
spezialisiert haben, wihrend der ganzen Untersuchungszeit knapp. Es fiel
jedoch auf, daB sich zwischen den Steinen der Uferregionen groBere Mengen
an Detritus und Laub ansammelten. Diese bildeten moglicherweise eine
wichtige Futterquelle.

10m

10

- 0 - 10 cm/s 20
—_— 10 - 20 cm/s
—_— 20 - 30 cm/s 30

Usw. P
Abb. 2a: Galtera: Lageplan und Gewasserprofile mit FlieBgeschwindigkeiten an der
Wasseroberflache. Die Pfeillinge entspricht den angegebenen Geschwin-

digkeitsbereichen.
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Abb. 3a:

Abb. 3b:

Galtera.

Saane.
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2.1.1.2. Probestelle Saane

Hohenlage : 579 m .M.

Numerische Klassifizierung : 6 (KartenmaBstab 1:50 000)
(nach LEOPOLD et al., 1964)

Topographische Gliederung : FluBzone

(nach ILLIES et BOTOSANEANU, 1963)

Okologische Gliederung : Hyporhithral

(nach ILLIES et BOTOSANEANU, 1963)

Neigung : 0,3%

Tiefe : bis zu 150 cm

Breite : 30 bis 35 m

Der Greyerzer See (Lac de la Gruyére), ein Stausee, trennt die Saane (La
Sarine) in einen Ober- und einen Unterlauf. Im Unterlauf, der « Basse Sari-
ne», flieBt der FluB in weiten Maandern durch einen breiten Canyon aus
kalkhaltiger Sandsteinmolasse (IMHOF, 1978). Die Probestelle befindet sich
ca. 5 km sudlich von Freiburg auf der Hohe des Klosters Hauterive im
Unterlauf der Saane (Abb. 1). Der FuBlweg, der zwischen Klostergebdude
und dem landwirtschaftlichen Betrieb verlduft, fithrt direkt zur Probestelle.

Betrachtet man den Lageplan der Probestelle und die Gewasserprofile
(Abb. 2b), so fillt die inhomogene Struktur auf. Die Hauptwassermenge
drangt sich im oberen Teil der Probestelle zwischen groBen, aus dem Wasser
ragenden Felsbrocken hindurch, flieBt dann tuber eine naturliche Schwelle
und sammelt sich in einer bis zu 1,5 m tiefen, jedoch nur etwa 15 m breiten
«Mulde ». Unterhalb dieser « Mulde» breitet sich das FluBbett etwas aus,
und die Hauptwassermenge verteilt sich auf die ganze FluBbreite.

Das rechte (6stliche) Ufer wird im oberen Teil durch eine senkrecht
abfallende Felswand (Abb. 3b), im unteren durch eine steile Kiesbank gebil-
det. Die Uferregion ist hier 50 bis 150 cm tief und weist starke Stromungs-
verhaltnisse auf (bis 100 cm/s). Diese lotische Zone reicht im oberen Teil bis
in die FluBmitte, im unteren Teil beschrankt sie sich jedoch auf die rechte
Uferregion. Die lenitische Zone bildet sich in den linken (westlichen) Ufer-
bereichen aus (Abb. 3b). Sie reicht im unteren Teil bis in die FluBmitte, im
oberen Teil ist sie jedoch nur 9 bis 10 m breit. In der lenitischen Zone ist das
Wasser sehr flach und die Stromung gering (maximal 25 cm/s). AuBBerdem
befinden sich in der unteren linken Uferregion zwei Kiesbdnke, welche durch
einen schmalen Wasserlauf voneinander getrennt sind (Abb. 2b). GréBe und
Form dieser Kiesbidnke wurden wihrend der Hochwasserperioden immer
wieder stark verandert.

Das Substrat ist ausgesprochen steinig-kiesig. Entlang der Felswand des
rechten Ufers, d.h. im vorwiegend lotischen Bereich, besteht die FluBsohle
jedoch aus glattem Molassefels oder groBen, unbeweglichen Felsbrocken.
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Sandige Stellen findet man im ganzen FluBabschnitt praktisch keine.

Wadhrend der ganzen Untersuchungszeit von Marz bis November 1987
war die FluB3sohle in allen Bereichen mit Algen iiberwachsen. Dieser auffal-
lend dichte Algenaufwuchs 148t sich hauptsachlich auf optimale Lichtver-
haltnisse zuriickfithren und weniger auf die dingende Wirkung von Phos-
phat oder Nitrat (Kap. 2.1.2. « Physikalische und chemische Daten»). Die
ganze Wasseroberflache ist ndmlich ab Mittag der direkten Sonneneinstrah-
lung ausgesetzt. Eine Beschattung durch Baume und Strducher ist nicht
moglich, da diese erst etwa 10 m vom linken Ufer entfernt wachsen. Das
Algenwachstum wurde auch hier mit Porzellankugeln, welche im Mai-Juni
1987 sechs und im September 1987 vier Wochen im FluB3 exponiert wurden,
verfolgt. Die Mai-Juni-Kugeln wurden sehr stark, die September-Kugeln
jedoch nur gering mit Algen uberwachsen. Dieses qualitative Resultat 1483t
auf ein erhohtes Algenwachstum im Fruhjahr schlieBen. Bei Hochwasser
wurden die Aufwuchsalgen groBtenteils von den Steinen abgerieben. Doch
schon nach wenigen Wochen war das Substrat wieder vollstindig mit Algen
uberwachsen. Die obigen Beobachtungen zeigen, da3 die weidenden benthi-
schen Makroorganismen in der Saanestelle, auBer nach den Hochwassern,
optimale Nahrungsverhaltnisse vorfanden.

2.1.2. Physikalische und chemische Daten

Zur physikalischen und chemischen Charakterisierung der beiden Probe-
stellen wurden wahrend der Untersuchungszeit in regelmaBigen Abstanden
(ca. alle zwei Wochen) folgende Parameter gemessen:

1. die Stromungsgeschwindigkeit

2. der Pegelstand

3. die Wassertemperatur (Einzelmessungen und Extremwerte)

4. die Gesamthéirte des Wassers (GH)

5. die Kalziumkonzentration (Ca)

6. die Magnesiumkonzentration (Mg)

7. das Saurebindungsvermogen (SBV)

8. die elektrische Leitfahigkeit (LF)

9. der pH-Wert

10. die Sauerstoffkonzentration (O,) und die Sauerstoffsattigung

11. der biochemische Sauerstoffbedarf (BSBs)

12. die Konzentration des Ammonium- (N - NH,), des Nitrit- (N - NO,)
und des Nitratstickstoffs (N - NOs)

13. die Phosphorkonzentration des Orthophosphats (P — PO,).
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Diese Messungen wurden hauptsachlich nach den von SCHWOERBEL
(1980) und FREVERT (1983) beschriebenen Methoden durchgefithrt. Die
gemessenen physikalischen und chemischen Werte sind in der Tab. 1 zusam-
mengestellt. Es sind die Mittelwerte aus der Untersuchungszeit von Februar
bis November 1987,

Probestelle Galtera Saane
Abflussmenge m3/s 0,5 * 1 =*
Stromung cnm/s bis 130 bis 100
Temperatur e 1,5 = 15 %% 4,5 = 20 **
GH mmol/1 2;8 * 0,3 2;1 £ 0,3
ca mg/1 96,8 + 10,8 68,2 * 14,4
Mg mg/1 17,1 + 4,9 15,8 + 7
SBV mvVal/1l 4,3 = 0,3 2,9 £ 0,3
LF MHS/cm 486,0 * 29,0 347 ,0 £ 36,0
PH 8,3 0,1 8,2 £ 0,1
0, mg/1 10,8 + 0,6 13,3 & 2,4
02 % 96 & 3 120 + 16
BSBg mg/1l 1,1+ 0,3 1,9 £ 1,1
N - NH, Mg/1 79,0 + 46,0 221,0 * 339,0
N - NO, Fg/1 27,0 * 11.0 9,0 + 7,0
N - NO4 ).lg/l 5'580,0 £ 1'481,0 1'448,0 * 588,0
P - PO, pg/1 102,0 * 63,0 18,0 * 7,0

Tab. 1: Physikalische und chemische Daten der beiden Probestellen. * = bei Nor-
malwasserstand, ** = Extremwerte. Die Zahlen nach dem + Zeichen geben
die Standardabweichung an.

2.1.2.1. AbfluBmenge und Hochwasser

In der Galtera betragt die mittlere AbfluBmenge bei Normalwasserstand
0,5 m3/s. Die AbfluBmengen der Hochwasser sind nicht bekannt. Die ein-
zelnen Hochwasserperioden lassen sich nicht so eindeutig trennen wie in der
Saane. In der Abb. 4 erkennt man jedoch ein Hochwasser Ende Mirz bis
Anfang April und ein weiteres von Mitte bis Ende Juni. Ein drittes Hoch-
wasser trat Ende April auf. Hierzu wurden jedoch keine Daten erfaft.
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Die mittlere AbfluBmenge der Saanestelle betragt bei Normalwasserstand
1 m3/s. Diese AbfluBmenge wird hauptsachlich durch den AbfluBl des Grey-
erzer Stausees, dessen Pegelstand bei Rossens reguliert wird, bestimmt. Im
Frihjahr, zur Zeit der Schneeschmelze, und nach starken Regenfillen wird
der erhohte Wasserspiegel des Sees tiber Schleusen innert kurzer Zeit abge-
senkt. Dies verursacht wahrend wenigen Stunden einen unnatiirlich raschen
und grof3en Anstieg der AbfluBmenge bis zu 80 m3/s. Diese Wassermenge
geht, sobald die Schleusen des Sees geschlossen werden, ebenso schnell wie-
der zuriick. Die Hochwasserperioden lassen sich somit sehr deutlich abgren-
zen. Wahrend der Untersuchungszeit traten zwei Hochwasser auf: das erste
von Anfang April bis Anfang Mai 1987 (Schneeschmelze), das zweite von
Mitte bis Ende Juni 1987 (Abb. 5). Die flachen Uferregionen der lenitischen
Zone wurden in beiden Hochwasserperioden durch Uberschwemmungen
und Gerollverfrachtungen stark in Mitleidenschaft gezogen.

2.1.2.2. Wassertemperatur

In den Abb. 6 und 7 sind die Temperaturkurven, welche aus den Einzel-
messungen erstellt wurden, und die mit dem Maximum-Minimum-Ther-
mometer gemessenen Extremwerte dargestellt. In der Galtera lagen die Was-
sertemperaturen im Februar (1987) noch unter 2° C. Die Temperaturkurve
steigt dann jedoch steil an. Ab Anfang Mai bis in den September verlauft die
Kurve konstant zwischen 10 und 13° C. Die groBten Schwankungen der
Wassertemperatur (7 bis 15° C) und zugleich die hochsten Temperaturwerte
wurden im Mai gemessen.

Fur die Saane verlauft die Wassertemperaturkurve im Frithjahr (1987)
weniger steil. Sie beginnt im Februar bereits bei 4° C und steigt bis Anfang
Juni auf 13,8° C. Von da an verlauft die Kurve konstant zwischen 12 und
14° C. Die Einzelmessungen zeigen, da3 die Wassertemperaturen der Saane
durchschnittlich 1° C uber jenen der Galtera lagen. Fiir die Saane fallen die
extrem hohen Temperaturschwankungen zwischen 8 und 20° C im Juni auf.
Diese groBen Temperaturamplituden hiangen mit der Lage des Flusses
zusammen. Gegenuber der Galtera weist die Saane eine groBere Wasserfla-
che, welche an sonnigen Tagen der direkten Sonneneinstrahlung ausgesetzt
ist, und geringere FlieBgeschwingkeiten auf. Dadurch erwarmt sich das Saa-
newasser am Tag starker, wird aber nachts durch groBere Warmeabstrahlung
an die Umgebung wieder stark abgekuhlt.

In der Saane sank die Temperatur in einzelnen Arealen mit stehendem
Wasser (Timpel auf Kiesbanken und am Ufer) im Winter bis gegen 0° C ab.
Im Sommer wurden diese Areale um 2 bis 3° C stiarker erwdrmt als das
flieBende Wasser. In der Galtera konnten diese Beobachtungen nicht
gemacht werden, da keine stehenden Wasser vorkamen und die Uferstellen
relativ hohe Stromungsgeschwindigkeiten aufwiesen.
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2.1.2.3. Wasserhérte, Ionenkonzentration und pH

Die beiden Probestellen wiesen mittel- bis ziemlich hartes Wasser mit
hohen Kalzium- und niedrigen Magnesiumkonzentrationen auf (Tab. 1). Da
beide FlieBgewasser kalkhaltige Sandsteinmolasse durchflieBen, ist dieses
MeBergebnis zu erwarten. In der Saane wurden jedoch wahrend der ganzen
Untersuchungszeit geringere Kalziumkonzentrationen gemessen als in der
Galtera. Da die geologische Situation beider Bachabschnitte sehr dhnlich ist,
entstanden diese niedrigeren Kalziumkonzentrationen der Saane vermut-
lich durch biogene und chemische Entkalkungen im Greyerzer See.

Die hohen Kalziumkonzentrationen bewirken ein hohes Saurebindungs-
vermogen (SBV, Tab. 1). Dieses wiederum fiihrt zu einer guten Pufferung
des Wassers, d.h. einer Stabilisierung des pH-Wertes. Beide Probestellen
wiesen nur geringe pH-Schwankungen auf. Der pH lag, wie es fiir kalkhal-
tiges Wasser typisch ist, im leicht alkalischen Bereich (Galtera: pH 8,15-8,6 /
Saane: pH 8-8,45).

Im Zusammenhang mit der lonenkonzentration des Wassers mul} auf die
elektrische Leitfahigkeit (LF) hingewiesen werden. Sie ist ein unspezifisches
MaB fiir die Gesamtkonzentration (FREVERT, 1983). Wahrend der ganzen
Untersuchungszeit konnten in der Galtera hohere LF-Werte und somit
hohere Gesamtionenkonzentrationen als in der Saane gemessen werden.
Dieses Ergebnis ist zu erwarten, da bereits die durchschnittliche Kalzium-
konzentration des Galterawassers hoher lag als jene des Saanewassers
(Tab. 1).

2.1.2.4. Ammonium, Nitrit und Nitrat

Die durchschnittliche Ammoniumkonzentration (Tab. 1) lag in der Gal-
tera (79 pg/1) tiefer als in der Saane (221 pg/1). Umgekehrt stellten wir in der
Galtera eindeutig hohere Nitrit- und Nitratkonzentrationen fest (Tab. 1).
Fur diese hoheren Nitrit- und Nitratkonzentrationen gibt es hauptsachlich
zwel Ursachen. Erstens bietet die Galtera mit ihren hoheren SBV-Werten,
d.h. durch eine bessere Pufferung des Wassers, giinstigere Bedingungen fiir
die Nitrifikanten (SCHWOERBEL, 1984). Dadurch laufen die Nitrifikations-
prozesse, d.h. die Oxidation des Ammoniums zu Nitrat, wirkungsvoller ab.
Zweitens weisen die hohen Nitratkonzentrationen auf eine stirkere Bela-
stung des Gewassers durch N-haltige Verbindungen hin. Diese werden aus
den stark landwirtschaftlich genutzten Boden im Einzugsgebiet der Galtera
in den Bach geschwemmt.
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2.1.2.5. Sauerstoff und biochemischer Sauerstoffbedarf

Der O,-Gehalt erreichte in der Galtera tiefere Werte als in der Saane
(Tab. 1). Sauerstoffmangel trat jedoch in beiden Gewassern wahrend der
Untersuchungszeit nie auf. Die Sauerstoffsittigungswerte lagen in beiden
Probestellen immer uber 90%, in der Saane meist iber 100% (O,-Ubersét-
tigung). Folglich herrschten fiir heterotrophe, benthische Organismen in
beiden Probestellen bezuglich Sauerstoffangebot giinstige Verhéltnisse, d.h.
der Sauerstoff wurde fur diese Organismen wiahrend der Untersuchungszeit
nie zum begrenzenden Faktor.

Der biochemische Sauerstoffbedarf gemessen fiir 5 Tage (BSBs) war in die
Saane wahrend der ganzen Untersuchungszeit groBer als in der Galtera.
Dieser Unterschied weist auf eine hohere heterotrophe Bioaktivitit durch
Mikroorganismen und somit auf eine stiarkere organische Belastung des
Saanewassers hin.

2.2. Benthosuntersuchungen

2.2.1. Taxonomische Abgrenzung der Ecdyonurus venosus-Populationen

Wie aus der Einleitung hervorgeht, sollen in der vorliegenden Arbeit zwei
Ecdyonurus venosus-Populationen beschrieben und verglichen werden. In
den beiden dafir ausgewahlten Probestellen — Galtera und Saane - fanden
sich jedoch noch zwei weitere Ecdyonurus-Populationen, namlich eine von
E. torrentis KIMMINS, 1942, und eine von E. dispar (CUrTIs, 1834). Fur
E. venosus konnten zwei Emergenzperioden, eine im Mai/Juni, die andere
im September/Oktober, festgestellt werden. E. forrentis emergierte in beiden
Probestellen im Frithjahr zusammen mit E. venosus. Die E. dispar-Subima-
gines schliipften erst im Spatsommer, d.h. von August bis September.

Die Bestimmung der Ecdyonurus-Arten erfolgte mit Hilfe des Binokulars
und den Beschreibungen von KiIMMINS (1942), THOMAS (1968), MACAN
(1979) und HEFT1 et al. (1988). Da die morphologischen Unterscheidungs-
merkmale von E. venosus und E. torrentis im frithen Larvenalter noch nicht
vollstindig ausgebildet sind, lieBen sich die zwei Arten als junge Larven
nicht immer eindeutig trennen. In beiden Gewassern ist jedoch die Popula-
tion von E. venosus gegeniiber jener von E. torrentis um ein Vielfaches gro-
Ber (25 mal groBer in der Galtera und 7 mal groBer in der Saane). Eine
Vermischung der beiden Arten als junge Larven verfalscht die Resultate der
Benthosuntersuchungen folglich nur unwesentlich. Die Trennung zwischen
E. venosus und E. dispar war nicht problematisch, da die E. dispar-Larven
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im Sommer 1987 bereits einen Entwicklungsstand erreicht hatten, bei wel-
chem ihre morphologischen Unterscheidungsmerkmale schon deutlich aus-
gebildet waren.

2.2.2. Vorgehen bei der Probenahme

Jede Probestelle umfafB3t eine FlieBgewasserperiode. Diese wird durch eine
untere und eine obere FlieBgewasserstufe begrenzt und reprasentiert die
geomorphologische Struktur eines langeren Gewasserrinnenabschnittes
(LeopoLD et al., 1964, und HEFTI et al., 1985). Innerhalb jeder Periode
variieren die Stromungs-, Wassertiefen- und Substratverhéltnisse sehr stark.
Dies fiihrt zur Ausbildung jener Habitate, wie sie fiir den ganzen, geomor-
phologisch dhnlich strukturierten Gewésserabschnitt charakteristisch
sind.

Fur die Benthosuntersuchungen wurde folgendes Vorgehen gewahlt : Uber
jede Probestelle wurde ein Raster aus gleich groBBen Feldern gezogen. Diese
Raster bildeten die Vorlage, nach welcher die Proben entnommen wurden.
Innerhalb der achtmonatigen Untersuchungszeit wurde in mehr oder weni-
ger regelmaBigen Abstanden, jedoch unter bestmaglicher Berticksichtigung
der Larvenreife und der Emergenzperioden, an sechs Tagen gesammelt. Pro
Sammeltag wurde in jedem Feld des Rasters, innerhalb diesem jedoch zufal-
lig, eine Probe mit dem SURBER-Sampler (SURBER, 1939) entnommen. Fur
jede dieser Proben wurde die Wassertiefe, die FlieBgeschwindigkeit, gemes-
sen auf dem Scheitel des Substrats, und die SubstratgroBe bestimmt. Diese
Messungen geschahen innerhalb der SURBER-Sampler-Grundflache (= Un-
tersuchungsflache). Zwischen den Sammeltagen sowie am Schluf3 der Unter-
suchungszeit wurden in beiden FlieBgewassern zusétzlich Stichproben erho-
ben.

Da in jedem Rasterfeld immer genau eine Probe entnommen wurde,
entspricht die Anzahl Rasterfelder gerade der Anzahl Probenahmen pro
Sammeltag. Die Probenanzahl wurde so festgelegt, daB3 der Standardfehler
maximal + 30% des Mittelwertes ausmachte. Berechnet wurden diese Werte
nach ELLIOTT (1983). Das dazu notwendige Zahlenmaterial stammte aus der
ersten Sammlung (Galtera 25.2.1987 / Saane 12.3.1987), welche die Aus-
gangsbasis der weiteren Untersuchnungen bildete. Es ergaben sich fur die
Galtera 24, fur die Saane 16 Proben pro Sammeltag. In der Galtera muB3ten
also, trotz der 4,5 mal kleineren Probefliche, mehr Proben pro Sammeltag
entnommen werden als in der Saane. Dieser scheinbare Widerspruch 148t
sich aber aufgrund der Populationsdichten (Galtera: 16,5 Larven/m?2, Saane:
80 Larven/m?) erklaren. Fur die Galterastelle entstand somit ein feinerer
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Raster mit kleinern Feldern (RasterfeldgroBe der Galtera: 30 m?, Raster-
feldgroBe der Saane: 200 m?).

Das Datenmaterial der Probestellen gab uns AufschluB3 iber die Popula-
tionsdynamik und den Lebenszyklus von E. venosus an der Saane und Gal-
tera und ermoglichte uns sowohl die raumliche Verteilung der Population im
Benthal zu verschiedenen Zeitpunkten festzuhalten, als auch Umgebungs-
faktoren, welche diese Verteilung mitbeeinflussen, zu charakterisieren.

2.2.3. Lebenszyklus

2.2.3.1. Methodik

Nach jeder Sammlung wurden die Larven zunachst unter dem Binokular bestimmt,
dann ausgemessen und ausgezahlt. Ausgemessen wurden die Korperldnge (Kopf bis
Abdomenspitze ohne Schwanzfaden) und die Lange der mesothorakalen Fligelschei-
den. Aus den erhaltenen Daten konnten
a) die Populationsdichte (Anzahl Larven pro m?) berechnet,

b) die mittlere Korperlinge bestimmt und
c) die Einteilung der Larven in 4 GroBenklassen vorgenommen werden.

Es lieB sich zeigen, daB bei E. venosus mit zunehmendem Alter der Larven die
Liange der mesothorakalen Fliugelscheiden gegeniiber der Korperlange starker zu-
nimmt. Wir ermittelten daher den Quotienten

Lange der mesothorakalen Fliigelscheiden
Korperliange

E =

und legten anhand dieses Quotienten folgende vier GroBenklassen fest:

1. Kleine Larven (= Larvulae) mit E < 0,175 und einer Korperlinge von meist
< 5 mm,

2. Larven mit E > 0,175 bis E = 0,250,

3. Larven mit E > 0,250 bis E = 0,325,

4. Larven mit E > 0,325; dazu gehoren halberwachsene Nymphen und schlipfreife
Nymphen mit schwarzen Flugelscheiden.
Die der vierten GroBenklasse angehorenden halberwachsenen Nymphen treten

unmittelbar vor und auch wahrend der Emergenzzeit auf. Dagegen kommen schlipf-

reife Nymphen mit schwarzen Fligelscheiden nur innerhalb der Emergenzzeit vor.

2.2.3.2. Resultate
An beiden Probestellen konnten zwei deutlich voneinander getrennte
Emergenzperioden festgestellt werden:

Galtera: 1. Emergenzperiode : Mitte Mai bis Mitte Juni,
2. Emergenzperiode: Anfang September bis Mitte Okto-
ber.
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Saane: 1. Emergenzperiode: Anfang Mai bis Mitte Juni,
2. Emergenzperiode: Anfang September bis Mitte Okto-
ber.

Die Emergenzperioden wurden durch Feldbeobachtungen und Emergenz-
fallen (Kap. 2.3.) festgelegt und stimmen mit dem Auftreten von schlipfrei-
fen Nymphen tiberein.

Die weiteren Ergebnisse der Benthosaufsammlungen sind in den Abb. 8
bis 11 dargestellt. Fur diese Darstellungen gelten folgende Abkiirzungen:

A E. venosus-Individuen, welche von Mai bis Juni 1987 emergierten
(1. Emergenzperiode),

B E. venosus-Individuen, welche von September bis Oktober 1987 emer-
gierten (2. Emergenzperiode),

C E. venosus-Individuen, welche im darauffolgenden Jahr 1988 schlipf-
ten.

Die Entwicklungsdiagramme der Abb. 8 und 9 stellen relative Haufigkei-
ten (%) dar. Jede Flache pro GroBenklasse entspricht dem prozentualen
Anteil der insgesamt gesammelten Larven (100 %). Die Zahlen, welche in der
4. GroBenklasse eingetragen sind, geben den prozentualcn Anteil an schlipf-
reifen Nymphen in dieser 4. Klasse an.

Die Abb. 10 und 11 zeigen das mittlere Liangenwachstum der Larven und
den Verlauf der Wassertemperaturen wahrend der Untersuchungszeit. Die
Temperaturkurve setzt sich aus Einzelmessungen zusammen, welche jeweils
am Nachmittag zwischen 13 und 16 Uhr vorgenommen wurden.

Im einzelnen ergab sich folgendes:

1. bis 4. Sammlung. Galtera: 25.2.1987, 1.4.1987, 23.4.1987 und
19.5.1987,

Saane: 12.3.1987, 31.3.1987, 20.4.1987 und
9.5.1987.

Im Februar und Méarz waren die Wassertemperaturen noch recht tief.
Dementsprechend stagnierte die Entwicklung der Larven (Abb. 8 und 9, 1.
und 2. Sammeltag). Die Februar / Marz-Larven der Galtera wiesen jedoch
bezuiglich Entwicklungsgrad und Korperlinge gegentuber den Larven der
Saane einen Rickstand auf (Abb. 8-11). Dieser Riickstand der Galteratiere
wurde aber durch einen starken Entwicklungs- und Wachstumsschub im
April wieder wettgemacht. Wahrscheinlich loste die starke Temperaturzu-
nahme im April (von 6 auf 10,4°C) diesen Schub aus. Demgegentiber stieg die
Temperatur im gleichen Monat in der Saane nur von 6,7 auf 9,2°C (Abb. 10
und 11).
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DaB die Entwicklung der Saanetiere im Marz gegentiber jenen der Galtera
schon recht fortgeschritten war, kann verschiedene Ursachen haben. Wahr-
scheinlich herrschten im vorangegangenen Herbst (1986) in der Saane bes-
sere Umgebungsbedingungen (groBeres Nahrungsangebot, optimalere Was-
sertemperaturen usw.) als in der Galtera. Diese beschleunigten die Entwick-
lung der jungen Larven im Herbst. Bekraftigt wird diese Vermutung
dadurch, daB auch im Untersuchungsjahr 1987 die jungen Herbst-Larven
der Saane einen hoheren Entwicklungsstand (Abb. 8 und 9, Gruppe C) und
eine groBere mittlere Korperldnge (Abb. 10 und 11, Gruppe C) aufwiesen als
die jungen Herbst-Larven der Galtera.

Die ersten schlipfreifen Nymphen traten in der Saane Anfang und in der
Galtera Mitte Mai auf. Wir wollen die Larven, welche bis zur und wahrend
der 1. Emergenzperiode an beiden Stellen gesammelt wurden, in einer Grup-
pe A (Abb. 8 und 9) zusammenfassen.

Anmerkung: Die am 20.4.1987 (Saane) und 19.5.1987 (Galtera) gesam-
melten Larven stammen aus einzelnen Stichproben.

5. Sammlung. Galtera: 25.6.1987,
Saane: 30.6.1987.

Kurz nach der ersten Emergenzperiode konnten an beiden Stellen wieder
Larven gesammelt werden, deren Entwicklungsstand zum Teil unerwartet
hoch war. Von der Saane konnen 24%, von der Galtera sogar 74 % dieser
Larven der zweiten und dritten GréBenklasse zugeordnet werden (Abb. 8
und 9). An beiden Probestellen fanden sich jedoch keine Nymphen mehr;
auch wurden zu dieser Zeit keine Subimagines und keine Schwirme beob-
achtet.

6. Sammlung. Galtera: 29.7.1987,
Saane: 13.8.1987.

Zwischen der funften und sechsten Sammlung scheint ein groBer Entwick-
lungsschub stattzufinden. Zur Zeit der sechsten Sammlung traten an beiden
Stellen bereits Larven der vierten GroBenklasse auf, jedoch, und dies muf3
betont werden, waren noch keine schlipfreifen Nymphen mit schwarzen
Fligelscheiden darunter (Abb. 8 und 9). Die Larvenzahlen der ersten Gro-
Benklasse nahmen aber zur gleichen Zeit nicht, wie zu erwarten gewesen
waére, ab, sondern zu. In der Saane gehorte die Hélfte der gesammelten
Larven dieser ersten GroBenklasse an.

Diese Feststellungen zeigen, daB zur selben Zeit zwei Gruppen von Lar-
ven, die sich in ihrer Entwicklung deutlich unterschieden, auftreten. Die eine
Gruppe besteht zur Sammelzeit vorwiegend aus reiferen Larven, welche der
zweiten bis vierten GroBenklasse angehoren. Wir nennen diese Gruppe B.
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Die andere Gruppe besteht zur Sammelzeit ausschlieBlich aus Larvulae der
ersten GroBenklasse. Wir fassen diese in der Gruppe C zusammen (Abb. 8
und 9). Wegen der Ubersicht werden diese beiden Gruppen in den Abb. 8
und Abb. 9 getrennt dargestellt, d.h. die totale Anzahl Larven pro Gruppe
wird als 100% gesetzt.

7. Sammlung: Galtera: 22.09.1987,
Saane: 1.10.1987.

Die Aufteilung in die zwei Larvengruppen kommt hier noch deutlicher
zum Ausdruck (Abb. 8 und 9). Die reiferern Larven (Gruppe B) gehorten fast
ausschlieBlich der vierten GroBenklasse an. Davon waren 63 % (Saane) bzw.
56% (Galtera) schliipfreife Nymphen mit schwarzen Flugelscheiden. Wir
befinden uns also in der zweiten Emergenzperiode (Anfang September bis
Mitte Oktober 1987). Wahrend dieser Emergenzzeit gehorte ein Teil der
Larven der Gruppe C (jingere Larven) bereits der zweiten GroBenklasse an.
Besonders in der Galtera, aber auch in der Saane, iberwog jedoch die erste
Klasse immer noch.

8. Sammlung: Galtera und Saane: 5.11.1987.

Bei dieser Sammlung wurden pro Probestelle drei Stichproben erhoben.
Obwohl je zwei von diesen Proben an typischen Schlipfstellen entnommen
wurden, enthielten diese nur noch Larven der ersten und zweiten, vereinzelt
der dritten GroBenklasse (Abb. 8 und 9). Die an beiden Probestellen gesam-
melten Larven gehoren hochstwahrscheinlch alle der Gruppe C an. Das
Verhaltnis zwischen den GroéBenklassen hat sich jedoch im Vergleich zur
vorangegangenen Sammlung zugunsten der zweiten Klasse verschoben. In
der Saane gehorten bereits 3/4 der gesammelten Larven der zweiten Gro-
Benklasse an. In der Galtera konnte 1/4 dieser Klasse zugeordnet werden. An
beiden Probestellen fand folglich eine Weiterentwicklung der Larven der
Gruppe C statt. Diese schritt jedoch in der Saane rascher voran als in der
Galtera.

Betrachtet man die Wachstumskurve der Gruppe B (Abb. 10 und 11), so
stellt man fest, daB3 beim ersten Auftreten dieser Gruppe die mittlere Kor-
perldnge der Larven in der Saane bereits 4,8 mm, in der Galtera sogar schon
7,6 mm maB. Die Larven dieser Gruppe konnten wahrend der ersten Emer-
genzzeit noch nicht beobachtet werden. Es muf3 deshalb angenommen wer-
den, daB diese im April bis Mai entweder noch nicht als Larven vorhanden
oder noch so klein waren, dal} man sie nicht mit dem SURBER-Sampler
erfassen konnte. Ende Mai bis Ende Juni muf3 hingegen ein sehr starkes
Wachstum stattgefunden haben. Die Entwicklung schritt auch im Juli und
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August rasch voran, so daf3 diese im September abgeschlossen war (Abb. 8
und 9).

Das Wachstum und die Entwicklung der jungen Larven (Gruppe C) ver-
lief in der Saane rascher als in der Galtera (Abb. 10 und 11). Da die Was-
sertemperaturen in der Galtera im Spatsommer kaum tiefer waren als in der
Saane, sind wahrscheinlich andere Faktoren, z.B. das geringe Nahrungsan-
gebot, fir die verzogerte Entwicklung und das langsamere Wachstum ver-
antwortlich.

2.2.3.3. Diskussion

Die bisherigen Befunde tiber den Lebenszyklus von E. venosus lassen sich
in zwei Gruppen einteilen. ELLIOTT (1967), LANDA (1968) und Sowa (1975)
geben fur die von ihnen untersuchten Populationen eine Generation und
somit eine Emergenz- bzw. Flugzeit pro Jahr an. RAWLINSON (1939) und
RIDERER (1981) hingegen berichten von Populationen mit zwei Generatio-
nen, d.h. einer Winter- und einer Sommergeneration mit den entsprechen-
den Emergenzzeiten im Frihjahr und Spatsommer.

Die Entwicklung der im Benthal lebenden Insektenlarven wird hauptsach-
lich durch die Wassertemperatur bestimmt (HYNEs, 1970). Temperaturer-
hohungen kéonnen die Entwicklung gewisser benthischer Arten beschleuni-
gen (RUPPRECHT, 1975 ; HUMPESCH, 1981). Dies trifft auch fur E. venosus zu.
RAWLINSON (1939) und RIEDERER (1981) weisen darauf hin, daB3 hohe Was-
sertemperaturen im Sommer bei E. venosus die Entwicklung einer ganzen
Generation ermoglichen. RAWLINSON (1939) zeigt dabei, daB das Korper-
wachstum direkt von der Temperatur abhangig ist, d.h. daB die Wachstums-
rate der Sommergeneration sehr viel groBer ist als jene der Wintergenera-
tion.

In der Arbeit von PLESKOT (1951) wird E. venosus zu den warmeliebenden
Formen gerechnet. Sommertemperaturen zwischen 8 und 11° C wirken sich
nach PLESKOT (1951) optimal auf die Entwicklung von E. venosus aus. Zu
hohe Temperaturen beeinflussen die Entwicklung jedoch wieder negativ.

Unsere Resultate lassen trotz zweier Flugperioden den SchluB3 zu, daB die
E. venosus-Larven der beiden Probestellen nicht eindeutig rein bivoltinen
Populationen angehéren, wie sie von RAWLINSON (1939) und RIEDERER
(1981) beschrieben wurden. Erstens zeigt das Auftreten einer groBen Zahl
sehr junger Larven Ende Juli in der Galtera bzw. Mitte August in der Saane
noch vor Beginn der zweiten Emergenzperiode sehr klar, daB3 diese jungen
Larven (Gruppe C) nicht die Nachkommen einer Sommergeneration sein
kénnen ; es miissen also Nachkommen der im Mai/Juni emergierten Tiere,
d.h. Nachkommen der Gruppe A sein. Zweitens dauert die Embryonalent-
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wicklung von E. venosus bei Wassertemperaturen unter 14° C, wie sie im
Mai und Juni sowohl in der Galtera als auch in der Saane im Mittel gemessen
wurden, ldnger als 30 Tage. Dies geht aus den Untersuchungen von
HumpEescH (1980), der die Embryonalentwicklungszeiten einiger Ecdyonu-
rus spp. bei verschiedenen Wassertemperaturen zwischen 3,5 und 20,5° C
mal, und unseren eigenen Untersuchungen an E. venosus der Galtera und
Saane hervor. Da die Gruppe A ihre Eier erst ab Ende Mai abgelegt hat,
mubBte, falls die im Labor erzielten Resultate auch in natirlicher Umgebung
ihre Gultigkeit haben, die Embryonalentwicklung mindestens bis Ende Juni
dauern. Es ist daher anzunehmen, daB die Ende Juni gesammelten Larven,
welche z.T. schon der zweiten und dritten GroBenklasse angehdrten (Abb. 8
und 9) und eine durchschnittliche Korperldnge von 7,6 mm (Galtera) bzw.
4,8 mm (Saane) aufwiesen (Abb. 10 und 11), nicht die Nachkommen der
Gruppe A sind und somit auch nicht die Sommergeneration, wie sie
RAWLINSON (1939) und RIEDERER (1981) beschrieben, bilden. Die Embryo-
nalzeit variiert jedoch bei E. venosus von Individuum zu Inviduum sehr
stark (HumPESCH, 1980). Die oben erwdhnte 30-tdgige Embryonalzeit stellt
somit nur einen Mittelwert dar. Ein kleiner Teil der im Friihjahr gelegten
Eier kann sich durchaus in viel kirzerer Zeit entwickeln. Dies trifft beson-
ders fur Eier zu, welche wahrend der Embryonalzeit in flachen, ruhigen und
somit starker erwarmten Gewdsserzonen liegen. So ist es moglich, daB3 die
funfte Sammlung (Galtera: 25.6.1987, Saane: 30.6.1987) vereinzelt auch
Larven enthielt, welche aus im Fruhjahr gelegten Eiern stammten.

Die Zusammenhénge zwischen den drei Populationsgruppen A, B und C
lassen sich aus den vorliegenden Resultaten nicht eindeutig ergriinden. Wir
schlagen jedoch folgendes Modell vor (Abb. 12): An beiden Probestellen
kommen zwei zeitlich verschobene, univoltine Populationen vor. Die erste
Population (Gruppen A + C) hat ihre Emergenz- und Flugperiode im Friih-
jahr. Aus ihren Eiern entwickeln sich im Sommer junge Larven (Gruppe O),
welche im Bach uberwintern und erst im nachsten Frithjahr zu reifen Nym-
phen werden (Gruppe A). Die zweite Population (Gruppe B), die an beiden
Probestellen eine wesentlich kleinere Dichte als die erste aufweist, hat ihre
Emergenz- und Flugperiode Anfang Herbst. Die von ihr abgelegten Eier
entwickeln sich bei den niedrigen Wassertemperaturen im Winter sehr lang-
sam (Diapausestadium), so daB3 der groBte Teil der jungen Larven erst im
Frihjahr aus den Eiern schlipft und frithestens Anfang Sommer jene Grof3e
erreicht, die eine Aufsammlung mit dem SURBER-Sampler erméglicht. Im
kommenden Herbst werden diese Larven zu schlipfreifen Nymphen.
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HumPESCH (1980) weist fiir die hier untersuchte Art bei einer Temperatur
von 5° C eine Embryonalentwicklungszeit von mehr als 160 Tagen (5,3
Monate) nach. Da die Wintertemperaturen sowohl in der Saane als auch in
der Galtera im Mittel unter 5° C liegen, wiirden nach diesen Ergebnissen die
jungen Larven der Gruppe B erst im Mirz aus ihren Eiern schliipfen. Das
Uberwintern der Eier ware also nach diesen Berechnungen méglich. Da das
Korperwachstum exponentiell verlduft (HuMPESCH, 1981), nehmen die jun-
gen Larven in der ersten Zeit ihrer Entwicklung nur wenig an GréBe zu.
Somit konnen diese Larven im Frithjahr, in unserem Fall wihrend der ersten
bis vierten Sammlung, noch nicht mit dem SURBER-Sampler erfal3t wer-
den.

Da die beiden im Modell beschriebenen zeitlich verschobenen Populatio-
nen jedoch am gleichen Ort leben und die Embryonal- wie auch die Larval-
entwicklungszeit bei E. venosus bei gleicher Wassertemperatur von Indivi-
duum zu Indivduum variieren kann (HUMPESCH 1980, 1981), mul3 ange-
nommen werden, daB sich die Populationen nicht streng getrennt entwik-
keln. Eine Vermischung darf nicht ausgeschlossen werden und kann wie folgt
entstehen: Ein kleiner Teil der Frithjahrseier, und zwar jener, der am Anfang
der Flugperiode gelegt wurde, und/oder jener, der wahrend der Embryonal-
zeit im ruhigen, flachen und somit starker erwarmten Wasser lag, entwickelt
sich noch im selben Jahr zu schliipfreifen Nymphen (bivoltiner Teil). Seine
Emergenz- und Flugperiode fillt mit jener der Gruppe B zusammen. Bei der
Kopulation kommt es so zur Vermischung der beiden Populationen A/C
und B (Abb. 12). Aus denselben Griinden kann sich auch ein Teil der im
Herbst gelegten Eier sehr rasch entwickeln. Noch im gleichen Jahr schliipfen
aus diesen Eiern junge Larven, welche bereits im kommenden Frithjahr zu
schlupfreifen Nymphen werden. Die Emergenz- und Flugzeit dieser Indivi-
duen fallt so mit jener der Gruppe A/C zusammen, was wiederum zu einer
Vermischung der Populationen fiihrt.

Wie bereits erwdhnt, weist die im Fruhjahr fliegende Gruppe A gegeniiber
der im Herbst fliegenden Gruppe B eine viel groBBere Dichte auf. Dies ist
moglicherweise ein Hinweis darauf, daB sich im Laufe der Entwicklung aus
einer ursprunglich rein univoltinen, im Frithjahr fliegenden Population eine
im Herbst fliegende Gruppe abgespalten hat. Zum Zeitpunkt der Untersu-
chung lassen sich die drei Populationsgruppen A, C und B noch nicht ein-
deutig in zwei unabhangige, rein univoltine Populationen trennen (partieller
Bivoltinismus). Dies wird auch durch die enzymelektrophoretischen Unter-
suchungen bestatigt (Kap. 3). Eine Aufspaltung in zwei unabhingige Popu-
lationen koénnte jedoch im Laufe der Zeit eintreten, falls entsprechende
Umweltbedingungen zu einer definitiven oder zumindest voriibergehenden
Unterdriickung des Bivoltinismus fihren.
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2.2.4. Populationsdynamik

2.2.4.1. Resultate

Die Ergebnisse zur Populationsdynamik sind in der Tab. 2 zusammenge-
stellt. Fur jeden Sammeltag wird die mittlere Anzahl Larven pro m? mit dem
dazugehorigen 95 %-Vertrauensintervall angegeben. Die Gruppen A, B und
C sind auch hier getrennt aufgefithrt. Es gelten folgende Abkurzungen:

A E. venosus-Individuen, welche im Mai bis Juni 1987 emergierten,

B E. venosus-Individuen, welche von September bis Oktober 1987 emer-
gierten,

C E. venosus-Individuen, welche erstmals im Sommer 1987 zwischen der 1.
und 2. Emergenzperiode gesammelt wurden und erst im kommenden
Frithjahr 1988 schlipften.

Da fiir die meisten Sammeltage eine gruppierte rdumliche Verteilung der
Larven im Benthal nachgewiesen werden konnte (Kap. 2.2.5.), muBten zur
Bestimmung der 95 %-Vertrauensintervalle die einzelnen Probenwerte loga-
rithmisch transformiert werden (ELLIOTT, 1983).

GALTERA SAANE
Datum Pop. Larven 95%-VI Datum Pop. Larven 95%-VI
Gr. pro m Gr. pro m

25.02.1987 A 16,7 [ 8 , 25] 12.03.1987 A 80 [ 48, 112]
01.04.1987 A 25,6 E T 5 309 31.03.1987 A 96,7 [ 21, 103]
23.04.1987 A 47,8 [ 7 52) 09.05.1987 A 82,2 ( 15, 116]
25.06.1987 B 7,8 [ 3 , 13) 30.06.1987 B 33,5 ( 7, 38]
29.07.1987 B 22 [ 045, 5] 13.08.1987 B 36,7 [ 10, 42)
22.09.1987 B 7,8 [ 1 9] 01.10.1987 B 177 [ 3, 19)
22.09.1987 C 63,3 (29 , 70) 13.08.1987 ¢ 12,2 ( 6, 19)
05.11.1987 C 278,9 [240 , 318) 01.10.1987 c 383,3 (122, 445]

Tab. 2: Populationsdynamik von E. venosus. 95%-VI = 95%-Vertrauensinter-
vall.

2.2.4.2. Diskussion

Die Populationen der beiden Probestellen unterscheiden sich in erster
Linie in ihrer Dichte. Diese war wahrend der ganzen Untersuchungszeit in
der Saane i.d.R. deutlich groBer als in der Galtera (Tab. 2). Demzufolge bot
die Saanestelle den E. venosus-Larven bessere Entwicklungsbedingungen. In
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der Saane findet man ja auch im lenitischen Bereich weite, steinige Zonen
mit geringer Wassertiefe und schwacher Stromung (Kap. 2.1.1.2.). Diese von
E. venosus bevorzugten Zonen (AMBUHL, 1959) fehlen weitgehend in der
Galtera oder sind nur gerade in einem schmalen Uferbereich anzutreffen
(Kap. 2.1.1.1.). Auch scheint in der Saane das Nahrungsangebot durch den
dichten, ganzjdhrigen Algenaufwuchs viel gréBer zu sein als in der Galtera.
Dort fand nur gerade im Spdtsommer ein schwaches Algenwachstum statt.
Besonders deutlich wurden die Unterschiede in den Populationsdichten im
Frihjahr und Herbst, d.h. fiir die Larvengruppen A und C. Die mittlere
Anzahl Larven pro m? schwankte in der Saane im Frithjahr 1987 zwischen 80
und 96,7, in der Galtera wahrend der gleichen Zeit jedoch nur zwischen 16,7
und 47,8 (Tab. 2). Im Herbst stieg die Populationsdichte in der Saane auf ein
Maximum von 383, in der Galtera nur auf ein solches von 279 Larven/m?
(Tab. 2). Das Maximum trat in der Galtera gegeniiber der Saane etwas ver-
spatet auf. Die Galtera-Larven hatten erst im Spatherbst jene KorpergroBen
erreicht, welche eine quantitativ repriasentative Aufsammlung mit dem
SURBER-Sampler ermoéglichten. Die Gruppe B wies — abgesehen von der
Gruppe C am 13.8.1987 - in beiden Probestellen die kleinsten Populations-
dichten auf. In der Galtera schwankte die Dichte dieser Gruppe zwischen 2,2
und 7,8, in der Saane zwischen 17,7 und 36,7 Larven/m? (Tab. 2). Weiter
fallen sowohl in der Galtera als auch in der Saane die groBen Dichteunter-
schiede zwischen der letzten Herbstaufsammlung der Gruppe C und der
ersten Frithjahrsaufsammlung der Gruppe A (=gleiche Population!) auf: Die
kleinen Herbstlarven iiberwintern und sind somit extremeren Umgebungs-
bedingungen ausgesetzt, was zu einer starken Dezimierung der Population
fihrt (RIEDERER, 1981).

Zu den Befunden in der Galtera sind folgende zusatzliche Anmerkungen
nétig. Die Populationsdichte der dritten Sammlung (23.4.1987, Tab. 2) ist
signifikant groBer als jene der beiden vorausgegangenen Sammlungen (25.2.
und 1.4.1987, Tab. 2). Aufgrund einer natiirlichen Dezimierung der Larven
ware jedoch gegen die Emergenzzeit hin eine Abnahme der Dichte zu erwar-
ten. Das unerwartete Resultat hangt moglicherweise mit der ganz allgemein
geringen Populationsdichte, welche das Fehlerrisiko bei der Probenahme
erhOht, zusammen. Zur Sammlung vom 29.7.1987 muB3 erganzt werden, daf3
zu diesem Zeitpunkt bereits Larven der Gruppe C gefunden wurden. Diese
waren jedoch noch so klein, daB man sie noch nicht mit dem SURBER-
Sampler aufsammeln konnte. Sie mufBlten einzeln mit Hilfe einer Pinzette
von den Steinen abgelesen werden. Da solche Proben nur qualitativen Cha-
rakter haben, ist die Berechnung der Populationsdichte der Gruppe C zu
diesem Zeitpunkt sinnlos.

Fir alle hier aufgefilhrten empirischen Dichtemittelwerte muB3 ein Fehler
von 30% in Kauf genommen werden. Berechnet man jedoch das 95 %-Ver-
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trauensintervall, wie es in der Tab. 2 angegeben ist, so steigt der Fehler des
Mittelwertes auf + 80%. Dieser groBBe Fehler 1aBt sich durch die inhomo-
gene Verteilung der Larven im Benthal erkldren und konnte nur durch eine
groBere Probenzahl verringert werden.

2.2.5. Die raumliche Verteilung und ihr zeitlicher Verlauf

2.2.5.1. Grundlagen

Die Individuen einer benthischen Population kénnen grundséatzlich drei
raumliche Verteilungsmuster bilden (ELLIOTT, 1983):

1. die zufallige Verteilung (= random distribution),
2. die regelméiBige Verteilung (= regular distribution),
3. die gruppierte oder gehdufte Verteilung (= contagious distribution).

Die Charakterisierung der drei raumlichen Verteilungsarten und das Vor-
gehen bei der Bestimmung der Verteilung, welche die Individuen einer
Population zu einem bestimmten Zeitpunkt innerhalb ihres Lebensraumes
einnehmen, sind bei ELLIOTT (1983) beschrieben.

Da die Umgebungsfaktoren, wie etwa die Wassertiefe, die Substratgrofe,
die FlieBgeschwindigkeit oder das Nahrungsangebot, in einem FlieBgewasser
immer ungleich verteilt sind, ist es leicht verstandlich, daB3 sich die Indivi-
duen einer Population an bestimmten Stellen, an deren Bedingungen sie ihre
Lebensweise angepal3t haben, haufen. Eine gruppierte Verteilung kann somit
haufig beobachtet werden (ELLIOTT, 1983 ; SouTHWOOD 1978). Dagegen ist
die zufallige Verteilung eher selten. Sie tritt vor allem dann auf, wenn die
Populationsdichte sehr klein ist (ELLIOTT, 1983). Noch seltener darf bei
groBflachigen Untersuchungen, wie der hier vorliegenden, eine regelmaBige
Verteilung erwartet werden (ELL1OTT, 1983).

Das tatsachliche Muster einer gruppierten Verteilung hdngt in erster Linie
von der untersuchten Art und ihren Ansprichen an die Umgebung ab.
Verschiedene gruppierte Verteilungsmuster unterscheiden sich in der Grof3e
der Gruppen, der Distanz zwischen den Gruppen, der raumlichen Verteilung
der Gruppen selber und der raumlichen Verteilung der Individuen innerhalb
der einzelnen Gruppen.

Die geeignetste Wahrscheinlichkeitsdichtefunktion zur Beschreibung
irgend einer gruppierten Verteilung ist die negative Binomialverteilung
(ANSCOMBE, 1949 ; BLIss and FISCHER, 1953 ; ELLIOTT, 1983 ; SOUTHWOOD,
1978). Aus ihr laBt sich der absolute Verteilungsindex 1/k ableiten
(ANSCOMBE, 1949, 1950; ELLiOoTT, 1983, S. 24ff, und SOoUTHWOOD, 1978,
S. 28f1). 1/k beschreibt das Ausmal3 bzw. das Niveau einer von den Indivi-
duen einer Population zu einem bestimmten Zeitpunkt gebildeten gruppier-
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ten Verteilung. Dabei lassen sich folgende Grenzfille unterscheiden:

1. 1/k — 0. Damit nahert sich die gruppierte Verteilung einer zufilligen
Verteilung, welche durch die Poissonverteilung als mathematisches Mo-
dell beschrieben werden kann.

2. 1/k — oo. Diese Beziehung zeigt deutlich eine gruppierte Verteilung der
Individuen einer Population an. Je groBler also der Ausdruck 1/k wird,
desto ausgepragter ist die gruppierte Verteilung (ELLIOTT, 1983).

Dieser absolute Verteilungsindex (1/k) einer gruppierten Verteilung vari-
iert zwischen einem minimalen Wert 1/k =0, was einer zufalligen Verteilung
entspricht, und einem maximalen Wert 1/k = n - 1/X, was einer maximal
gruppierten Verteilung gleichkommt (ELLIOTT, 1983). Eine maximal grup-
pierte Verteilung liegt dann vor, wenn bei einer Probenzahl n>1 alle gesam-
melten Individuen einer Population aus einer einzigen Probe a stammen.
(Anmerkung: X entspricht dem empirischen Mittelwert, d.h. der im Mittel
pro Probe gesammelten Anzahl Individuen.)

Der absolute Verteilungsindex 1/k ist von der Anzahl Proben n und vom
emprisichen Mittelwert X abhdngig. Will man jedoch das Ausmal der grup-
pierten Verteilung von zwei oder mehreren Populationen oder von einer
Population zu verschiedenen Zeitpunkten miteinander vergleichen, so muf3
ein relativer Verteilungsindex, hier mit dem Kleinbuchstaben d bezeichnet,
berechnet werden:

1/k
n-1/x

d =

1/k effektiver Verteilungsindex der Population,
n-1/Xx = maximal moglicher Verteilungsindex bei gegebenem empi-
rischem Mittelwert X und einer Anzahl Proben n.

Dieser relative Verteilungsindex liegt somit zwischen einem d(max) = 1
(maximal gruppierte Verteilung) und d(min) = 0 (zufallige Verteilung).

Die Verwendung des absoluten Verteilungsindex (1/k) und somit auch des
relativen Index d ist jedoch nur erlaubt, wenn die gruppierte Verteilung
durch eine negative Binomialverteilung beschrieben werden kann.

2.2.5.2. Resultate

Die Darstellungen in Kap. 2.2.3. haben gezeigt, da3 im Herbst in beiden
Untersuchungsgebieten zwei Larvengruppen (B und C) auftreten. Da sich
die beiden Gruppen aufgrund ihres Entwicklungszustandes trennen lassen,
ist zu erwarten, daf3 sie sich auch in ihren Verteilungsmustern unterscheiden.
Aus diesem Grund werden die Gruppen B und C in den Tab. 3 und 4
getrennt aufgefiihrt.
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Erkldrungen zu den Tab. 3 und 4:

Gruppe A:  E. venosus-Individuen, die im Mai/Juni 1987 emergierten,

Gruppe B:  E. venosus-Individuen, die im September/Oktober 1987
emergierten,

Gruppe C:  kleine, junge Larven, die erstmals im Sommer 1987 gesam-
melt werden konnten ; die Individuen dieser Gruppe emer-
gierten erst im Fruhjahr 1988.

Pop. Datum ¥ x n X Verteilungsart d

Gr.

A 25.02.1987 84 58 1,5 gruppiert 0,046
A 01.04.1987 64 28 2.3 gruppiert 0,054
A 23.04.1987 95 22 4,3 gruppiert 0,111
C 22.09.1987 131 23 57 gruppiert 0,024
B 25.06.1987 19 28 0,7 zufalliq e
B 29.07.1987 6 27 0,2 zufallig G
B 22.09.1987 16 23 0,7 gruppiert 0,079

Tab. 3:  Galtera: Verteilungsart und relative Verteilungsindices. £x : Anzahl gesam-
melter Larven, n: Anzahl Proben, d: relativer Verteilungsindex.

Pop. Datum X n X Verteilungsart d

Gr.
A 12.03.1987 295 41 8- gruppiert 0,035
A 31.03.1987 131 15 8,7 gruppiert 0,101
A 09.05.1987 81 11 7,4 gruppiert 0,121
C 13.08.1987 56 17 3,3 gruppiert 0,076
C 01.10.1987 656 19 34,5 gruppiert 0,034
B 30.06.1987 60 20 3,0 gruppiert 0,209
B 13.08.1987 19 17 1;% zufallig e
B 01.10.1987 30 19 1,6 gruppiert 0,134

Tab. 4: Saane: Verteilungsart und relative Verteilungsindices. £x : Anzahl gesam-
melter Larven, n: Anzahl Proben, d: relativer Verteilungsindex.
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2.2.5.3. Diskussion

Verteilungsarten:

Die Individuen der Gruppen A und C zeigen durchgehend, jene der
Gruppe B zumindest wahrend der Emergenzzeit im Herbst eine gruppierte
Verteilung. Die Gruppierung der E. venosus-Larven ist zu erwarten, da die
bevorzugten 6kologischen Nischen nicht gleichmaBig uber die untersuchten
FlieBgewassersohlen verteilt sind.

Die Gruppe B zeigt an verschiedenen Sammeltagen (Galtera: 25.6. und
29.7.1987/Saane: 13.8.1987; Tab. 3 und 4) eine zufillige Verteilung. Diese
Resultate sind eher unerwartet, lassen sich aber durch die vielen Leerproben,
die wir an den oben erwdhnten Tagen erhielten, und die Tatsache, da3 in
keiner SURBER-Samplerprobe mehr als drei Larven gezdhlt werden konnten,
erkldren. Folglich war die Populationsdichte an allen drei Sammeltagen sehr
gering und die Wahrscheinlichkeit p, in einer Probe eine Larve zu finden,
konstant und sehr klein (p—0). Dies ist der typische Fall einer zufilligen
Verteilung (ELLiOTT, 1983). Die geringe Populationsdichte wurde bei den
Probeentnahmen zu wenig berticksichtigt. Mehr Proben auf derselben Fla-
che, d.h. ein verfeinerter Probenraster, hatten die Resultate fiir diese Sam-
meltage wahrscheinlich zugunsten einer gruppierten Verteilung verscho-
ben.

Die Gruppe C der Galtera konnte erst im September fir die Bestimmung
der Verteilungsart berucksichtigt werden. Vor dem September waren die
Larven dieser Gruppe in der Galtera noch sehr klein (siehe Kap 2.2.3.), so
daB eine Aufsammlung mit dem SURBER-Sampler nicht moglich war.

Relativer Verteilungsindex d:

Die Verteilungsindices der Gruppe A nahmen gegen die Emergenzzeit um
das ca. Doppelte (Galtera von 0,046 auf 0,111) bis Dreifache (Saane von
0,035 auf 0,121) zu (Tab. 3 und 4). Dies zeigt, daBB mit zunehmendem Alter
der Larven ausgepragter Gruppen gebildet werden. Halberwachsene Larven
und reife Nymphen konzentrieren sich starker auf bestimmte Stellen der
Gewissersohle. Dieses Ergebnis deckt sich mit der Feststellung, da3 E. ve-
nosus in bevorzugten Bereichen namentlich der Uferregionen emergiert
(RIEDERER, 1981). Trotzdem sind die berechneten relativen Verteilungsin-
dices auch wahrend der Emergenzzeiten relativ niedrig. Dies deutet auf
groBe Gruppen hin, innerhalb deren die Larven eher zufillig verteilt
sind.

Zeigten die Larven der Gruppe B im Sommer (Galtera: 25.6. und
29.7.1987/Saane: 13.8.1987) noch eine zufillige Verteilung (Tab. 3 und 4),
so konnte wahrend der Emergenzzeit eindeutig eine gruppierte Verteilung
mit relativ hohen Verteilungsindices (Saane: d = 0,134 ; Galtera: d =0,079)
festgestellt werden. Diese Indices liegen im Bereich jener der Friithjahrs-
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emergenzzeit (Tab. 3 und 4). Es darfangenommen werden, daB3 sich auch die
reifen Larven der Gruppe B auf bevorzugte Gewisserstellen, an denen sie
emergieren, konzentrieren. Dariiber darf auch nicht der hohe Verteilungsin-
dex (d =0,209), welcher am 30.6.87 (Tab. 4) fur die Saanepopulation berech-
net wurde, hinwegtauschen. Dieser hohe Wert 148t sich auf die Einwirkung
des Hochwassers kurz vor dem 30.6.1987 (Kap. 2.1.2.) zurtuckfiihren und ist
nicht durch eine aktive Wanderung der Larven entstanden. Das Hochwasser
hat vor allem im lenitischen Bereich des Bachabschnittes (= Uferbereich)
groBe Gero6ll- und Kiesverfrachtungen ausgelost. Dabei wurde der Grofteil
der Makroinvertebraten, darunter natirlich auch die E. venosus-Larven,
weggedriftet (= Katastrophendrift), so da3 nur noch an wenigen geschiitzten
Stellen E. venosus-Larven gefunden werden konnten. Die durch das Hoch-
wasser stark entvolkerte FluBsohle wurde erst im Laufe der Zeit wieder
besiedelt. Die Neubesiedlung kam wahrscheinlich durch aktive Aufwande-
rung der Larven und durch herangedriftete Tiere (KELLER, 1979;
RUETTIMANN, 1980) zustande. Die Einwanderung kann, wie erste Untersu-
chungen tiber die dreidimensionale Verteilung des Makrozoobenthos gezeigt
haben, zudem auch aus tieferen Sedimentschichten erfolgen (PANEK et al.,
1987). Der Einflul des Hochwassers zeigt auch, daB sich die Mikrohabitate
der FlieBgewasser durch die Wasserkraft stindig verandern. Eine Population
kann nur dann iberleben, wenn sie Strategien besitzt, mit denen sie sich
diesen Veranderungen anpassen kann.

Fir die jungen Larven der Gruppe C wurden bei der letzten Sammlung
(Galtera: 22.9.1987/Saane: 1.10.1987; Tab. 3 und 4) sehr kleine d-Werte
berechnet. Das Niveau der gruppierten Verteilung ist sehr tief und wahr-
scheinlich noch von der zufilligen Verteilung der Eier auf der Gewassersohle
gepragt.

Am 13.8.1987 wurde in der Saane fir die Gruppe C ein recht hoher
relativer Verteilungsindex (d =0,076) berechnet. Da zu diesem Zeitpunkt die
meisten Larven noch sehr klein waren und damit nicht mit dem SURBER-
Sampler erfaBt werden konnten, wird hier die tatsiachliche Verteilung der
Population durch den d-Wert nur unzureichend charakterisiert.

2.2.5.4. SchluBbemerkung

Die hier dargestellten Resultate stimmen mit den Angaben aus der Lite-
ratur (AMBUHL, 1959 ; RIEDERER, 1981 ; HEFTI et al., 1985 usw.) und eigenen
Beobachtungen gut uberein. Der absolute Verteilungsindex 1/k scheint also
ein gutes MaB fiir das Verteilungsmuster innerhalb einer benthischen Popu-
lation zu sein. Er ermoglicht es, zeitliche Verdanderungen der rdumlichen
Verteilung einer Population quantitativ darzustellen und mit der Verteilung
anderer Populationen zu vergleichen. Daruber hinaus liefert dieser Index
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zusatzlich Informationen uber die Auswirkungen verdnderter Umgebungs-
faktoren (z.B. Hochwasserfolgen) auf eine Population.

2.2.6. Der EinfluB der Stromung, der Wassertiefe und des Substrats auf das
Verhalten der Larven

2.2.6.1. Methodik

Bei jeder Probenahme wurden innerhalb der Untersuchungsfliche des SURBER-
Samplers die FlieBgeschwindigkeit, gemessen auf dem Substrat, die Wassertiefe und
die SubstratgroBe bestimmt. Dadurch konnten wir den EinfluB der Strémung, der
Wassertiefe und des Substrats auf das Verhalten der Larven verfolgen. Die drei
gemessenen Parameter wurden zu diesem Zweck in die folgenden Klassen einge-
teilt:

Die Stromungsklassen

Klasse: 0- 20cm/s
Klasse: 20 - 40 cm/s
Klasse: 40 - 60 cm/s
Klasse: 60 - 80 cm/s
Klasse: 80 - 100 cm/s
Klasse: 100 - 120 cm/s
Klasse: > 120 cm/s

= S W e B I

Die Klassen der Wassertiefe

Klasse: 0 -10cm
Klasse: 10 = 20 cm
Klasse: 20 — 30 cm
Klasse: 30 - 40 cm
Klasse: 40 - 50 cm
Klasse: 50 - 60 cm
Klasse: > 60 cm

R )

Die Substratklassen

1. Klasse: Fester, felsiger Untergrund und/oder feste, nicht verschiebbare Gesteins-
brocken

2. Klasse: Steine, die sich bewegen lassen und deren Volumina zwischen jenen der
nicht verschiebbaren Gesteinsbrocken und dem vierfachen Faustvolu-
men liegen

Klasse: Steine, die ein vier- bis zweifaches Faustvolumen haben

Klasse: Steine, die ein zwei- bis einfaches Faustvolumen haben

Klasse: Steine, deren Volumina zwischen jenem einer Faust und dem einer Nuf3
liegen

6. Klasse: Steine, deren Volumina kleiner als eine NuB3 sind

7. Klasse: Feiner Sand, Schlamm und Detritus

o b B
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Jede Probe und deren Anzahl Larven gehdren somit je einer bestimmten Stro-
mungs-, Tiefen- und Substratklasse an. Da die Probenahmen aufgrund des oben
besprochenen Rasters (Kap. 2.2.2.) gleichmaBig iber die ganze Untersuchungsfliche
verteilt waren, konnten natirlich nicht fiir jede Strémungs-, Tiefen- und Substrat-
klasse gleich viele Proben entnommen werden. Um dennoch vergleichbare Zahlen zu
erhalten, muBten relative Haufigkeiten berechnet werden. D.h. die fiir jede Parame-
terklasse erhaltene Anzahl Larven (x) wurde durch die in den entsprechenden Klassen
entnommene Anzahl Proben (n) dividiert.

2.2.6.2. Resultate

Die Ergebnisse zu den drei Parametern Stromung, Wassertiefe und Sub-
stratgrofe sind in den Abb. 13 bis 18 dargestellt. Diese Abbildungen geben
die von der Stromungsgeschwindigkeit, der Wassertiefe und dem Substrat
abhangigen relativen Haufigkeiten von E. venosus an. Die punktierten Berei-
che entsprechen dem Anteil der schliipfreifen Nymphen mit schwarzen Fli-
gelscheiden in den jeweiligen Klassen. Die dazu geschriebenen Zahlen sind
Prozentwerte und beziehen sich nur auf die Gesamtmenge (100%) der
gesammelten reifen Nymphen. Beispiel : Die Zahl 68 in Abb. 16 (1.10.1987)
sagt folgendes aus: 68% der total gesammelten schlipfreifen Nymphen
gehoren der ersten Tiefenklasse (0-10 ¢cm) an.

Anmerkung: Die im Herbst 1987 gesammelten jungen Larven
(Kap. 2.2.3., Gruppe C) wurden nicht in die Darstellung der Resultate mit-
einbezogen.

Die Strémung

Der EinfluBl der Stromung auf die Zusammensetzung der Bachzoozoéno-
sen wurde von AMBUHL (1959) ausfuhrlich beschrieben. AMBUHLs Studien
erlauben eine exakte Beschreibung der Lebensraume vieler in FlieBgewas-
sern lebender Insektenlarven. Uber die Ecdyonurus spp. 1aBt sich folgendes
nachlesen: « Diese Gattung héilt sich im Gewasser zur Hauptsache in Tot-
wassern auf», sie bevorzugt «eine ziemlich niedere Geschwindigkeit, etwa
von 5 bis 30 cm/s, gemessen im freien Wasser» (AMBUHL, 1959, S. 193).
Totwasser bilden sich zwischen den Steinen gerdéllhaltiger Bachsohlen. Sie
sind stromungsarm, aber dennoch mit Sauerstoff gesattigt. Durch den
beweglichen Tracheenkiemenapparat ist E. venosus optimal an diese stag-
nierenden Wasser angepalt.

AMBUHLS (1959) experimentelle Untersuchungen wie auch seine Feldstu-
dien zeigen aber ebenfalls, daB sich E. venosus bei der Nahrungssuche auch
in groBen Stromungsbereichen (bis zu 250 cm/s, gemessen im Labor) auf-
halten kann. Dabei schmiegt sich die seitlich auffallend abgeflachte Larve
dem Substrat an und niitzt so die stromungsmildernde Grenzschicht aus.
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RIEDERER (1981) stellt Unterschiede im Stromungsverhalten von kleinen,
jungen Larven gegenuber groBeren, dlteren Larven fest. Kleine Larven
erscheinen zuerst in starker Stromung (= Ort der Eiablage). Mit zunehmen-
dem Alter wandern diese jedoch «in ruhigere Bereiche (Ufer) ab»
(RIEDERER, 1981, S. 94). Als Grunde fiir diese Wanderung gibt RIEDERER
(1981) zunehmende Platzbediirfnisse der Larven und hauptsachlich das
Emergenzverhalten der Nymphen an. HEFTI et al. (1985) teilen die Hepta-
geniidae-Larven bezuglich Stromungsgeschwindigkeit in zwei Kategorien
ein. Die Gattung Ecdyonurus wird dabei jener Kategorie zugewiesen, deren
Larven sich in schwacher Stromung aufhalten.

In beiden Probestellen ist gegen die Emergenzzeit hin eindeutig eine
Abnahme der maximalen FlieBgeschwindigkeit, bei welcher noch Larven
gesammelt werden konnten, festzustellen (Abb. 13 und 14). Die besiedelten
Geschwindigkeitsbereiche sind wiahrend der bzw. kurz vor den Emergenz-
zeiten (Galtera, 23.4. und 22.9.1987; Abb. 13 / Saane, 9.5. und 1.10.1987;
Abb. 14) fiir beide Populationen und beide Untersuchungsstellen gleich. Sie
liegen zwischen 0 und 40 cm/s. Diese Werte stimmen gut mit den Resultaten
von AMBUHL (1959) iiberein. Auch RIEDERER (1981) gibt einen bevorzugten
Geschwindigkeitsbereich bis zu 40 cm/s an.

Schlipfreife Nymphen mit schwarzen Fligelscheiden kamen in der Saane
nur in der ersten Stromungsklasse (0 bis 20 cm/s) vor (Abb. 14). In der
Galtera fillt das Resultat weniger deutlich aus. Doch die Tendenz zu
schwicheren Stromungsbereichen ist auch hier ersichtlich, denn 70% der
gesammelten schlipfreifen Nymphen stammten ebenfalls aus der ersten
Geschwindigkeitsklasse (Abb. 13, 2. Emergenzperiode).

Vergleicht man die besiedelten Geschwindigkeitsbereiche der beiden Pro-
bestellen miteinander, so stellt man einzig im Frithjahr groB8e Unterschiede
fest. Das Geschwindigkeitsspektrum der Galterastelle vom 25.2.1987 er-
streckt sich von 0 bis 120 cm/s, jenes der Saanestelle vom 16.3.1987 von 0 bis
80 cm/s. Dieser Unterschied 1Bt sich in zweifacher Hinsicht erkldren.
Erstens weist die Galterastelle ganz allgemein eine hohere durchschnittliche
FlieBgeschwindigkeit aufals die Saanestelle. Zweitens sind die im Februar in
der Galtera gefundenen Larven gegentiber jenen der Saane, welche 16 Tage
spéater gesammelt wurden, noch sehr klein. Vor allem jene Galtera-Larven,
welche im Bereich von 80 bis 120 cm/s gefunden wurden, sind alle kleiner als
6 mm. Die geringen KoérpergréBen ermoglichen die Ausniitzung kleinster,
stromungsgeschitzter Schlupfwinkel und den Aufenthalt im Interstitialbe-
reich. Die kleinen Larven sind also der starken Stromung nicht direkt aus-
gesetzt.

Ansonsten zeigen die Geschwindigkeitsspektren in beiden Stellen und
wahrend beider Jahreszeiten (Frihjahr und Sommer/Herbst) einen sehr
dhnlichen zeitlichen Verlauf (Abb. 13 und 14).
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Die Wassertiefe

Die mit dem SURBER-Sampler erfalBte Wassertiefe reichte bis 100 cm. Ab
80 cm 1ist sein Einsatz nur noch erschwert moglich, 148t sich aber trotzdem
rechtfertigen, da dadurch festgestellt werden konnte, daB3 in Wassertiefen
unter 60 cm nie Larven zu finden sind. Der grofB3te Teil der gesammelten
Larven kam sogar nur bis in eine Tiefe von 40 cm vor. Diese Resultate sind
ebenfalls mit denen von RIEDERER (1981), der fur E. venosus eine maximale
Wassertiefe von 40 cm angibt, vergleichbar.

Die untere Tiefengrenze, also jene maximale Tiefe, in der noch Larven
gefunden wurden, nahm in beiden Probestellen gegen die Emergenzzeit ab.
Die ilteren Larven und reifen Nymphen suchen also weniger tiefe Bereiche
auf. In der Galtera gehorten alle gefundenen schliupfreifen Nymphen und,
was nicht aus der Abb. 15 hervorgeht, sogar alle halberwachsenen Larven der
ersten Tiefenklasse an. In der Saane kommen schlipfreife Nymphen in der
ersten und zweiten Tiefenklasse (0-20 cm) vor (Abb. 16).

Innerhalb einer Probestelle verandern sich die besiedelten Tiefenspektren
der einzelnen Sammeltage gegen die Emergenzzeiten hin sehr dhnlich. Deut-
lich wird dies in der Galtera (Abb. 15), wo die maximale noch besiedelte
Wassertiefe jeweils von 30 cm auf 20 cm und dann auf 10 cm abnahm.
Weniger deutlich fallt das Resultat in der Saane aus. Doch auch dort ist eine
gewisse Ahnlichkeit des Verlaufs der Tiefenspektren im Frihjahr und im
Sommer/Herbst zu erkennen.

Zwischen den beiden Stellen — Galtera und Saane - lassen sich jedoch zwei
hauptsachliche Unterschiede feststellen: Erstens ist die maximale Wasser-
tiefe, bis zu welcher noch Larven gefangen wurden, in der Galtera niedriger
(30 cm) als in der Saane (60 cm). Zweitens wurde in der Galtera die Tiefen-
klasse von O bis 10 cm immer am stirksten besiedelt. Es konnten stets iiber
50% der gesammelten Larven dieser ersten Klasse zugeordnet werden ; kurz
vor (23.4.1987) bzw. wiahrend der Emergenzzeit (22.9. 1987) gehorten sogar
alle gesammelten Larven dieser Klasse an. In der Saane ist die Verteilung der
Larven tber die besiedelten Tiefenklassen viel ausgeglichener, obwohl auch
hier wiahrend der Emergenzzeit flache Stellen deutlich bevorzugt wurden. So
konnten wir wahrend der ersten (9.5.1987) und zweiten Emergenzzeit
(1.10.1987) uber 80% der Larven und 100% der schliupfreifen Nymphen den
ersten beiden Tiefenklassen (0-20 cm) zuordnen. Diese Unterschiede zwi-
schen den Probestellen ergeben sich hauptsachlich aus der Verschiedenar-
tigkeit der Gewasserstrukturen. In der Galtera konnen Wassertiefen unter-
halb 20 bis 30 cm einzig in der Bachmitte gemessen werden. Dort treten sehr
starke, fiir altere Larven und reife Nymphen duBlerst ungunstige Fliege-
schwindigkeiten auf (Kap. 2.1.1.). Anders ist es in der Saane, wo tiefe FluB3-
stellen mit sehr geringer Stromung existieren (Kap. 2.1.1.). So sinkt zum
Beispiel im unteren Teil der Saanestelle in der FluBmitte die FlieBgeschwin-
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digkeit bei einer Wassertiefe von 50 bis 150 cm auf ca. 2 cm/s ab (ausge-
nommen Hochwasserperioden). Hier kénnen Larven auch Tiefen bis zu
60 cm besiedeln, ohne dal} sie einer starken Stromung ausgesetzt sind.

Das Substrat

Der EinfluB3 des Substrates bzw. der Bodenstruktur des FlieBgewassers auf
die Verteilung der benthischen Organismen wurde bereits von verschiede-
nen Autoren, unter anderem von LINDUSKA (1942), PENNAK et al. (1947),
ScotT (1958), AMBUHL (1959), WARD (1975), WISE et al. (1979), RIEDERER
(1981) und HEeFt1 et al. (1985) beschrieben. PENNAK et al. (1947) halten ganz
allgemein fest, daBB Eintagsfliegen zwar auf allen Substratarten vorkommen,
jedoch gerdllhaltige Bereiche bevorzugen. Zu einem differenzierten Resultat
kommt LINDUSKA (1942). LINDUSKA zeigt, daB3 je nach Ephemeropterenart
andere Anforderungen ans Substrat gestellt werden. So kann ein bestimmter
Substrat- bzw. Bodentyp das Vorkommen einer Art begiinstigen oder ver-
hindern und damit zu einem moglichen Indikator fiir das Auftreten einer Art
werden.

Im Zusammenhang mit der Gattung Ecdyonurus mul3 nochmals auf
AMBUHL (1959) verwiesen werden. Er stellt nimlich fest, daB sich diese
Gattung in « vornehmlich ruhigen Stellen des Baches» aufhalt. « Und zwar
sind es Stellen, die mit groben, sauberen Steinen angefiillt sind, zwischen
denen das Wasser durchflieBt und die eine Menge stromungsgeschiitzter
Schlupfwinkel bieten, wo Nymphen am ehesten zu finden sind » (AMBUHL,
1959, S. 203). Auch HEFTI et al. (1985) weisen fiir die Nymphen dieser
Gattung ein inhomogenes Substrat aus groBen Steinen (8-35 cm Durchmes-
ser) nach.

Da die Larven von E. venosus direkt am Stein leben, ist es verstindlich,
daB3 E. venosus wahrend der ganzen Untersuchungsperiode praktisch nur in
den Substratklassen zwei bis finf vorkam (geréllireiche Bodenzonen mit
vielen Totwassern) (Abb. 17 und 18). Innerhalb dieses Substratspektrums
war jedoch die Verteilung der Larven mehr oder weniger gleichmaBig. Im
Laufe der Zeit konnte, im Gegensatz zu den anderen beiden Parametern,
weder eine bevorzugte Substratklasse (abgesehen von den Emergenzzeiten),
noch eine Verschiebung zu einer solchen festgestellt werden.

In der Galtera ist der Anteil an schliipfreifen Nymphen tiber die Substrat-
klassen drei bis fiinf in etwa gleichméaBig verteilt (22.9.1987, Abb. 17). Je
37,5% der gesammelten Nymphen fanden sich auf Substrat der 3. bzw. 4
Klasse; der Rest lie sich der fiinften Klasse zuordnen. In der Saane lagen die
Verhaltnisse jedoch etwas anders. Hier lebten tiber 50% der halberwachse-
nen Larven und der groBte Teil der reifen Nymphen (100% bzw. 75%) auf
Substrat der zweiten und dritten Klasse (Abb. 18). Diesbeziigliche Beobach-
tungen haben gezeigt, daB3 schlupfreife Nymphen die Unterseite von groBBen,
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flachen Molassebrocken (Durchmesser bis zu 50 cm), welche locker auf dem
Geroll aufliegen und mit ihrer Oberseite aus dem Wasser ragen, dicht besie-
deln. Diese Steine bilden ideale Emergenzorte.

In den Substratklassen sechs und sieben (Steine < NuBvolumen sowie
Sand, Schlamm und Detritus) fanden sich sehr selten, und wenn, dann ganz
junge Larven. Dieser Lebensbereich (Kies, Sand, Schlamm und Detritus)
erweist sich fiir E. venosus, eher Weider als Sammler (CUMMINS, 1973), als
ungeeignet.

In der ersten Substratklasse fanden wir wiahrend der ganzen Untersu-
chungsperiode nie Larven (Abb. 17 und 18). GroBe, unbewegliche, ineinan-
der verkeilte Gesteinsbrocken in der Bachmitte der Galterastelle und glatter
Molassefels im rechten Uferbereich der Saanestelle sind die typischen Ver-
treter dieser Substratklasse. Derart geformte Gewassersohlen weisen auf
konstante, hohe FlieBgeschwindigkeiten mit geringen Sedimentablagerun-
gen hin. Die stromungsarme Grenzschicht ist hier sehr dinn und der
Interstitialraum, wenn uberhaupt vorhanden, fir die E. venosus-Larven
kaum zugédnglich. Deshalb werden diese Zonen von E. venosus nicht besie-
delt.

2.2.6.3. Diskussion

Die raumliche Verteilung der E. venosus-Larven im Benthal ist von allen
drei hier untersuchten Faktoren, also der Stromung, der Wassertiefe und der
SubstratgroBe, abhangig. Diese Verteilung konzentriert sich mit zunehmen-
dem Alter der Larven, d.h. gegen die Emergenzzeit hin, auf Zonen mit
maBiger Stromung (0 bis 40 cm/s), geringer Wassertiefe (10 bis 20 cm) und
gerollhaltiger Gewdssersohle. Solche Zonen treten, wie HEFTI et al. (1985)
gezeigt haben, vorwiegend entlang der flachen Uferregionen auf. Man findet
sie in der Galtera nur an wenigen schmalen Stellen. In der Saane erstrecken
sich dagegen diese stromungsarmen, wenig tiefen und geréllhaltigen Zonen
vom linken Ufer z.T. bis in die FluBmitte. Diesbezuglich finden die E. veno-
sus-Larven in der Saane bessere Lebensbedingungen als in der Galtera.

Offensichtlich wandern die Larven mit zunehmender GroBe und Reife in
die Uferregionen. Diese Wanderung wird von der Stromung und der Was-
sertiefe geleitet. Die beiden Parameter korrelieren insofern miteinander, als
flache Wasser sehr oft auch geringe FlieBgeschwindigkeiten aufweisen (Ufer-
region). In beiden Probestellen sind die von E. venosus besiedelten Stré-
mungsbereiche sowohl in ihrer Ausdehnung als auch in ihrer zeitlichen
Verinderung sehr dhnlich. Im Gegensatz dazu gleichen sich die besiedelten
Tiefenspektren der beiden Probestellen wenig. Sie verkleinern sich zwar in
beiden Stellen gegen die Emergenzzeit hin, sind jedoch in der Saane immer
groBer als in der Galtera. Diese Uberlegungen konnten ein Hinweis darauf
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sein, daB der Stromungsfaktor die Entstehung und Zunahme der gruppierten
Verteilung (Kap. 2.2.5.) starker beeinfluBBt als die Wassertiefe. Letztere
gewinnt, wie wir spater seshen werden, erst in der Emergenzzeit an Bedeutung
(Kap. 2.3.).

Die Substratart scheint zwar die Verteilung, nicht aber deren zeitliche
Veranderung zu beeinflussen. Sie ist jedoch fiir E. venosus aus drei Griinden
von groBer Bedeutung: Erstens bilden die Steine der zweiten bis fiinften
Substratklasse die von E. venosus bevorzugten stromungsarmen Schlupf-
winkel (Totwasser). Zweitens bieten die groBen Steine giinstige Weidefla-
chen an, welche von E. venosus-Larven auch bei starker Stromung unter
Ausnutzung der Grenzschicht (AMBUHL, 1959) problemlos aufgesucht wer-
den konnen. Und drittens spielt das Geroll in den Uferzonen bei der Emer-
genz eine entscheidende Rolle (Kap. 2.3.).

Zum SchluB3 muB3 darauf hingewiesen werden, daf3 sich gewi3 noch ande-
re, hier nicht untersuchte Parameter auf die Verteilung der Larven im Ben-
thal auswirken. Zu nennen sind hier etwa das Nahrungsangebot, die natir-
liche Drift, wie sie bei der Nahrungssuche vorkommt (KELLER, 1975,
RUTTIMANN, 1980), die Aufwanderung der Larven (RUTTIMANN, 190) oder
die vom Hochwasser ausgeloste Katastrophendrift.

2.3. Das Verhalten der Subimagines und Imagines

2.3.1. Das Emergenzverhalten

Die Beobachtungen im Feld sowie die in Kapitel 2.2.6. dargestellten Resul-
tate haben gezeigt, dal3 halberwachsene Larven und reife Nymphen flache,
steinige Uferregionen besiedeln. Hier finden die E. venosus-Nymphen jene
Bedingungen, die sie fiir die Emergenz benétigen. Dies sind niedrige Stro-
mungsgeschwindigkeiten und aus dem Wasser herausragende Steine
(RIEDERER, 1981). Die Abb. 19 zeigt solche typische Emergenzstellen.
Beim Schlipfvorgang halt sich die reife Nymphe an einem aus dem Was-
ser ragenden Stein fest. Sie bevorzugt dabei die Steinunterseite oder die von
der direkten Sonneneinstrahlung abgewandte Frontseite. Die Nymphe befin-
det sich dabei etwa 1 bis 4 cm unter der Wasseroberfliache. Die Subimago
emergiert also unter Wasser, taucht dann ruckartig auf und klettert anschlie-
Bend auf die trockene Steinoberseite. Dieser Vorgang konnte im Feld und im
Labor beobachtet werden. Er 1Bt sich auch dadurch beweisen, dall an der
vom Wasser umspilten Unterseite von typischen «Emergenzsteinen»
(Kap. 2.2.6. «Substrat»), neben vielen schlipfreifen Nymphen, noch festge-
hakte Exuvien und ab und zu sogar frisch emergierte Subimagines gefunden
werden konnten. Diese Subimagines hingen mit vollstindig aufgeklappten
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Fligeln an der Steinunterseite. Vermutlich waren sie gerade im Begriff, aus
dem Wasser auf die trockene Steinoberseite zu klettern.

Abb. 19: Typische Emergenzstellen von E. venosus (Saane).

2.3.2. Emergenzauslosende Faktoren

2.3.2.1. Methodik

Emergenzfalle :

Mit der Emergenzfalle kann man die Schlipfraten und -zeiten der im Benthal
lebenden Insektenlarven bestimmen. Die in der Literatur (MUNDIE, 1956, 1964 ;
MACAN, 1964, und ILLIES, 1971) diskutierten Fallen uberdecken alle, sei es als Quader,
als Pyramide oder Kegel, eine bestimmte Fliache des FlieBgewasserbodens. Somit wird
die Schlupfrate einer festgelegten Benthalflache erfaBt.

Da E. venosus in flachen, stromungsarmen Uferregionen schliipft, war es relativ
einfach, eigene Emergenzfallen zu konstruieren. Das Grundgeriist der Fallen bestand
aus drei Matallbogen, wie sie von den Uberdachungen der Gartenbeete bekannt sind.
Uber diese drei Metallbogen wurde ein grobmaschiges, lichtdurchlassiges, weiBes Netz
gelegt und mit Klammern an den Bogen befestigt (Abb. 20). Das Netz wurde nur bis an
die Wasseroberflache fixiet, so daB eine freie Wanderung der Nymphen maoglich war.
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An den gewisseraufwirts und gewisserabwarts gerichteten Frontseiten mufBte das
Netz jedoch zum Teil mit Steinen am Boden befestigt werden. Dadurch wurde die freie
Wanderung der Nymphen an diesen beiden Fronten etwas eingeschriankt. Die Falle
uberdeckte eine Flache von 1 m2. Enleert wurde sie mit einer Federpinzette; dabei
mubBte das Netz auf einer Seite etwas angehoben werden.

-

Abb. 20: Emergenzfalle, aufgestellt in der Saane.

Versuchsanordnung:

An verschiedenen Tagen der ersten Emergenzperiode wurden Emergenzfallen auf-
gestellt. Fir den Standort der Fallen wihlten wir typische Emergenzstellen aus
(Kap. 2.3.1.). Die Emergenzfallen standen von 8 Uhr morgens bis zur Ddmmerung
(ca. 21.30 Uhr). Das Absammeln der Subimagines erfolgte stiindlich. Ebenfalls stiind-
lich wurden die Wassertemperaturen und die Beleuchtungsstirken beim Fallenstand-
ort gemessen. Zur Messung der Beleuchtungsstiarke benutzten wir ein « Panlux elec-
tronic »-Luxmeter.

Wegen der ungiinstigen Wetterlage in den Monaten Mai und Juni 1987 war es nicht
moglich, die Emergenzuntersuchungen parallel an beiden Probestellen durchzufiih-
ren. Wir konzentrierten deshalb unsere Feldarbeit auf die Saane. Alle hier priasentier-
ten Resultate stammen somit aus der ersten Emergenzperiode in der Saane.
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2.3.2.2. Resultate

In den Abb. 21 bis 25 werden die Tagesbeleuchtungsstiarken, die Wasser-
temperaturen und die Schlipfraten pro Fangstelle dargestellt.

Zuoberst wird jeweils der Standort der Emergenzfalle beziiglich Substrat,
Wassertiefe und Stromung kurz beschrieben (A). Dann folgt die Darstellung
der Wassertemperatur und Beleuchtungsstirke (B). Die unterste Grafik zeigt
die Anzahl Subimagines, die stiindlich pro m? emergiert sind (C).

Es gelten folgende Abkiirzungen:

E = Beleuchtungsstirke (1x),
WT = Wassertemperatur (°C),
SI = Subimagines.

2.3.2.3. Diskussion

Emergenzauslésende Faktoren wurden bereits von RIEDERER (1981) be-
schrieben. Nach seinen Ausfithrungen wird die Emergenz von E. venosus
durch das Sonnenlicht, die Wassertemperatur und die Tageslange ausgelost.
Die genaue Tageszeit der Emergenz wird v.a. von der Wassertemperatur
beeinfluf3t. Die Tageslange ist nur ein « grober Zeitgeber » und bestimmt den
Zeitraum, in dem die Emergenz stattfinden kann, falls alle Bedingungen
dafur erfullt sind. ‘

An den drei Fangtagen (Abb. 21 bis 25) begann die Emergenz frithestens
um 10 Uhr und endete spatestens um 20.30 Uhr. Die Hauptemergenzzeit lag
jedoch zwischen 12 und 15 bis 16 Uhr. Dies entspricht ziemlich genau jenem
Zeitbereich, in dem die Emergenzfallen E3 bis ES der direkten Sonnenein-
strahlung (Beleuchtungsstarke auf Maximalhohe) ausgesetzt waren. Die
Emergenz findet also bei hellem Tageslicht statt.

Wie aus den Abb. 23 bis 25 hervorgeht, wird durch die direkte Sonnen-
einstrahlung das Wasser erwarmt. Dabei folgte das Maximum der Wasser-
temperaturkurve (@) jenem der Beleuchtungsstirke (*) mit einem zeitlichen
Abstand von ca. einer Stunde. Mit der Erwarmung des Wassers stieg jeweils
auch die Emergenz stark an. Diese erreichte in E3 bis E5 (Abb. 23 bis 25) ca.
eine Stunde, nachdem die Wassertemperatur 8°C uberschritten hatte, ihr
Maximum.

In E4 und E5 (Abb. 24 und 25) begann die Emergenz in geringem MalBe
schon zwei Stunden vor dem Anstieg der Beleuchtungsstarke, also zu einer
Zeit, in der die Emergenzfallen noch im Schatten lagen. Moglicherweise
waren aufgrund der schlechten Witterung an den Vortagen (der 13.5. und der
22.5.1987 wiesen ganztigige Niederschlage auf) nur wenig Subimagines
geschlupft. Nachdem sich jedoch die Wetterlage an den beiden Fangtagen
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A. Beschreibung der Fangstelle

ort : Saane/Hauterive

Datum ¢ 10.05.87

Grundflache der

Emergenzfalle : 1 m?

Stromung : 0 bis 5 cm/s

Wassertiefe : 2 bis 4 cm

Substrat : Kies und Geroll (4. und 5.Substratklasse).

B. Wassertemperatur und Beleuchtungsstarke

AWT('C) AE (Ix)-100
1200
14-
—— ® °
124 . .""--../ -800
101
e
8- \ / \ - 400
*
6 . /
I T T T T T T T T T T T 7 eait
8 10 12 14 16 18
C. Schlupfrate
S
10
5
T T 1 T T T 7 eit
8 10 16 18

Abb. 21: Emergenzstelle El. * = Beleuchtungsstirke, @ = Wassertemperatur.
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A. Beschreibung der Fangstelle

ort : Saane/Hauterive

Datum : 10.05.87

Grundflache der

Emergenzfalle : 1 m?

Stromung : 0 cm/s

Wassertiefe : 4 bis 7 cm

Substrat : Kies und Geroll (4. und 5. Substratklasse)

Steine ragen z.T. aus dem Wasser.

B. Wassertemperatur und Beleuchtungsstarke

A WT (°C) . A E (Ix)-100
144
Al - 8
12 R ° * P
0+ o—*‘.’—.
8 4 ¥ * -400
/ \ o
T T T T T T T T T T = Zeit
8 10 12 14 16 18
C. Schlupfrate
A Sl
104
54
T T T T = Zeit
8 10 18

Abb. 22: Emergenzstelle E2. * = Beleuchtungsstarke, @ = Wassertemperatur.
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Beschreibung der Fangstelle

ort
Datum
Grundflache der

Emergenzfalle

Stromung
Wassertiefe
Substrat

: Saane/Hauterive
: 14.05.87

1 m2

0 bis 2 cm/s

4 bis 6 cm

: Kies und Geroll (3. bis 5. Substratklasse),
Steine ragen z.T. aus dem Wasser.

B. Wassertemperatur und Beleuchtungsstarke
AWT("C) AE (Ix)-100
/-t\ -1200
14 x—* *
°
12 / - 800
[ ] .""'--.
/// .“‘o-h_.
10 i
o— #*
8- ¥ / \* - 400
- —
—__e— N
6]? #
T T T T T T T T T > Zeit
8 10 12 14 16 18 20
C. Schlupfrate
A Sl
15+
10 4
5_
— T ey = Zeit
8 10 12 14 16 18 20
Abb. 23: Emergenzstelle E3. * = Beleuchtungsstarke, @ = Wassertemperatur.
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A. Beschreibung der Fangstelle

ort : Saane/Hauterive
Datum : 14.05.87
Grundflache der

Emergenzfalle : 1 m?

Stromung : 0 cm/s

Wassertiefe : 6 cn

Substrat : Geroll (3. bis 5. Substratklasse), Steine

ragen z.T. aus dem Wasser.

B. Wassertemperatur und Beleuchtungsstarke

A Wt () A E (Ix)100
® F1200

14

7N\
%
12+ / \ -800
.,/’. °
10+ -
o *
o

AN 400
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Y Tt S *
6" ;__-——""_- e \
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T‘ *
I T T T T T T T T T T T Zeit
8 10 12 14 16 18 20

C. Schlupfrate
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101

o - _— Zeit
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Abb. 24: Emergenzstelle E4. x = Beleuchtungsstirke, @ = Wassertemperatur.
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Abb. 25:

A. Beschreibung der Fangstelle

ort Saane/Hauterive
Datum 23..05.87
Grundflache der

Emergenzfalle : 1 m?

Stromung : 0 bis 6 cm/s
Wassertiefe : 3 bis 6 cm
Substrat :

ragen z.T.

Gerd6ll (3. bis 4. Substratklasse), Steine

aus dem Wasser.

Wassertemperatur und Beleuchtungsstarke
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Emergenzstelle E5. * = Beleuchtungsstirke,
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@ = Wassertemperatur.



(14.5.1987 und 23.5.1987) verbessert hatte, schliipften jene Subimagines,
welche eigentlich schon am Vortag hatten emergieren konnen, bereits am
Morgen des Fangtages.

Die Emergenz nahm in E4 und E5 nach Erreichen ihres Maximums rasch
ab und blieb jeweils fiir den Rest des Tages sehr tief. Dieser Emergenzverlauf
kann man auch in der Abb. 23, wenn auch etwas weniger deutlich, erkennen.
Im Gegensatz zu RIEDERER (1980) konnten wir nur monomodale Emergenz-
kurven festhalten. Das auffallende Absinken dieser Kurven nach Erreichen
thres mittdaglichen Maximums hangt moglicherweise mit der Wassertempe-
ratur zusammen. Uberschreitet diese einen gewissen Schwellenwert, so wird
der Emergenzvorgang fiir den Rest des Tages gehemmt. In E3, E4 und ES
betrug dieser Schwellenwert etwa 10°C.

Bei E5 (Abb. 25) dauerte die Tagesemergenz am langsten (bis 20.30 Uhr).
An diesem Emergenztag waren die Wassertemperaturen am Morgen bereits
relativ hoch (aber immer noch unter 8°C). Durch diese hohen und glinstigen
Temperaturen wurden moglicherweise sehr viele Nymphen in ihrer Ent-
wicklung beschleunigt. Deshalb emergierten, trotz hoher Wassertemperatu-
ren, auch am Nachmittag und Abend noch relativ viele Subimagines.

Abb. 21 und Abb. 22 zeigen den Verlauf der Emergenzkurve bei schlech-
ten Wetterbedingungen (bewolkt, ab 15 Uhr z.T. Regen). Die Schliipfraten
sind hier, verglichen mit jenen von Abb. 23, 24 und 25, sehr gering. Dies ist
moglicherweise eine Folge der geringen Sonneneinstrahlung, kann aber auch
von den hohen Wassertemperaturen (>10°C) oder vom frithen Zeitpunkt in
der Emergenzperiode herrithren.

2.3.3. Das Flugverhalten der Subimagines

2.3.3.1. Methodik

Das Flugverhalten der frisch emergierten Subimagines wurde anhand von Feldbe-
obachungen, die sich nach den drei Kriterien Flugrichtung (gewisserauf- bzw.
-abwarts oder quer zum Gewasserverlauf), angestrebtes Flugziel und Flugart (flach
uber dem Boden, schwach oder steil aufsteigend) richteten, aufgezeichnet.

2.3.3.2. Ergebnisse

Die Ergebnisse dieser Beobachtungen lassen sich wie folgt zusammenfas-
sen : Schlupften die Subimagines bei hoher Luftfeuchtigkeit, d.h. an bedeck-
ten, regnerischen Tagen oder in den Morgenstunden bis Mittag, dann ver-
weilten sie oft sehr lange (15 bis 30 Minuten) am Boden. Dabei «hiipften»
oder krochen sie von Stein zu Stein und kamen immer wieder mit dem
Wasser in Berithung. Vereinzelt wurden sie auch von der Stromung erfaB3t
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und vom Ufer weggeschwemmt. Falls diese weggeschwemmten Subimagines
nicht zufallig auf eine trockene Stelle (z.B. einen Stein) zudrifteten, gelang es
ihnen nicht mehr, sich von der Wasseroberflache zu 16sen. Auf dem Wasser
treibend fielen sie so den Fischen als Beute zum Opfer. Bei trockenem Wetter
und direkter Sonneneinstrahlung (Mittag und Nachmittag) wurden die Sub-
imagines jedoch schon nach ein bis zwei Minuten flugaktiv. Es scheint, daB
der Korper zuerst trocknen und sich erwarmen muB3, bevor die Flugaktivitit
einsetzen kann. Der Wegflug von der Emergenzstelle in die wind- und son-
nengeschutzte Uferbaumzone wirkt sehr schwerfillig und 4hnelt demjenigen
einer Motte. Sehr viele Subimagines wurden auf ithrem ungeschutzten Flug
von Vogeln erbeutet, so da3 auch hier eine Dezimierung der Population
stattfand. Die plotzlich zunehmende Flugaktivitiat der Vogel iiber der Was-
seroberfliche und entlang der Ufer gab uns mit der Zeit einen direkten
Hinweis auf die Emergenz.

Die Fluge der Subimagines veliefen hauptsidchlich quer zum FlieBgewés-
ser oder waren nur schwach gewasseraufwérts- bzw. -abwartsgerichtet. Die
letzten beiden Flugrichtungen waren jedoch eher vom Wind abhidngig und
tendierten ebenfalls zum Ufer hin. Stark gewasseraufwarts- bzw. -abwarts-
gerichtete Fluge waren selten. Allgemein war eine aufsteigende Flugtendenz
feststellbar. Das angestrebte Flugziel lag im oberen Teil der Uferbaume ca.
10 bis 15 m iber dem Boden. Die Subimagines suchten also keine neuen
Bachstellen auf, ein Kompensationsflug scheint ebenfalls ausgeschlossen.
Dies wird durch die Ergebnisse von KELLER (1975) bestatigt, der mit seinen
Versuchen an der Flugmuhle fiir E. venosus-Subimagines eine Flugleistung
von unter einem Kilometer nachwies. Diese geringe Flugleistung ermoglicht,
so KELLER, keinen Kompensationsflug. Die von uns beobachteten Subima-
gines suchten bevorzugt jene Baume auf, welche der Emergenzstelle am
nichsten lagen (direkt benachbarte Uferbaume). Bachiiberquerungen waren
selten.

Da sich im Labor zwischen der Subimaginal- und der Imaginalhdutung
keinerlei Aktivititen nachweisen lieBen, darf angenommen werden, da83 die
Subimagines ihre letzte Hautung in den oberen Bereichen der Uferbaume
abwarten und keine weiteren Flige unternehmen. Ersteres 14Bt sich auch
dadurch bestitigen, daB wir nach wiederholtem Absuchen der unteren
Baumbereiche und der Strauchschicht (Hohe zwsichen 0 und 5 m) auf einer
Liange von ca. 100 m an vier Tagen insgesamt nur gerade sechs Subimagines
und keine Subimago-Exuvien fanden.

Alle an den Badumen und im Gebisch gefundenen Subimagines sowie jene
in den Baumnetzchen (folgendes Kap. 2.3.4.) klammerten sich an der Unter-
seite von Laubblittern fest. Diese hingende Ruhestellung schiitzt die Tiere
vor Regen und vor zu starker Sonneneinstrahlung (verminderte Austrock-
nungsgefahr).
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2.3.4. Dauer des Subimaginalstadiums

2.3.4.1. Methodik

Die Dauer des Subimaginalstadiums konnte im Feld im Hilfe von Baumnetzchen
festgestellt werden. Diese Netzchen bestehen aus einem becherformigen Drahtgertist,
welches mit einem grobmaschigen (Maschenweite: 0,8 mm) und lichtdurchlédssigen
Stoff umgeben ist. Frisch geschliipfte Subimagines wurden einzeln in solche Netzchen
gegeben. Diese fixierten wir in beschatteter Lage, etwa auf Kérperhdhe, an belaubten
Asten. Es wurde darauf geachtet, daB mindestens ein Laubblatt vom Netzchen
umschlossen war. So konnten sich die Subimagines an der Blattunterseite (natiirliche
Stellung) festhalten. Die Netzchen wurden wahrend des Tages von 7 bis 21 Uhr
regelmaBig kontrolliert.

2.3.4.2. Ergebnisse und Diskussion

Das Subimagostadium dauerte in den aufgehdngten Netzchen im Freien
ca. 3,5 Tage. Da jedoch alle Subimagines am gleichen Tag (23.5.1987)
schliipften, nur sechs Tiere untersucht wurden und zudem die Netzchen
nicht im oberen, von den Subimagines bevorzugten Teil der Uferbaume,
sondern im Gebiisch etwa auf Kérperhohe hingen, diirfen die Befunde nicht
verallgemeinert werden.

Aus der Literatur sind uns nur die Laboraufzeichnungen von RAWLINSON
(1939) bekannt. Bei den von ihr untersuchten Subimagines des River Alyn
(21. Mai 1932 und 1937) dauerte das Subimagostadium zwei Tage. In unse-
rem eigenen Labor variierte die Lange des Subimagostadiums bei einer
Raumtemperatur von 14 bis 17°C und einem Hell-Dunkel-Rhythmus von
12 Stunden zwischen 2,5 und 3,5 Tagen.

2.3.5. Kopulation und Eiablage

2.3.5.1. Methodik

Das Flug- und Kopulationsverhalten von E. venosus soll anhand von Feldbeobach-
tungen beschrieben werden. Um sicher zu gehen, dal3 die gesichteten Schwarme tat-
sachlich aus E. venosus-Imagines bestanden, wurden einzelne Tiere mit dem Luftnetz
eingefangen und anschlieBend im Labor unter dem Binokular bestimmt. Zusétzlich
wurden, um Bestimmungsfehler moglichst auszuschlieBern, alle gesammelten Imagi-
nes enzymelektrophoretisch analysiert (Kap. 3).

2.3.5.2. Resultate

Die ersten Kopulationsfliige der E. venosus-Imagines wurden an der
Saane am 28.5.1987, an der Galtera am 5.6.1987 beobachtet. Von da an
traten bis Ende Juni regelmaBig, d.h. bei sonnigem Wetter taglich, Kopula-
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tionsfliige auf. Von Anfang Juli bis Mitte September konnten an beiden
Probestellen keine Schwarme mehr beobachtet werden. Ab Mitte September
1987 traten dann an beiden Bachstellen wieder vereinzelt Imagines auf.
Diese bildeten jedoch nur noch Gruppen von 3 bis 6 Tieren, oft sah man sie
auch nur im Einzelflug. Ab Mitte Oktober konnten weder an der Saane noch
an der Galtera fliegende Imagines gefunden werden.

Wihrend der Monate Juni und September/Oktober, an denen Adulttiere

auftraten, beobachteten wir an beiden Probestellen folgendes:

- Fliegende Imagines traten hauptsachlich an sonnigen und eher warmen

Tagen auf. Die Zahl der beobachteten Imagines ging an windigen, bedeck-
ten Tagen stark zuriick; an Regentagen wurden nie Imagines beobach-
tet.

Fliegende Imagines erschienen immer ab Mittag und verschwanden erst
beim Einsetzen der Dammerung. Bei schlechtem Wetter verkiirzten sich
die Flugzeiten stark.

Die Imagines flogen meist in Schwarmen. Diese Schwarme traten wah-
rend der ganzen Beobachtungszeit konstant an derselben Stelle auf.

Die Schwiarme erschienen immer tiber dem flieBenden Wasser, wo die
Stromung relativ stark war. An der Saane befanden sich die Schwiarme in
der Nahe der steil abfallenden Felsen des rechten Ufers (Kap. 2.1.1.2.)
etwa in einer Hohe von 5 bis 10 m. Es schien, dal3 dieser Platz am besten
vom Wind geschutzt war. An der Galtera trafen wir die Schwarme aus-
schlieBlich im oberen Teil der Probestelle in einer Héhe von 4 bis 8 m
ebenfalls in windgeschiitzter Lage an.

Bei plotzlich auftretenden Windboen l16sten sich die Schwarme sofort auf.
Nach Abklingen der Béen erschienen die Imagines aber sogleich wie-
der.

Die Schwarme waren nie sehr dicht und lieBen sich raumlich weniger klar
abgrenzen als etwa die ebenfalls beobachteten Kopulationsschwiarme von
Ecdyonurus dispar (Heptageniidae).

Im Schwarm selber waren die médnnlichen Tiere, soweit man dies beob-
achten konnte, gegeniiber den weiblichen Tieren stark ubervertreten. Im
Flug richteten sich die mannlichen Imagines mit nach vorne ausgestreck-
ten Vorderbeinen und nach hinten ausgespreizten Cerci immer gegen den
Wind aus. In dieser Flugstellung bewegten sie sich periodisch auf- und
abwarts. Diese vertikalen Auf- und Abwartsbewegungen wurden haufig
durch kurze Horizontalfliige gegen den Wind unterbrochen.

Weibliche Imagines konnten im Schwarm nur in Kopulation mit ménn-
lichen Imagines beobachtet werden. Hingegen sahen wir zahlreiche Weib-
chen, welche den Schwarm verlieBen, mit unruhigen Bewegungen auf die
Wasserflaiche zuflogen und diese zur Eiablage ein- bis zweimal kurz
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beruhrten. Der Korper der Weibchen war bei der Eiablage immer parallel
zur Stromung gerichtet, der Kopf gewésserabwarts. Ob die Weibchen nach
der Eiablage wieder in den Schwarm zurickflogen, konnte nicht beobach-
tet werden.

2.3.5.3. Diskussion

Die ersten fliegenden Imagines konnten erst 20 Tage nach Einsetzen der
ersten Emergenzperiode beobachtet werden. Auch RAWLINSON (1939) be-
richtet, daB3 die ersten Imagines erst 8 bis 20 Tage nach dem Beginn der
Emergenzzeit auftraten. Im Labor leben Imagines nach eigenen Feststel-
lungen vier bis fiinf Tage. Moglicherweise konnen jedoch Adulttiere in der
nattirlichen Umgebung bei niedrigen Lufttemperaturen und schlechter Wit-
terung viel ldnger uberleben als unter kinstlichen Laborbedingungen.
Schlechte Witterungsverhéltnisse herrschten auch in der ersten Maihalfte
des Untersuchungsjahres 1987. Diese war sehr niederschlagsreich und kalt.
Bis zum 25. Mai 1987 lag die mittlere tagliche Lufttemperatur bei 8,5°C; in
der Nacht sanken die Temperaturen noch bis zu -1,2°C ab (nach Angaben
der meteorologischen Station von Grangeneuve). Erst nach dem 25. Mai
1987 wurden die Tage bedeutend warmer.

An beiden Probestellen schwarmten die Imagines ausschlieBlich tiber dem
Gewisser. Diese Aussage steht im Widerspruch zu RAWLINSON (1939), wel-
che nie Schwarme tiber der Wasseroberfliche beobachtet hat.

Entsprechend den kleinen « Sommerpopulationen» (Kap. 2.2.4.) traten
im Sepember/Oktober Imagines viel seltener und nur in kleinen Schwiarmen
oder vereinzelt auf.

Sonnige und windstille Tage scheinen die wichtigste Voraussetzung fir
das Auftreten von Kopulationsschwiarmen zu sein. An diesen Tagen ist der
optische Eindruck der schwiarmenden Minnchen auf die Weibchen am
besten. Dies garantiert eine hohe Kopulationsrate. Bei starkem Wind und bei
Regen scheinen die Imagines fluguntiichtig zu sein.

Die Eier werden von E. venosus direkt ins flieBende Wasser abgelegt. Es ist
interessant, da3 sich E. venosus bei der Eiablage grundsatzlich anders verhalt
als die nahe verwandte Art E. dispar. Nach eigenen Beobachtungen suchen
E. dispar-Weibchen zur Eiablage stromungsfreie Wasserstellen in den Ufer-
regionen auf. Bei der Eiablage setzt sich das E. dispar-Weibchen so auf einen
aus dem Wasser ragenden Stein, daB sein Abdomen die Wasseroberflache
berihrt. Durch ruckartige Korperbewegungen werden dann die Eier ins
Wasser abgegeben. Im tibrigen unterscheidet sich auch das Flugverhalten der
ménnlichen Imagines von E. dispar stark von jenem der E. venosus-Mann-
chen. Wahrend letztere wie oben erwiahnt hoch liber dem stréomenden Was-
ser schwarmen, fanden wir die Schwarme von E. dispar im Bereich der
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benetzten Uferzone knapp iber dem Boden bzw. Wasserspiegel in eher
schattigen Bereichen. DaBB es sich bei den hier beobachteten Individuen
tatsachlich um E. dispar handelte, konnten wir sowohl morphologisch als
auch enzymelektrophoretisch eindeutig nachweisen.

3. Enzymelektrophoretische Untersuchungen

3.1. Ziele

Im Kap. 2.2.1. « Taxonomische Abgrenzungen der E. venosus-Populatio-
nen» haben wir bereits erwahnt, da3 in beiden Probestellen die drei nahe
verwandten Arten E. venosus (FABRICIUS, 1775), E. torrentis, KIMMINS,
1942, und E. dispar (CURTIS, 1834) gefunden wurden. Die taxonomische
Trennung dieser Arten ist morphologisch méglich und durch die enzym-
elektrophoretischen Untersuchungen von ZURWERRA et al. (1987) und
HEFTI et al. (1988) bestitigt worden. Anhand von fritheren faunistischen
Arbeiten (ZURWERRA et al., 1984) ist in der Umgebung von Freiburg noch
eine weitere Ecdyonurus-Art zu erwarten. Es handelt sich dabei um E. for-
cipula (P1CTET, 1843). Im Gegensatz zu den drei obigen Arten sind sich
E. forcipulaund E. venosus sowohl morphologisch als auch in ihrem Lebens-
zyklus sehr dhnlich. Die enzymelektrophoretischen Untersuchungen von
ZURWERRA et al. (1987) und HEFTI et al. (1988) haben jedoch gezeigt, dal
eine eindeutige Trennung von Populationen dieser beiden Arten maoglich ist.
Um eine sichere Artenbestimmung vornehmen zu kénnen, mullten wir
folglich auf die enzymelektrophoretische Trennungsmethode zurtickgreifen.
Die Analysen der Elektrophoresen habenn wir im Sinne der Arbeiten von
ZURWERRA et al. (1986, 1987) ausgewertet. Es stand uns im weiteren Refe-
renzmaterial von verschiedenen Populationen der Schweiz zur Verfi-
gung.

Mit Hilfe der Enzymelektrophoresen ist es ferner moglich, die intraspe-
zifischen genetischen Variabilititen einer Population zu bestimmen und
diese mit jenen anderer Populationen derselben Art zu vergleichen
(FERGUSON, 1980). So konnen unsere Elektrophoresen Hinweise geben, ob
die im Frithjahr 1987 und die im Herbst 1987 emergierten Individuen von
E. venosus derselben Population oder zwei unabhidngigen Populationen
angehoren.
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3.2. Material und Methoden

3.2.1. Das Untersuchungsmaterial

In Tab. 5 sind die enzymelektrophoretisch untersuchten Arten, Populationen und
Tiere nach ihren Fundorten aufgefiihrt. Alle Populationen stammen aus der Schweiz.
Die Populationen von E. venosus werden bei dieser Auflistung in zwei Gruppen -
Fruhjahr (F) und Herbst (H) - aufgeteilt. Zur Gruppe « Frihjahr» gehoren jene Indi-
viduen, welche im Mai/Juni 1987 emergierten, zur Gruppe « Herbst» jene, welche im
September/Oktober 1987 schlupften. Diese Aufteilung ist notwendig, damit die gene-
tischen Relationen zwischen den beiden Gruppen festgestellt werden konnen.

Art Pop. Fundorte der unter- Anzahl Tiere
Gr. sucht. Populationen je Population

Galtera/Probestelle 33

E.venosus F
" H Galtera/Probestelle 12
L F Saane/Probestelle 55
L H Saane/Probestelle 25
E.forcipula Le Trient/Vernayaz 12

Tab. 5: Liste der enzymelektrophoretisch untersuchten Arten, Populationen bzw.
Populationsgruppen und Tiere nach Fundorten (Herkunftsland tiberall
Schweiz). F = E. venosus-Individuen, welche im Frihjahr 1987 emergier-
ten, H = E. venosus-Individuen, welche im Herbst 1987 emergierten.

3.2.2. Durchfiithrung und Auswertung der Elektrophoresen

Enzymelektrophoretisch untersucht wurden nur Imagines, die bis zur Durchfiih-
rung der Elektrophoresen bei -70° C konserviert wurden. Vor der Durchfithrung der
Elektrophoresen wurden den Imagines die zur morphologischen Bestimmung dienen-
den Korperteile (Penis, Flugel usw.) abgetrennt. Die einzelnen Individuen wurden
groBtenteils als reife Nymphen gesammelt und im Labor bis zur Imago gezichtet.
Einige Imagines wurden auch direkt im Feld mit dem Luftnetz aus den Schwarmen
eingefangen. Die Durchfiihrung der Elektrophorese erfolgte unter Verwendung adap-
tierter Standardmethoden (AvAaLA et al., 1972; SCHOLL et al., 1978, und ZURWERRA et
al., 1986, 1987).

Die Auswahl der untersuchten Enzymsysteme geschah nach folgenden Gesichts-
punkten:

1. Es soll eine eindeutige enzymatische Trennung der beiden untersuchten Arten -
E. venosus und E. forcipula — méglich sein. Deshalb wurden Enzyme ausgewéhlt,
welche nach ZURWERRA et al. (1987) zwischen diesen Arten eine 100 %ige Allel-
differenz aufweisen.
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2. Um Populationsanalysen durchfithren zu kénnen, braucht man polymorphe Enzy-
me. Innerhalb einer Population treten dabei Enzymloci mit zwei oder mehr Elek-
tromorphen auf. Dadurch besteht die Moéglichkeit, daB3 heterozygote Individuen
vorkommen. Auch hier wurde die Wahl der Enzyme aufgrund der Ergebnisse von
ZURWERRA et al. (1987) vorgenommen.

Es wurden folgende Enzyme untersucht:

1. Glutamat-Oxalacetat-Transaminase (GOT-1 und GOT-2)
(E.C. 2.6.1.1),
2. Hexokinase (HK-1 und HK-2)
(E.C. 2.7.1.1),
3. Malat-Dehydrogenase (MDH-1)
(E.C. 1.1.1.37),
4. Phosphoglucomutase (PGM)
(E.C. 2.7.5.1).

Die hier untersuchten Enzymsysteme sowie das Vorgehen bei der Auswertung der
Zymogramme, die Berechnung der relativen Mobilititen der im Zymogramm sicht-
baren Enzymvarianten und die Bestimmung der Ahnlichkeitskoeffizienten sind bei
ZURWERRA et al. (1985) beschrieben,

3.2.3. Berechnung der Heterozygositats-Haufigkeit

Die Hiufigkeit der Heterozygositat ist ein geeignetes MaB3 zur Bestimmung der
genetischen Variabilitdt innerhalb einer Population (FERGUSON, 1980). Aufgrund
eines Modells, dem das Hardy-Weinberg-Gesetz zugrunde liegt (FERGUSON, 1980),
14Bt sich eine theoretische Heterozygositats-Haufigkeit fiir einen bestimmten Enzym-
locus (Hj [t]) voraussagen. Dieser theoretische Wert soll in unseren Populationsana-
lysen mit der tatsichlich beobachteten Heterozygositits-Haufigkeit dieses Locus
(Hy [b]) verglichen werden. Falls sich die untersuchten Populationen in einem dyna-
mischen Gleichgewicht befinden, sind die theoretischen und die beobachteten Hete-
rozygositats-Haufigkeiten sehr dhnlich.

Berechnung der theoretischen Heterozygositits-Haufigkeit:

H;(t) = 1 - £x;2 (FERGUSON, 1980),
wobel x; die Frequenz des i-ten Allels eines bestimmten Enzymlocus darstellt.
Berechnung der beobachteten Heterozygositiats-Haufigkeit:

Hy(b) = Im .
Liot
wobei [, der Anzahl heterozygoter Individuen eines bestimmten Enzymlocus ent-
spricht und I, die totale Anzahl (homozygoter wie heterozygoter) Individuen dieses
bestimmten Locus angibt.
Gewohnlich wird die Haufigkeit der Heterozygositit als mittlere (theoretische oder

beobachtete) Heterozygositats-Haufigkeit aller Loci (ﬁL[t] oder Hy [b] ausgedriickt:

g 2 H
H; = TL (FERGUSON, 1980),

wobei n die Anzahl der untersuchten Enzymloci darstellt.
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3.3. Resultate

In Tab. 6 sind die untersuchten Populationen mit ihren fiir die einzelnen
Enzyme festgestellten Allelfrequenzen angegeben. Die Populationsgruppie-
rungen wurden nach Tab. 5 vorgenommen.

Die durch paarweisen Vergleich der relativen Mobilitdten und ihrer Fre-
quenzen fir alle Elektromorphen bestimmten Identitatskoeffizienten sind in
der Korrelationsmatrix dargestellt (Tab. 7).

Um die verwandtschaftlichen Verhaltnisse zwischen E. venosus und
E. forcipula sowie zwischen den vier Populationsgruppen von E. venosus
anschaulich wiedergeben zu konnen, wurde als Darstellungsform das Den-
drogramm gewahlt (Abb. 26). Die Konstruktion dieses Dendrogramms
beruht auf der «unweighted pairgroup arithmetic average clustering method
(UPGMA)» (FERGUSON, 1980).

Art E.VENOSUS E.FORCIPULA
ort Galtera Saane Trient/Vernayaz
Pop. Fruhjahr Herbst Fruhjahr Herbst
GOT =] == e e e e e e e e e
101 31 58 7 14 36
105 69 42 93 86 64
GOT =2 = e e e e e e e e e e e e
97 86 92 74 77 40
29 14 8 26 23 0
101 0 0 0 0 60
HK=1  m e e e e e e e e e e e e
101 0 0 0 0 8
102 100 100 100 100 92
HK=2  mmmm e e e e e e e e e e
108 100 100 100 100 100
MDH= 1 == e e e e e e e e e e e
96 16 42 4 2 42
98 84 58 96 98 58
PGM  ———— e e
101 0 0 0 0 100
102 89 100 96 94 0
103 11 0 4 6 0

Tab. 6:  Allelfrequenzen. Frihjahr = E. venosus-Individuen, die im Mai/Juni 1987
emergierten ; Herbst = E. venosus-Individuen, die im September/Oktober
1987 emergierten.

119



E.venosus E.forcipula

Saane Galtera
F H F H
E.venosus/Saane F 100 98 92 15
E.venosus/Saane H 98 93 75
E.venosus/Galtera F 96 74
E.venosus/Galtera H 77

E.forcipula

Tab. 7:  Korrelationsmatrix mit Angabe der Identitatskoeffizienten. Populations-
gruppierung siche Tab. 5.

I E.forcipula E.venosus
1.00 - P e
3 = TFr T9 F9
_‘—4 - 0 o O ® = a__
5 23 3 e 28
0.90 | =4 o Q g o
1.00
| 0.98 |
0.80 |
0.92
0.70 }
2
o.ool 0.75

Abb. 26: Dendrogramm der enzymelektrophoretisch untersuchten Populationen
von E. venosus und E. forcipula.
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In Tab. 8 sind die theoretischen und beobachteten Heterozygositats-
Haufigkeiten sowie die Differenz zwischen den beiden (| (Hy(b) - Hy(t) )
dargestellt. Weiter werden die mittleren theoretischen und beobachteten
Heterozygositits-Héaufigkeiten fir die vier Enzymloci und die Standardfeh-
ler von H; (b) angegeben.

3.4. Diskussion

3.4.1. Bestimmung der Arten

Im Dendrogramm (Abb. 26) heben sich die beiden Arten E. venosus und
E. dispar deutlich voneinander ab, wenn sie auch durch einen relativ hohen
I-Wert (I1=0,75) verbunden sind. Wie bereits ZURWERRA et al. (1987) zeigen
konnten, besitzt E. venosus fir die PGM die Elektromorphen 102 (Haupt-
allelfrequenz) und 103, E. forcipula hingegen die Elektromorphe 101
(Tab. 6). Durch diese 100 %ige Alleldifferenzierung beim PGM-Locus lassen
sich die beiden Arten, im Gegensatz zu morphologen Methoden, enzym-
elektrophoretisch eindeutig trennen. Damit ist auch gesagt, da3 wahrend der
Untersuchungszeit an beiden Probestellen — Galtera und Saane - E. forci-
pula nicht gefunden wurde. An den zwei Probestellen konnten nur E. veno-
sus, E. torrentis und E. dispar nachgewiesen werden.

3.4.2. Populationsanalyse

Bei E. venosus wurden vier polymorphe Enzyme erfal3t: GOT-1, GOT-2,
MDH-1 und PGM (Tab. 6). Fir diese Enzyme wurden erwartungsgemal
heterozygote Individuen gefunden.

Von den insgesamt 16 beobachteten Heterozygositats-Haufigkeiten
(H_ [b]) zeigen 13 eine groBe Ahnlichkeit mit den aus dem Hardy-Weinberg-
Gesetz abgeleiteten theoretischen Haufigkeiten (Hy [t]). GroBe Differenzen
zwischen der beobachteten und der theoretischen Heterozygositats-Haufig-
keit treten nur bei der GOT-1 in den Populationsgruppen Saane/Herbst,
Galtera/Frihjahr und Galtera/Herbst auf. Dies konnte ein Hinweis dafiir
sein, daB in diesen drei Gruppen eine Artbildung stattfindet. Jedoch muB
nicht jede Abweichung vom Hardy-Weinberg-Gesetz zur Bildung einer
neuen Art fuhren. Zeitliche Schwankungen im Heterozygositats-Gleichge-
wicht einer Population sind durchaus méglich. Die fiir die drei Populations-
gruppen festgestellten Abweichungen bei der GOT-1 sind zudem statistisch
nicht eindeutig abgesichert, da pro Gruppe zu wenig Individuen enzymelek-
trophoretisch analysiert wurden (Tab. 8).

Hinsichtlich aller anderen Enzymsysteme, einschlieBlich der GOT-1 der
Saane/Fruhjahrs-Gruppe, befinden sich jedoch alle vier Populationsgruppen
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in einem dynamischen Gleichgewicht. Dies spiegelt sich auch in den gerin-
gen Unterschieden zwischen der mittleren beobachteten Heterozygositits-
Haufigkeit (Hi[b]) und der mittleren theoretischen Heterozygositts-
Haufigkeit (Hy [t]) wider (Tab. 8).

Innerhalb einer Population tritt immer dann ein dynamisches Gleichge-
wicht auf, wenn:

a) die Paarung zufallig erfolgt, d. h. jedes Individuum des einen Geschlechts
dieselbe Chance besitzt, sich mit jedem Individuum des anderen Ge-
schlechs zu paaren und umgekehrt (Panmixie),

b) die Mutationsrate vernachlassigbar gering ist,

c) keine Migration von Individuen zwischen Populationen stattfindet, d. h.
die Population fur sich abgeschlossen ist,

d) keine Gendrift existiert, d.h. keine Allele zufillig und unabhéngig von
ithrem Selektionswert erhalten bleiben oder verloren gehen,

e) keine naturliche Selektion herrscht, d.h. kein Allel gegeniiber einem
anderen Allel desselben Locus tuiberlegen ist und dadurch mit zunehmen-
der Frequenz in der Population vorkommt (FERGUSON, 1980).

Der fiir jede Populationsgruppe berechnete Standardfehler der beobachte-
ten Heterozygositats-Haufigkeiten liegt zwischen = 0,03 und + 0,08 (Tab. 8).
Damit unterscheiden sich die mittleren beobachteten Heterozygositats-Hau-
figkeiten (Hj [b]) der einzelnen Populationsgruppen nicht signifikant. Zudem
ist der Standardfehler der beobachteten Heterozygositats-Héaufigkeiten inner-
halb einer Populationsgruppe jeweils groBer als der Standardfehler der mitt-
leren Heterozygositats-Haufigkeiten der 4 Populationsgruppen ; letzerer weist
namlich nur einen Wert von + 0,0094 auf! Mit den hier untersuchten vier
Enzymen und den relativ wenigen Individuen, die elektrophoretisch getrennt
wurden, 1Bt sich also kein Unterschied in der Heterozygositiat zwischen den
vier Populationsgruppen feststellen. Dies weist darauf hin, daB an der jewei-
ligen Probestelle eine Vermischung der beiden Populationsgruppen stattfin-
det. Eine Trennung in zwei rein univoltine, unabhingige Populationen - eine
im Fruhjahr emergierende Population (Gruppe A/C, Kap. 2.2.3.) und eine im
Herbst emergierende Population (Gruppe B, Kap. 2.2.3.) - ist folglich nicht
moglich. Dennoch ist es bemerkenswert, daB3 die mittleren beobachteten Hete-
rozygositits-Haufigkeiten (Hy[b]) der Galtera/Herbst- und Saane/Herbst-
Populationsgruppe (= Gruppe B) tiefer liegen als jene der Galtera/Frihjahres-
bzw. Saane/Friuhjahres-Populationsgruppe (= Gruppe A/C). Diese Feststel-
lung ist insofern interessant, da Organismen, deren Umgebungsfaktoren stabil
sind, eine geringere Heterozygositat aufweisen sollten als Organismen dersel-
ben Art, deren Umgebungsfaktoren instabil sind (FERGUSON, 1980). Es ist
anzunehmen, daB in unserem Fall die im Herbst emergierenden Individuen
(Gruppe B), deren Larvalentwicklung in einer kiirzeren Zeitperiode (Sommer)
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erfolgt als jene der im Frihjahr emergierenden (Gruppe A/C), stabilere
Umweltbedingungen vorfinden. Als Beispiel kénnte man die Wassertempe-
ratur, einen sehr wichtigen 6kologischen Faktor, welcher viele weitere Fakto-
ren beeinfluBt, nennen. Die Wassertemperatur bleibt in den Sommermonaten
relativ stabil. Zwischen Herbst und Frithjahr, d.h. wiahrend der larvalen Ent-
wicklungszeit der im Frithjahr emergierenden Individuen, weist die Wasser-
temperatur der FlieBgewisser jedoch groBe saisonale Schwankungen auf.

4. Dank

An dieser Stelle mochten wir Herrn Dipl.-Biol. D. Hefti fiir die fachliche Beratung
bei den 6kologischen Untersuchungen danken. Frau D. Janke und Frau L. Sygnarski
danken wir fur die Mithilfe bei der Durchfithrung der Elektrophoresen, dem Schwei-
zerischen Nationalfonds zur Forderung der wissenschaftlichen Forschung fiir seine
finanzielle Unterstiitzung (Forschungsprojekt Nr. 3.506-0.86).

5. Zusammenfassung - Résumé - Summary

Zusammenfassung

Waihrend einer achtmonatigen Untersuchungszeit wurden die Ecdyonurus venosus-
Populationen (Ephemeroptera, Heptageniidae) von zwei FlieBgewassern des Kantons
Freiburg (Schweiz), die sich geomorphologisch, topographisch und 6kologisch stark
unterscheiden, mit autoékologischen und enzymelektrophoretischen Methoden unter-
sucht. Die Galtera, die in einem engen V-Tal flieBt, wenig flache, stromungsarme
Zonen besitzt und stark beschattet ist, wies eine bedeutend niedrigere Populations-
dichte auf als die Saane, welche durch weite lenitische Zonen gekennzeichnet ist.

In beiden FlieBgewassern konnte eine Emergenzperiode im Frihjahr und eine im
Herbst festgestellt werden. Erstaunlicherweise traten aber bereits vor der Herbst-
Emergenzzeit junge Larven auf, welche das Nymphenstadium bis Ende des Untersu-
chungsjahres nicht mehr erreichten und somit erst im folgenden Frithjahr emergieren
konnten. Dies bedeutet, daB an beiden Probestellen (Galtera und Saane) je zwei in
ihrer Entwicklung zeitlich verschobene E. venosus-Populationen vorkommen. Da
jedoch die enzymelektrophoretischen Untersuchungen fir alle diese Populationen
sehr ahnliche genetische Strukturen ergaben, ist es wahrscheinlich, daB sich die beiden
Populationen der gleichen Probestelle zum Teil vermischen und somit partiell bivol-
tin sind. Das Vorkommen jeweils nur einer rein bivoltinen Population, wie sie
RAWLINSON (1939) und RIEDERER (1981) beschrieben, muBl aufgrund unserer Unter-
suchungen ausgeschlossen werden.

Hinsichtlich des Verteilungsmusters der Larven konnte wenigstens fiir die im
Fruhjahr schlipfenden Individuen stets eine gruppierte Verteilung im Benthal nach-
gewiesen werden. Unter Anwendung des Verteilungsindex 1/k (ELLIOTT, 1977) konnte
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gezeigt werden, daB dieser Index mit zunehmendem Alter, d.h. gegen die Emergenzzeit
hin, deutlich zunahm. Dabei konzentrierten sich die dlteren Larven und Nymphen in
Zonen mit schwacher Stromung, geringer Wassertiefe und geréllhaltigem Substrat.
Solche Zonen befinden sich hauptsdchlich in Ufernihe.

Hier schlipften die Subimagines — noch unter Wasser — und kletterten dann auftber
die Wasseroberflache ragende Steine. Die Emergenz hing hauptsachlich von der Was-
sertemperatur ab. Wir konnten eine emergenzauslosende untere und eine emergenz-
hemmende obere Wassertemperatur feststellen. Nach einem Subimaginalstadium
von durchschnittlich 3,5 Tagen im Ufergebusch schwarmten die Imagines hauptsach-
lich an sonnigen, warmen Tagen tuber dem flieBenden Wasser, in das dann die Weib-
chen im Flug ihre Eier ablegten.

Résumé

Plusieurs populations d’Ecdyonurus venosus FABRICIUS (Ephemeroptera, Heptage-
niidae) appartenant a deux cours d’eau du canton de Fribourg ont fait I’'objet d’études
écologiques et biochimiques (électrophoréses isoenzymatiques). La période d’inves-
tigation a duré huit mois. Les deux biotopes considérés difféerent considérablement de
part leur structure géomorphologique, topographique et écologique. Le Gottéron est
un petit cours d’eau situé au fond d’une étroite vallée en V. Son lit présente peu de
surface lentique et de nombreuses zones ombragées. La Sarine, au contraire, se carac-
térise par ’existence de vastes zones lentiques ensoleillées.

Bien que les densités d’E. venosus dans le Gottéron soient considérablement plus
faibles que celles de la Sarine, deux périodes d’émergence (printemps et automne) ont
pu étre observées dans les deux stations. La présence de jeunes larves, apparaissant
avant la période d’émergence automnale, a pu étre mise en évidence. Ces jeunes larves,
dont le stade nymphal n’a pu étre atteint avant la fin de I’année en cours, ont, par
conséquent, émergé I’'année suivante. Cela signifie qu’il existe, dans chaque station,
deux populations d’E. venosus décalées dans leur développement. Nos études électro-
phorétiques ont néanmoins démontré que la structure génétique de ces populations
demeure trés proche. Il est par conséquent possible que, dans chaque station, des
mélanges entre les deux populations (printemps et automne) puissent se produire et
permettre un développement partiellement bivoltin. Selon nos investigations, un
développement exclusivement bivoltin comme celui décrit par RAWLINSON (1939) et
RIEDERER (1981) est toutefois & exclure.

La distribution spatiale des larves sur le benthos présentait en général un caractére
d’aggrégation, au moins en ce qui concerne les larves émergeant au printemps. Ce
caractére d’aggrégation augmentait avec I’dge des larves (emploi de I'indice 1/k:
ELLIOTT, 1977), c’est-a-dire lorsque ces derniéres se rapprochaient de leur période
d’émergence. Ce fait s’explique par une migration active des larves agées et des
nymphes vers des zones peu profondes aux bords du cours d’eau. L3, le courant est
faible et le substrat se compose de pierres, dont certaines sortent de I’eau.

C’était ici que les subimagines émergeaient. Concernant 1’émergence, une four-
chette de température supérieure et inférieure a été mise en évidence. Aprés une durée
de vie d’environ 3,5 jours dans la strate arbustive riveraine, les subimagines effec-
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tuaient une derniére mue, donnant naissance aux insectes adultes. Les vols des ima-
gines avaient exclusivement lieu lors des journées chaudes et ensoleillées directement
au-dessus du cours d’eau. C’est 1a également que s’effectuait la ponte des ceufs.

Summary

During eight months populations of Ecdyonurus venosus FARBRICIUS (Ephemero-
ptera, Heptageniidae) of two streams of the Canton of Fribourg (Switzerland) with
very different geomorphological, topographical and ecological characters were inves-
tigated using ecological and biochemical methods. Of the two streams the Gotteron
River, situated in a narrow, V-shaped, shaded valley, shows only few flat zones with
slowly running water. In contrary, the Sarine River is characterized by large lentic
zones and also by a much higher population density.

In both streams two periods of emergence could be observed, one in spring and one
in autumn. But it was very astonishing, that already before the autumn period young
larvae could be detected, which did not reach the nymphal stage in the same year. That
means, that in each of the two places (Gotteron and Sarine River) exist two popula-
tions of E. venosus with shifted developmental times. As however isoenzyme electro-
phoresis showed a very similar genetic pattern of all these populations it must be
assumed, that inside both places is still a possibility of interbreeding. That means, that
these populations are partially bivoltine. After our investigations the existence of only
one purely bivoltine population in each place as described by RAWLINSON (1939) and
RIEDERER (1981) must be ruled out.

As to the larval distribution pattern in the benthos at least for the individuals
emerging in spring always a grouped distribution could be proved. The grouped
character increased with the age, i.e. towards the period of emergence (increasing of the
index 1/k of ELLIOTT, 1977). The older larvae and the nymphs concentrated near the
border in stony, flat zones of slowly running water.

Here the subimagines emerged under water and climbed on such stones which stood
out of the water’s surface. The emergence depended mainly on the temperature of the
water with a limiting lower and a limiting upper level. After a subimagical life of about
3,5 days in the bushes bordering the stream, the imagines swarmed mainly during
warm and sunny days directly obove the running water, where also the oviposition
took place.
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