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Autökologische und enzymelektrophoretische
Untersuchungen an zwei Ecdyonurus venosus-
Populationen (Ephemeroptera, Heptagenüdae)

von Alexander Imhof, Ivan Tomka und Gerolf Lampel,
Entomologische Abteilung, Zoologisches Institut der Universität,

CH-1700 Freiburg
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1. Einleitung

Um einen Einblick in die Gesetzmäßigkeiten des Zusammenlebens einer
Fließgewässerzoozönose zu erhalten, ist es unumgänglich, autökologische
Untersuchungen vorzunehmen, d.h. die Wirkung der Umweltfaktoren auf
die einzelnen Arten der Zoozönose zu ergründen und deren Lebenszyklen zu
erkennen. In diesem Sinne soll in der vorliegenden Arbeit eine euryöke Art
untersucht werden. Es handelt sich dabei um Ecdyonurus venosus

(Fabricius, 1775) (Ephemeroptera, Heptagenüdae). Diese Art ist weit
verbreitet und spielt dadurch eine wichtige Rolle in der Bodenfauna von
Fließgewässern.

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 Fließgewässer
unterscheiden sich deutlich in ihrer geomorphologischen Struktur wie auch in
ihrer topographischen und ökologischen Gliederung (Illies und
Botosaneanu, 1963). Die Verschiedenartigkeit der beiden Biotope macht
einen ökologischen und biochemischen Vergleich der beiden Populationen
interessant. Der ökologische Vergleich ermöglicht eine genauere Beschreibung

der charakteristischen Habitate, der Verhaltensformen und des
Lebenszyklus von E. venosus sowie eine Bestimmung jener Umgebungsfaktoren,

welche für die Entwicklung dieser Art notwendig sind.
Der biochemische Vergleich der Populationen beruht auf enzymelektro-

phoretischen Untersuchungen. Mit dieser Methode lassen sich Allelfrequen-
zen und Heterozygositäts-Häufigkeiten berechnen und damit die inter- und
intraspezifischen Variabilitäten in der genetischen Struktur veschiedener
Populationen erkennen.

In den letzten Jahren trugen die elektrophoretischen Untersuchungen
spezifischer Enzyme wesentlich zur Lösung 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 trennen.

Eine Anwendung dieser Methode war allein schon aus diesem Grund
für die vorliegende Arbeit angebracht.

2. Autökologische Untersuchungen

2.1. Beschreibung der Probestellen

Hauterive

Probestelle (||Ta,er5
Galtera

Freiburg

o Plasselb

Greyerzer See

Abb. 1 : Übersichtskarte.

57



2.1.1. Lage und Geomorphologie

2.1.1.1. Probestelle Galtera

Höhenlage : 567 m ü.M.
Numerische Klassifizierung : 3 (Kartenmal
(nach Leopold et al., 1964)
Topographische Gliederung : Bachzone
(nach Illies et Botosaneanu, 1963)
Ökologische Gliederung : Metarhithral
(nach Illies et Botosaneanu, 1963)
Neigung : 0,7%
Tiefe : bis ca. 40 cm
Breite : 7-10 m

Die Galtera (Le Gottéron), welche nördlich von Plasselb entspringt, fließt
zuerst in nördlicher, später in westlicher Richtung gegen Freiburg (Fribourg).
Dort mündet sie in die Saane (Abb. 1). Die zwei wichtigsten Zuflüsse sind
das Fulbächli bei Alterswil und der Tasbergbach auf der Höhe 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 Mündungsstelle in die Saane, unmittelbar hinter
dem letzten Wohngebäude des Galterengrabens, liegt die 80 m lange Probestelle

(Abb. 1). Diese wird beidseitig durch zwei steil abfallende Hänge
gesäumt (Abb. 3a). Der südliche Hang ist vollständig bewaldet, der nördliche
nur im oberen Teil. Die baumlose rechte (nördliche) Uferseite ermöglicht
somit eine direkte Sonnenbestrahlung der Wasseroberfläche. Die
Sonneneinstrahlung dauert jedoch wegen der Tiefe und Enge des Tales nur wenige
Stunden pro Tag.

Wie der Lageplan und die Gewässerprofile (Abb. 2a) zeigen, weist der
Bach an der Probestelle eine weitgehend homogene Struktur auf. Die
Wassertiefe und die Bachbreite ändern sich nur gering.

Das Bachbett selber besteht aus einem Molasseuntergrund, welcher nur
mit einer geringen Substratschicht bedeckt ist. Das Substrat ist hauptsächlich
steinig-kiesig. An einigen Uferstellen, besonders auf der linken Seite, treten
jedoch sandige Zonen auf. In diesen Zonen ist die Strömung sehr gering. In
der Bachmitte, in der hohe Strömungsverhältnisse herrschen, ist das Substrat

stark ineinander verkeilt, so daß 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 hauptsächlich aufder linken (südlichen)
Seite der ständigen Erosion durch mechanische Wasserkräfte ausgesetzt
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(Hangerosion). Im rechten unteren Uferabschnitt wird die Erosionswirkung
des Wassers durch eine künstliche Begradigung mit großen Felsbrocken
eingedämmt. Hier fällt das Ufer gleichmäßig 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 Strömungsverhältnisse

gekennzeichnet. Die Strömungsgeschwindigkeiten an der Wasseroberfläche

sind allgemein hoch und erreichen in der Bachmitte Maximalwerte bis
zu 130 cm/s. Erst in unmittelbarer Nähe der Ufer, in einem sehr schmalen,
ca. 0,5 bis 1,5 m breiten Bereich, nimmt die Strömung stark ab.

Die Bachstelle wies einen sehr schwachen Algenaufwuchs auf. Das
Algenwachstum konnte mit Porzellankugeln (Durchmesser 5 cm), welche an
verschiedenen Stellen des Bachabschnittes während sechs Wochen im Mai-Juni
(1987) und während vier Wochen im September (1987) exponiert wurden,
beobachtet werden. Im Frühjahr 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 für
benthische Makroorganismen, welche sich auf das Abweiden von Algen
spezialisiert haben, während der ganzen Untersuchungszeit knapp. Es fiel
jedoch auf, daß sich zwischen den Steinen der Uferregionen größere Mengen
an Detritus und Laub ansammelten. Diese bildeten möglicherweise eine
wichtige Futterquelle.

v"'.'.*':''•('.':'.'• ':;'• '• '"'•}:•'¦ Wa'd ¦'.'¦ ':'.'• '•'?• '• '•'•^.••'••'i''-'i';tt
Weg

mEm^M^^MSmmM^^«SSRW*

Waldr-:..

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

Abb. 2a : Galtera : Lageplan und Gewässerprofile mit Fließgeschwindigkeiten an der
Wasseroberfläche. Die Pfeillänge entspricht den angegebenen
Geschwindigkeitsbereichen.
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Abb. 3a : Galtera.
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Abb. 3b: Saane.
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2.1.1.2. Probestelle Saane

Höhenlage : 579 m ü.M.
Numerische Klassifizierung : 6 (Kartenmaßstab 1:50 000)

(nach Leopold et al., 1964)
Topographische Gliederung : Flußzone
(nach Illies et Botosaneanu, 1963)
Ökologische 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 Gruyère), ein Stausee, trennt die Saane (La
Sarine) in einen Ober- und einen Unterlauf. Im Unterlauf, der «Basse Sarine»,

fließt der Fluß in weiten Mäandern durch einen breiten Canyon aus
kalkhaltiger Sandsteinmolasse (Imhof, 1978). Die Probestelle befindet sich
ca. 5 km südlich von Freiburg auf der Höhe des Klosters Hauterive im
Unterlauf der Saane (Abb. 1). Der Fußweg, der zwischen Klostergebäude
und dem landwirtschaftlichen Betrieb verläuft, führt direkt zur Probestelle.

Betrachtet man den Lageplan der Probestelle und die Gewässerprofile
(Abb. 2b), so fällt die inhomogene Struktur auf. Die Hauptwassermenge
drängt sich im oberen Teil der Probestelle zwischen großen, aus dem Wasser
ragenden Felsbrocken hindurch, fließt dann über eine natürliche 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 Flußbett etwas aus,
und die Hauptwassermenge verteilt sich auf die ganze Flußbreite.

Das rechte (östliche) Ufer wird im oberen Teil durch eine senkrecht
abfallende Felswand (Abb. 3b), im unteren durch eine steile Kiesbank gebildet.

Die Uferregion ist hier 50 bis 150 cm tiefund weist starke
Strömungsverhältnisse auf (bis 100 cm/s). Diese lotische Zone reicht im oberen Teil bis
in die Flußmitte, im unteren Teil beschränkt sie sich jedoch auf die rechte
Uferregion. Die lenitische Zone bildet sich in den linken (westlichen)
Uferbereichen aus (Abb. 3b). Sie reicht im unteren Teil bis in die Flußmitte, im
oberen Teil ist sie jedoch nur 9 bis 10 m breit. In der lenitischen Zone ist das
Wasser sehr flach und die Strömung gering (maximal 25 cm/s). Außerdem
befinden sich in der unteren linken Uferregion zwei Kiesbänke, welche durch
einen schmalen Wasserlaufvoneinander getrennt sind (Abb. 2b). Größe und
Form dieser Kiesbänke wurden während der Hochwasserperioden immer
wieder stark verändert.

Das Substrat ist ausgesprochen steinig-kiesig. Entlang der Felswand des
rechten Ufers, d.h. im vorwiegend lotischen Bereich, besteht die Flußsohle
jedoch aus glattem Molassefels oder großen, unbeweglichen Felsbrocken.
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Sandige Stellen findet man im ganzen Flußabschnitt praktisch keine.
Während der ganzen Untersuchungszeit von März bis November 1987

war die Flußsohle in allen Bereichen mit Algen überwachsen. Dieser auffallend

dichte Algenaufwuchs läßt sich hauptsächlich auf optimale Lichtverhältnisse

zurückführen und weniger auf die düngende Wirkung von Phosphat

oder Nitrat (Kap. 2.1.2. «Physikalische und chemische Daten»). Die
ganze Wasseroberfläche ist nämlich ab Mittag der direkten Sonneneinstrahlung

ausgesetzt. Eine Beschattung durch Bäume und Sträucher ist nicht
möglich, 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 Fluß exponiert wurden,
verfolgt. Die Mai-Juni-Kugeln wurden sehr stark, die September-Kugeln
jedoch nur gering mit Algen überwachsen. Dieses qualitative Resultat läßt
auf ein erhöhtes AlgenWachstum im Frühjahr schließen. Bei Hochwasser
wurden die Aufwuchsalgen größtenteils von den Steinen abgerieben. Doch
schon nach wenigen Wochen war das Substrat wieder vollständig mit Algen
überwachsen. Die obigen Beobachtungen zeigen, daß die weidenden benthi-
schen Makroorganismen in der Saanestelle, außer nach den Hochwassern,
optimale Nahrungsverhältnisse vorfanden.

2.1.2. Physikalische und chemische Daten

Zur physikalischen und chemischen Charakterisierung der beiden Probestellen

wurden während der Untersuchungszeit in regelmäßigen Abständen
(ca. alle zwei Wochen) folgende Parameter gemessen :

1. die Strömungsgeschwindigkeit
2. der Pegelstand
3. die Wassertemperatur (Einzelmessungen und Extremwerte)
4. die Gesamthärte des Wassers (GH)
5. die Kalziumkonzentration (Ca)
6. die Magnesiumkonzentration (Mg)
7. das Säurebindungsvermögen (SBV)
8. die elektrische Leitfähigkeit (LF)
9. der pH-Wert

10. die Sauerstoffkonzentration (02) und die Sauerstoffsättigung
11. der biochemische Sauerstoffbedarf (BSB5)
12. die Konzentration des Ammonium- (N - NH4), des Nitrit- (N - N02)

und des Nitratstickstoffs (N - NO3)
13. die Phosphorkonzentration des Orthophosphats (P - PO4).
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Diese Messungen wurden hauptsächlich nach den von Schwoerbel
(1980) und Frevert (1983) beschriebenen Methoden durchgeführt. Die

gemessenen physikalischen und chemischen Werte sind in der Tab. 1

zusammengestellt. Es sind die Mittelwerte aus der Untersuchungszeit von Februar
bis November 1987.

Probestelle Galt =ra Saane

Abflussmenge m3/s 3, 5 * 1 ii

Strömung cm/s bis 130 bis LOO

Temperatur •c 1,5 - 15 ** 4,5 - 20 **
GH mmol/1 2,8 + 0,3 2,1 + 0,3
Ca mg/l 96,8 + 10,8 68,2 ± 14,4
Mg mg/l 17,1 + 4,9 15,8 ± 7

SBV mVal/1 4,3 + 0,3 2,9 ± 0,3
LF fiS/cm 486,0 ± 29,0 347,0 ± 36,0
pH 8,3 + 0,1 8,2 ± 0,1

°2 mg/l 10,8 + 0,6 13,3 ± 2,4

°2 % 96 + 3 120 ± 16

BSB5 mg/l 1/1 + 0, 3 1,9 ± 1,1
N - NH4 /ig/1 79,0 + 46,0 221,0 ± 339,0
N - N02 /ig/i 27,0 + 11,0 9,0 ± 7,0
N - N03 /ig/i 5'580,0 + 1*481,0 1'448,0 ± 588,0
P - po4 /ig/i 102,0 + 63,0 18,0 ± 7,0

Tab. 1 : Physikalische und chemische Daten der beiden Probestellen. * bei
Normalwasserstand, ** Extremwerte. Die Zahlen nach dem ± Zeichen geben
die Standardabweichung an.

2.1.2.1. Abflußmenge und Hochwasser

In der Galtera beträgt die mittlere Abflußmenge bei Normalwasserstand
0,5 m3/s. Die Abflußmengen der Hochwasser sind nicht bekannt. Die
einzelnen Hochwasserperioden lassen sich nicht so eindeutig trennen wie in der
Saane. In der Abb. 4 erkennt man jedoch ein Hochwasser Ende März bis
Anfang April und ein weiteres von Mitte bis Ende Juni. Ein drittes
Hochwasser trat Ende April auf. Hierzu wurden jedoch keine Daten erfaßt.
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Die mittlere Abflußmenge der Saanestelle beträgt bei Normalwasserstand
1 m3/s. Diese Abflußmenge wird hauptsächlich durch den Abfluß des Grey-
erzer Stausees, dessen Pegelstand bei Rossens reguliert wird, bestimmt. Im
Frühjahr, zur Zeit der Schneeschmelze, und nach starken Regenfällen wird
der erhöhte Wasserspiegel des Sees über Schleusen innert kurzer Zeit
abgesenkt. Dies verursacht während wenigen Stunden einen unnatürlich raschen
und großen Anstieg der Abflußmenge bis zu 80 m3/s. Diese Wassermenge
geht, sobald die Schleusen des Sees geschlossen werden, ebenso schnell wieder

zurück. Die Hochwasserperioden lassen sich somit sehr deutlich abgrenzen.

Während 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 Überschwemmungen
und Geröllverfrachtungen stark in Mitleidenschaft gezogen.

2.1.2.2. Wassertemperatur

In den Abb. 6 und 7 sind die Temperaturkurven, welche aus den
Einzelmessungen erstellt wurden, und die mit dem Maximum-Minimum-Thermometer

gemessenen Extremwerte dargestellt. In der Galtera lagen die
Wassertemperaturen im Februar (1987) noch unter 2° C. Die Temperaturkurve
steigt dann jedoch steil an. Ab Anfang Mai bis in den September verläuft die
Kurve konstant zwischen 10 und 13° C. Die größten Schwankungen der
Wassertemperatur (7 bis 15° C) und zugleich die höchsten Temperaturwerte
wurden im Mai gemessen.

Für die Saane verläuft die Wassertemperaturkurve im Frühjahr (1987)
weniger steil. Sie beginnt im Februar bereits bei 4° C und steigt bis Anfang
Juni auf 13,8° C. Von da an verläuft die Kurve konstant zwischen 12 und
14° C. Die Einzelmessungen zeigen, daß die Wassertemperaturen der Saane

durchschnittlich 1° C über jenen der Galtera lagen. Für die Saane fallen die
extrem hohen Temperaturschwankungen zwischen 8 und 20° C im Juni auf.
Diese großen Temperaturamplituden hängen mit der Lage des Flusses

zusammen. Gegenüber der Galtera weist die Saane eine größere Wasserfläche,

welche an sonnigen Tagen der direkten Sonneneinstrahlung ausgesetzt
ist, und geringere Fließgeschwingkeiten auf. Dadurch erwärmt sich das Saa-

newasser am Tag stärker, wird aber nachts durch größere Wärmeabstrahlung
an die Umgebung wieder stark abgekühlt.

In der Saane sank die Temperatur in einzelnen Arealen mit stehendem
Wasser (Tümpel aufKiesbänken und am Ufer) im Winter bis gegen 0° C ab.

Im Sommer wurden diese Areale um 2 bis 3° C stärker erwärmt als das
fließende Wasser. In der Galtera konnten diese Beobachtungen nicht
gemacht werden, da keine stehenden Wasser vorkamen und die Uferstellen
relativ hohe Strömungsgeschwindigkeiten aufwiesen.
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2.1.2.3. Wasserhärte, Ionenkonzentration und pH

Die beiden Probestellen wiesen mittel- bis ziemlich hartes Wasser mit
hohen Kalzium- und niedrigen Magnesiumkonzentrationen auf (Tab. 1). Da
beide Fließgewässer kalkhaltige Sandsteinmolasse durchfließen, ist dieses

Meßergebnis zu erwarten. In der Saane wurden jedoch während der ganzen
Untersuchungszeit geringere Kalziumkonzentrationen gemessen als in der
Galtera. Da die geologische Situation beider Bachabschnitte sehr ähnlich ist,
entstanden diese niedrigeren Kalziumkonzentrationen der Saane vermutlich

durch biogene und chemische Entkalkungen im Greyerzer See.

Die hohen Kalziumkonzentrationen bewirken ein hohes Säurebindungsvermögen

(SBV, Tab. 1). Dieses wiederum führt 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 für kalkhaltiges

Wasser typisch ist, im leicht alkalischen Bereich (Galtera : pH 8,15-8,6 /
Saane: pH 8-8,45).

Im Zusammenhang mit der Ionenkonzentration des Wassers muß aufdie
elektrische Leitfähigkeit (LF) hingewiesen werden. Sie ist ein unspezifisches
Maß für die Gesamtkonzentration (Frevert, 1983). Während der ganzen
Untersuchungszeit konnten in der Galtera höhere LF-Werte und somit
höhere Gesamtionenkonzentrationen als in der Saane gemessen werden.
Dieses Ergebnis ist zu erwarten, da bereits die durchschnittliche
Kalziumkonzentration des Galterawassers höher lag als jene des Saanewassers

(Tab. 1).

2.1.2.4. Ammonium, Nitrit und Nitrat

Die durchschnittliche Ammoniumkonzentration (Tab. 1) lag in der Galtera

(79 ug/1 tiefer als in der Saane (221 ug/1 Umgekehrt stellten wir in der
Galtera eindeutig höhere Nitrit- und Nitratkonzentrationen fest (Tab. 1).

Für diese höheren Nitrit- und Nitratkonzentrationen gibt es hauptsächlich
zwei Ursachen. Erstens bietet die Galtera mit ihren höheren SBV-Werten,
d.h. durch eine bessere Pufferung des Wassers, günstigere Bedingungen für
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 stärkere
Belastung des Gewässers durch N-haltige Verbindungen hin. Diese werden aus
den stark landwirtschaftlich genutzten Böden im Einzugsgebiet der Galtera
in den Bach geschwemmt.
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2.1.2.5. Sauerstoff und biochemischer Sauerstoffbedarf

Der 02-Gehalt erreichte in der Galtera tiefere Werte als in der Saane

(Tab. 1). Sauerstoffmangel trat jedoch in beiden Gewässern während der
Untersuchungszeit nie auf. Die Sauerstoffsättigungswerte lagen in beiden
Probestellen immer über 90%, in der Saane meist über 100% (02-Übersät-
tigung). Folglich herrschten für hétérotrophe, benthische Organismen in
beiden Probestellen bezüglich Sauerstoffangebot günstige Verhältnisse, d.h.
der Sauerstoffwurde für diese Organismen während der Untersuchungszeit
nie zum begrenzenden Faktor.

Der biochemische Sauerstoffbedarfgemessen für 5 Tage (BSBs) war in die
Saane während der ganzen Untersuchungszeit größer als in der Galtera.
Dieser Unterschied weist auf eine höhere hétérotrophe Bioaktivität durch
Mikroorganismen und somit auf eine stärkere organische Belastung des
Saanewassers hin.

2.2. Benthosuntersuchungen

2.2.1. Taxonomische Abgrenzung der Ecdyonurus venaras-Populationen

Wie aus der Einleitung hervorgeht, sollen in der vorliegenden Arbeit zwei
Ecdyonurus venosus-Populationzn beschrieben und verglichen werden. In
den beiden dafür ausgewählten Probestellen - Galtera und Saane - fanden
sich jedoch noch zwei weitere Ecdyonurus-Vonnlaiion^n, nämlich eine von
E. torrentis Kimmins, 1942, und eine von E. dispar (Curtis, 1834). Für
E. venosus konnten zwei Emergenzperioden, eine im Mai/Juni, die andere
im September/Oktober, festgestellt werden. E. torrentis emergierte in beiden
Probestellen im Frühjahr zusammen mit E. venosus. Die E. dispar-Subima-
gines schlüpften erst im Spätsommer, d.h. von August bis September.

Die Bestimmung der Ecdyonurus-Arten erfolgte mit Hilfe des Binokulars
und den Beschreibungen von Kimmins (1942), Thomas (1968), Macan
(1979) und Hefti et al. (1988). Da die morphologischen Unterscheidungsmerkmale

von E. venosus und E. torrentis im frühen Larvenalter noch nicht
vollständig ausgebildet sind, ließen sich die zwei Arten als junge Larven
nicht immer eindeutig trennen. In beiden Gewässern ist jedoch die Population

von E. venosus gegenüber jener von E. torrentis um ein Vielfaches größer

(25 mal größer in der Galtera und 7 mal größer in der Saane). Eine
Vermischung der beiden Arten als junge Larven verfälscht die Resultate der
Benthosuntersuchungen folglich nur unwesentlich. Die Trennung zwischen
E. venosus und E. dispar war nicht problematisch, da die E. dispar-Lar\en
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im Sommer 1987 bereits einen Entwicklungsstand erreicht hatten, bei
welchem ihre morphologischen Unterscheidungsmerkmale schon deutlich
ausgebildet waren.

2.2.2. Vorgehen bei der Probenahme

Jede Probestelle umfaßt eine Fließgewässerperiode. Diese wird durch eine
untere und eine obere Fließgewässerstufe begrenzt und repräsentiert die
geomorphologische Struktur eines längeren Gewässerrinnenabschnittes
(Leopold et al., 1964, und Hefti et al., 1985). Innerhalb jeder Periode
variieren die Strömungs-, Wassertiefen- und Substratverhältnisse sehr stark.
Dies führt zur Ausbildung jener Habitate, wie sie für den ganzen, geomor-
phologisch ähnlich strukturierten Gewässerabschnitt charakteristisch
sind.

Für die Benthosuntersuchungen wurde folgendes Vorgehen gewählt : Über
jede Probestelle wurde ein Raster aus gleich großen Feldern gezogen. Diese
Raster bildeten die Vorlage, nach welcher die Proben entnommen wurden.
Innerhalb der achtmonatigen Untersuchungszeit wurde in mehr oder weniger

regelmäßigen Abständen, jedoch unter bestmöglicher Berücksichtigung
der Larvenreife und der Emergenzperioden, an sechs Tagen gesammelt. Pro
Sammeltag wurde in jedem Feld des Rasters, innerhalb diesem jedoch zufällig,

eine Probe mit dem SuRBER-Sampler (Surber, 1939) entnommen. Für
jede dieser Proben wurde die Wassertiefe, die Fließgeschwindigkeit, gemessen

auf dem Scheitel des Substrats, und die Substratgröße bestimmt. Diese
Messungen geschahen innerhalb der SuRBER-Sampler-Grundfläche
Untersuchungsfläche). Zwischen den Sammeltagen sowie am Schluß der
Untersuchungszeit wurden in beiden Fließgewässern zusätzlich Stichproben erhoben.

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, daß 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
Ausgangsbasis der weiteren Untersuchnungen bildete. Es ergaben sich für die
Galtera 24, für die Saane 16 Proben pro Sammeltag. In der Galtera mußten
also, trotz der 4,5 mal kleineren Probefläche, mehr Proben pro Sammeltag
entnommen werden als in der Saane. Dieser scheinbare Widerspruch läßt
sich aber aufgrund der Populationsdichten (Galtera : 16,5 Larven/m2, Saane :

80 Larven/m2) erklären. Für die Galterastelle entstand somit ein feinerer
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Raster mit kleinern Feldern (Rasterfeldgröße der Galtera : 30 m2,
Rasterfeldgröße der Saane : 200 m2).

Das Datenmaterial der Probestellen gab uns Aufschluß über die
Populationsdynamik und den Lebenszyklus von E. venosus an der Saane und Galtera

und ermöglichte uns sowohl die räumliche Verteilung der Population im
Benthal zu verschiedenen Zeitpunkten festzuhalten, als auch Umgebungsfaktoren,

welche diese Verteilung mitbeeinflussen, zu charakterisieren.

2.2.3. Lebenszyklus

2.2.3.1. Methodik

Nach jeder Sammlung wurden die Larven zunächst unter dem Binokular bestimmt,
dann ausgemessen und ausgezählt. Ausgemessen wurden die Körperlänge (Kopf bis
Abdomenspitze ohne Schwanzfaden) und die Länge der mesothorakalen Flügelscheiden.

Aus den erhaltenen Daten konnten
a) die Populationsdichte (Anzahl Larven pro m2) berechnet,
b) die mittlere Körperlänge bestimmt und
c) die Einteilung der Larven in 4 Größenklassen vorgenommen werden.

Es ließ sich zeigen, daß bei E. venosus mit zunehmendem Alter der Larven die
Länge der mesothorakalen Flügelscheiden gegenüber der Körperlänge stärker
zunimmt. Wir ermittelten daher den Quotienten

_
Länge der mesothorakalen Flügelscheiden

Körperlänge

und legten anhand dieses Quotienten folgende vier Größenklassen fest :

1. Kleine Larven (=Larvulae) mit E^ 0,175 und einer Körperlänge 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 gehören halberwachsene Nymphen und schlüpfreife

Nymphen mit schwarzen Flügelscheiden.
Die der vierten Größenklasse angehörenden halberwachsenen Nymphen treten

unmittelbar vor und auch während der Emergenzzeit auf. Dagegen kommen schlüpfreife

Nymphen mit schwarzen Flügelscheiden 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 schlüpfreifen

Nymphen überein.
Die weiteren Ergebnisse der Benthosaufsammlungen sind in den Abb. 8

bis 11 dargestellt. Für diese Darstellungen gelten folgende Abkürzungen :

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

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

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

Die Entwicklungsdiagramme der Abb. 8 und 9 stellen relative Häufigkeiten

(%) dar. Jede Fläche pro Größenklasse entspricht dem prozentualen
Anteil der insgesamt gesammelten Larven 100 %). Die Zahlen, welche in der
4. Größenklasse eingetragen sind, geben den prozentualen Anteil an schlüpfreifen

Nymphen in dieser 4. Klasse an.
Die Abb. 10 und 11 zeigen das mittlere Längenwachstum der Larven und

den Verlauf der Wassertemperaturen während 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 März waren die Wassertemperaturen noch recht tief.
Dementsprechend stagnierte die Entwicklung der Larven (Abb. 8 und 9, 1.

und 2. Sammeltag). Die Februar / März-Larven der Galtera wiesen jedoch
bezüglich Entwicklungsgrad und Körperlänge gegenüber den Larven der
Saane einen Rückstand auf (Abb. 8-11). Dieser Rückstand der Galteratiere
wurde aber durch einen starken Entwicklungs- und Wachstumsschub im
April wieder wettgemacht. Wahrscheinlich löste die starke Temperaturzunahme

im April (von 6 auf 10,4°C) diesen Schub aus. Demgegenüber 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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Daß die Entwicklung der Saanetiere im März gegenüber jenen der Galtera
schon recht fortgeschritten war, kann verschiedene Ursachen haben.
Wahrscheinlich herrschten im vorangegangenen Herbst (1986) in der Saane bessere

Umgebungsbedingungen (größeres Nahrungsangebot, optimalere
Wassertemperaturen usw.) als in der Galtera. Diese beschleunigten die Entwicklung

der jungen Larven im Herbst. Bekräftigt wird diese Vermutung
dadurch, daß auch im Untersuchungsjahr 1987 die jungen Herbst-Larven
der Saane einen höheren Entwicklungsstand (Abb. 8 und 9, Gruppe C) und
eine größere mittlere Körperlänge (Abb. 10 und 11, Gruppe C) aufwiesen als
die jungen Herbst-Larven der Galtera.

Die ersten schlüpfreifen Nymphen traten in der Saane Anfang und in der
Galtera Mitte Mai auf. Wir wollen die Larven, welche bis zur und während
der 1. Emergenzperiode an beiden Stellen gesammelt wurden, in einer Gruppe

A (Abb. 8 und 9) zusammenfassen.
Anmerkung: Die am 20.4.1987 (Saane) und 19.5.1987 (Galtera) gesammelten

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 können 24%, von der Galtera sogar 74% dieser
Larven der zweiten und dritten Größenklasse zugeordnet werden (Abb. 8

und 9). An beiden Probestellen fanden sich jedoch keine Nymphen mehr ;

auch wurden zu dieser Zeit keine Subimagines und keine Schwärme
beobachtet.

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

Zwischen der fünften und sechsten Sammlung scheint ein großer
Entwicklungsschub stattzufinden. Zur Zeit der sechsten Sammlung traten an beiden
Stellen bereits Larven der vierten Größenklasse auf, jedoch, und dies muß
betont werden, waren noch keine schlüpfreifen Nymphen mit schwarzen

Flügelscheiden darunter (Abb. 8 und 9). Die Larvenzahlen der ersten
Größenklasse nahmen aber zur gleichen Zeit nicht, wie zu erwarten gewesen
wäre, ab, sondern zu. In der Saane gehörte die Hälfte der gesammelten
Larven dieser ersten Größenklasse an.

Diese Feststellungen zeigen, daß zur selben Zeit zwei Gruppen von Larven,

die sich in ihrer Entwicklung deutlich unterschieden, auftreten. Die eine

Gruppe besteht zur Sammelzeit vorwiegend aus reiferen Larven, welche der
zweiten bis vierten Größenklasse angehören. Wir nennen diese Gruppe B.
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Die andere Gruppe besteht zur Sammelzeit ausschließlich aus Larvulae der
ersten Größenklasse. Wir fassen diese in der Gruppe C zusammen (Abb. 8

und 9). Wegen der Übersicht 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 reiferem Larven (Gruppe B) gehörten fast
ausschließlich der vierten Größenklasse an. Davon waren 63% (Saane) bzw.
56% (Galtera) schlüpfreife Nymphen mit schwarzen Flügelscheiden. Wir
befinden uns also in der zweiten Emergenzperiode (Anfang September bis
Mitte Oktober 1987). Während dieser Emergenzzeit gehörte ein Teil der
Larven der Gruppe C (jüngere Larven) bereits der zweiten Größenklasse an.
Besonders in der Galtera, aber auch in der Saane, überwog 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 Schlüpfstellen entnommen
wurden, enthielten diese nur noch Larven der ersten und zweiten, vereinzelt
der dritten Größenklasse (Abb. 8 und 9). Die an beiden Probestellen gesammelten

Larven gehören höchstwahrscheinlch alle der Gruppe C an. Das
Verhältnis zwischen den Größenklassen hat sich jedoch im Vergleich zur
vorangegangenen Sammlung zugunsten der zweiten Klasse verschoben. In
der Saane gehörten bereits 3/4 der gesammelten Larven der zweiten
Größenklasse 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, daß beim ersten Auftreten dieser Gruppe die mittlere
Körperlänge der Larven in der Saane bereits 4,8 mm, in der Galtera sogar schon
7,6 mm maß. Die Larven dieser Gruppe konnten während der ersten
Emergenzzeit noch nicht beobachtet werden. Es muß deshalb angenommen werden,

daß diese im April bis Mai entweder noch nicht als Larven vorhanden
oder noch so klein waren, daß man sie nicht mit dem SuRBER-Sampler
erfassen konnte. Ende Mai bis Ende Juni muß hingegen ein sehr starkes
Wachstum stattgefunden haben. Die Entwicklung schritt auch im Juli und
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August rasch voran, so daß diese im September abgeschlossen war (Abb. 8

und 9).
Das Wachstum und die Entwicklung der jungen Larven (Gruppe C) verlief

in der Saane rascher als in der Galtera (Abb. 10 und 11). Da die
Wassertemperaturen in der Galtera im Spätsommer kaum tiefer waren als in der
Saane, sind wahrscheinlich andere Faktoren, z.B. das geringe Nahrungsangebot,

für die verzögerte Entwicklung und das langsamere Wachstum
verantwortlich.

2.2.3.3. Diskussion

Die bisherigen Befunde über den Lebenszyklus von E. venosus lassen sich
in zwei Gruppen einteilen. Elliott (1967), Landa (1968) und Sowa (1975)
geben für 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 Generationen,

d.h. einer Winter- und einer Sommergeneration mit den entsprechenden

Emergenzzeiten im Frühjahr und Spätsommer.
Die Entwicklung der im Benthal lebenden Insektenlarven wird hauptsächlich

durch die Wassertemperatur bestimmt (Hynes, 1970). Temperaturerhöhungen

können die Entwicklung gewisser benthischer Arten beschleunigen

(Rupprecht, 1975;Humpesch, 1981). Dies trifft auch für E. venosus zu.
Rawlinson (1939) und Riederer (1981) weisen daraufhin, daß hohe
Wassertemperaturen im Sommer bei E. venosus die Entwicklung einer ganzen
Generation ermöglichen. Rawlinson (1939) zeigt dabei, daß das
Körperwachstum direkt von der Temperatur abhängig ist, d.h. daß die Wachstumsrate

der Sommergeneration sehr viel größer ist als jene der Wintergeneration.

In der Arbeit von Pleskot (1951) wird E. venosus zu den wärmeliebenden
Formen gerechnet. Sommertemperaturen zwischen 8 und ITC 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 Schluß zu, daß die
E. venosus-Larven der beiden Probestellen nicht eindeutig rein bivoltinen
Populationen angehören, wie sie von Rawlinson (1939) und Riederer
(1981) beschrieben wurden. Erstens zeigt das Auftreten einer großen Zahl
sehr junger Larven Ende Juli in der Galtera bzw. Mitte August in der Saane
noch vor Beginn der zweiten Emergenzperiode sehr klar, daß diese jungen
Larven (Gruppe C) nicht die Nachkommen einer Sommergeneration sein
können ; es müssen 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, länger als 30 Tage. Dies geht aus den Untersuchungen von
Humpesch (1980), der die Embryonalentwicklungszeiten einiger Ecdyonurus

spp. bei verschiedenen Wassertemperaturen zwischen 3,5 und 20,5° C
maß, und unseren eigenen Untersuchungen an E. venosus der Galtera und
Saane hervor. Da die Gruppe A ihre Eier erst ab Ende Mai abgelegt hat,
müßte, falls die im Labor erzielten Resultate auch in natürlicher Umgebung
ihre Gültigkeit haben, die Embryonalentwicklung mindestens bis Ende Juni
dauern. Es ist daher anzunehmen, daß die Ende Juni gesammelten Larven,
welche z.T. schon der zweiten und dritten Größenklasse angehörten (Abb. 8

und 9) und eine durchschnittliche Körperlänge 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 Embryonalzeit

variiert jedoch bei E. venosus von Individuum zu Inviduum sehr
stark (Humpesch, 1980). Die oben erwähnte 30-tägige Embryonalzeit stellt
somit nur einen Mittelwert dar. Ein kleiner Teil der im Frühjahr gelegten
Eier kann sich durchaus in viel kürzerer Zeit entwickeln. Dies trifft besonders

für Eier zu, welche während der Embryonalzeit in flachen, ruhigen und
somit stärker erwärmten Gewässerzonen liegen. So ist es möglich, daß die
fünfte Sammlung (Galtera: 25.6.1987, Saane: 30.6.1987) vereinzelt auch
Larven enthielt, welche aus im Frühjahr gelegten Eiern stammten.

Die Zusammenhänge zwischen den drei Populationsgruppen A, B und C
lassen sich aus den vorliegenden Resultaten nicht eindeutig ergründen. 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 Frühjahr.

Aus ihren Eiern entwickeln sich im Sommer junge Larven (Gruppe C),
welche im Bach überwintern und erst im nächsten Frühjahr zu reifen Nymphen

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 langsam

(Diapausestadium), so daß der größte Teil der jungen Larven erst im
Frühjahr aus den Eiern schlüpft und frühestens Anfang Sommer jene Größe
erreicht, die eine Aufsammlung mit dem SuRBER-Sampler ermöglicht. Im
kommenden Herbst werden diese Larven zu schlüpfreifen Nymphen.
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Abb. 12 : Modell über die Zusammenhänge der Populationsgruppen A, B und C. Die karierten Felder stellen die Emergenzpe-
rioden dar.



Humpesch (1980) weist für 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, würden nach diesen Ergebnissen die
jungen Larven der Gruppe B erst im März aus ihren Eiern schlüpfen. Das
Überwintern der Eier wäre also nach diesen Berechnungen möglich. Da das

Körperwachstum exponentiell verläuft (Humpesch, 1981), nehmen die jungen

Larven in der ersten Zeit ihrer Entwicklung nur wenig an Größe zu.
Somit können diese Larven im Frühjahr, in unserem Fall während der ersten
bis vierten Sammlung, noch nicht mit dem SuRBER-Sampler erfaßt werden.

Da die beiden im Modell beschriebenen zeitlich verschobenen Populationen

jedoch am gleichen Ort leben und die Embryonal- wie auch die Larval-
entwicklungszeit bei E. venosus bei gleicher Wassertemperatur von Individuum

zu Indivduum variieren kann (Humpesch 1980, 1981), muß
angenommen werden, daß sich die Populationen nicht streng getrennt entwik-
keln. Eine Vermischung darfnicht ausgeschlossen werden und kann wie folgt
entstehen : Ein kleiner Teil der Frühjahrseier, und zwar jener, der am Anfang
der Flugperiode gelegt wurde, und/oder jener, der während der Embryonalzeit

im ruhigen, flachen und somit stärker erwärmten Wasser lag, entwickelt
sich noch im selben Jahr zu schlüpfreifen Nymphen (bivoltiner Teil). Seine
Emergenz- und Flugperiode fällt 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 Gründen kann sich auch ein Teil der im
Herbst gelegten Eier sehr rasch entwickeln. Noch im gleichen Jahr schlüpfen
aus diesen Eiern junge Larven, welche bereits im kommenden Frühjahr zu
schlüpfreifen Nymphen werden. Die Emergenz- und Flugzeit dieser Individuen

fällt so mit jener der Gruppe A/C zusammen, was wiederum zu einer
Vermischung der Populationen führt.

Wie bereits erwähnt, weist die im Frühjahr fliegende Gruppe A gegenüber
der im Herbst fliegenden Gruppe B eine viel größere Dichte auf. Dies ist
möglicherweise ein Hinweis darauf, daß sich im Laufe der Entwicklung aus
einer ursprünglich rein univoltinen, im Frühjahr fliegenden Population eine
im Herbst fliegende Gruppe abgespalten hat. Zum Zeitpunkt der Untersuchung

lassen sich die drei Populationsgruppen A, C und B noch nicht
eindeutig in zwei unabhängige, rein univoltine Populationen trennen (partieller
Bivoltinismus). Dies wird auch durch die enzymelektrophoretischen
Untersuchungen bestätigt (Kap. 3). Eine Aufspaltung in zwei unabhängige
Populationen könnte jedoch im Laufe der Zeit eintreten, falls entsprechende
Umweltbedingungen zu einer definitiven oder zumindest vorübergehenden
Unterdrückung des Bivoltinismus führen.
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2.2.4. Populationsdynamik

2.2.4.1. Resultate

Die Ergebnisse zur Populationsdynamik sind in der Tab. 2 zusammengestellt.

Für jeden Sammeltag wird die mittlere Anzahl Larven pro m2 mit dem
dazugehörigen 95%-Vertrauensintervall angegeben. Die Gruppen A, B und
C sind auch hier getrennt aufgeführt. Es gelten folgende Abkürzungen :

A E. venosus-Individuen, welche im Mai bis Juni 1987 emergierten,
B E. venosus-lnaxvirhxtn, welche von September bis Oktober 1987

emergierten,

C E. venosus-lnàxvicìuzn, welche erstmals im Sommer 1987 zwischen der 1.

und 2. Emergenzperiode gesammelt wurden und erst im kommenden
Frühjahr 1988 schlüpften.

Da für die meisten Sammeltage eine gruppierte räumliche Verteilung der
Larven im Benthal nachgewiesen werden konnte (Kap. 2.2.5.), mußten zur
Bestimmung der 95%-Vertrauensintervalle die einzelnen Probenwerte
logarithmisch transformiert werden (Elliott, 1983).

GALTERA SAANE

Datum Pop Larven
pro ra2

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

25.02.1987 A 16,7 [ 8 25] 12.03.1987 A 80 [ 48, 112]
01.04.1987 A 25,6 [ ' 30] 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 33,3 [ Z 38]
29.07.1987 B 2,2 [ 0,5, 5] 13.08.1987 B 36,7 [ io, 42]
22.09.1987 B 7,8 [ 1 9] 01.10.1987 B 17,7 [ 3, 19]

22.09.1987 C 63,3 [ 29 70] 13.08.1987 C 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.
vali.

95%-VI 95%-Vertrauensinter-

2.2.4.2. Diskussion

Die Populationen der beiden Probestellen unterscheiden sich in erster
Linie in ihrer Dichte. Diese war während der ganzen Untersuchungszeit in
der Saane i.d.R. deutlich größer als in der Galtera (Tab. 2). Demzufolge bot
die Saanestelle den E. venosus-Larvtn bessere Entwicklungsbedingungen. In
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der Saane findet man ja auch im lenitischen Bereich weite, steinige Zonen
mit geringer Wassertiefe und schwacher Strömung (Kap. 2.1.1.2.). Diese von
E. venosus bevorzugten Zonen (Ambühl, 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, ganzjährigen Algenaufwuchs viel größer zu sein als in der Galtera.
Dort fand nur gerade im Spätsommer ein schwaches Algenwachstum statt.
Besonders deutlich wurden die Unterschiede in den Populationsdichten im
Frühjahr und Herbst, d.h. für die Larvengruppen A und C. Die mittlere
Anzahl Larven pro m2 schwankte in der Saane im Frühjahr 1987 zwischen 80
und 96,7, in der Galtera während der gleichen Zeit jedoch nur zwischen 16,7
und 47,8 (Tab. 2). Im Herbst stieg die Populationsdichte in der Saane aufein
Maximum von 383, in der Galtera nur auf ein solches von 279 Larven/m2
(Tab. 2). Das Maximum trat in der Galtera gegenüber der Saane etwas
verspätet auf. Die Galtera-Larven hatten erst im Spätherbst jene Körpergrößen
erreicht, welche eine quantitativ repräsentative Aufsammlung mit dem
SuRBER-Sampler ermöglichten. Die Gruppe B wies - abgesehen von der
Gruppe C am 13.8.1987 - in beiden Probestellen die kleinsten Populationsdichten

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/m2 (Tab. 2). Weiter
fallen sowohl in der Galtera als auch in der Saane die großen Dichteunterschiede

zwischen der letzten Herbstaufsammlung der Gruppe C und der
ersten Frühjahrsaufsammlung der Gruppe A gleiche Population auf: Die
kleinen Herbstlarven überwintern und sind somit extremeren
Umgebungsbedingungen ausgesetzt, was zu einer starken Dezimierung der Population
führt (Riederer, 1981).

Zu den Befunden in der Galtera sind folgende zusätzliche Anmerkungen
nötig. Die Populationsdichte der dritten Sammlung (23.4.1987, Tab. 2) ist
signifikant größer als jene der beiden vorausgegangenen Sammlungen (25.2.
und 1.4.1987, Tab. 2). Aufgrund einer natürlichen Dezimierung der Larven
wäre jedoch gegen die Emergenzzeit hin eine Abnahme der Dichte zu erwarten.

Das unerwartete Resultat hängt möglicherweise mit der ganz allgemein
geringen Populationsdichte, welche das Fehlerrisiko bei der Probenahme
erhöht, zusammen. Zur Sammlung vom 29.7.1987 muß ergänzt werden, daß
zu diesem Zeitpunkt bereits Larven der Gruppe C gefunden wurden. Diese
waren jedoch noch so klein, daß man sie noch nicht mit dem Surber-
Sampler aufsammeln konnte. Sie mußten einzeln mit Hilfe einer Pinzette
von den Steinen abgelesen werden. Da solche Proben nur qualitativen
Charakter haben, ist die Berechnung der Populationsdichte der Gruppe C zu
diesem Zeitpunkt sinnlos.

Für alle hier aufgeführten empirischen Dichtemittelwerte muß 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 große Fehler läßt sich durch die inhomogene

Verteilung der Larven im Benthal erklären und könnte nur durch eine
größere Probenzahl verringert werden.

2.2.5. Die räumliche Verteilung und ihr zeitlicher Verlauf

2.2.5.1. Grundlagen

Die Individuen einer benthischen Population können grundsätzlich drei
räumliche Verteilungsmuster bilden (Elliott, 1983):
1. die zufällige Verteilung random distribution),
2. die regelmäßige Verteilung regular distribution),
3. die gruppierte oder gehäufte Verteilung contagious distribution).

Die Charakterisierung der drei räumlichen Verteilungsarten und das
Vorgehen 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 Substratgröße,
die Fließgeschwindigkeit oder das Nahrungsangebot, in einem Fließgewässer
immer ungleich verteilt sind, ist es leicht verständlich, daß sich die Individuen

einer Population an bestimmten Stellen, an deren Bedingungen sie ihre
Lebensweise angepaßt haben, häufen. Eine gruppierte Verteilung kann somit
häufig beobachtet werden (Elliott, 1983; Southwood 1978). Dagegen ist
die zufällige Verteilung eher selten. Sie tritt vor allem dann auf, wenn die
Populationsdichte sehr klein ist (Elliott, 1983). Noch seltener darf bei
großflächigen Untersuchungen, wie der hier vorliegenden, eine regelmäßige
Verteilung erwartet werden (Elliott, 1983).

Das tatsächliche Muster einer gruppierten Verteilung hängt in erster Linie
von der untersuchten Art und ihren Ansprüchen an die Umgebung ab.

Verschiedene gruppierte Verteilungsmuster unterscheiden sich in der Größe
der Gruppen, der Distanz zwischen den Gruppen, der räumlichen Verteilung
der Gruppen selber und der räumlichen 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 läßt sich der absolute Verteilungsindex 1/k ableiten
(Anscombe, 1949, 1950; Elliott, 1983, S. 24ff, und Southwood, 1978,
S. 28 ff). 1/k beschreibt das Ausmaß bzw. das Niveau einer von den Individuen

einer Population zu einem bestimmten Zeitpunkt gebildeten gruppier-
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ten Verteilung. Dabei lassen sich folgende Grenzfälle unterscheiden :

1. 1/k -* 0. Damit nähert sich die gruppierte Verteilung einer zufälligen
Verteilung, welche durch die Poissonverteilung als mathematisches Modell

beschrieben werden kann.
2. 1/k ->- oo. Diese Beziehung zeigt deutlich eine gruppierte Verteilung der

Individuen einer Population an. Je größer also der Ausdruck 1/k wird,
desto ausgeprägter ist die gruppierte Verteilung (Elliott, 1983).

Dieser absolute Verteilungsindex (1/k) einer gruppierten Verteilung variiert

zwischen einem minimalen Wert 1/k 0, was einer zufälligen Verteilung
entspricht, und einem maximalen Wert 1/k n - 1/x, was einer maximal
gruppierten Verteilung gleichkommt (Elliott, 1983). Eine maximal
gruppierte Verteilung liegt dann vor, wenn bei einer Probenzahl n> 1 alle
gesammelten 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 abhängig. Will man jedoch das Ausmaß der
gruppierten Verteilung von zwei oder mehreren Populationen oder von einer
Population zu verschiedenen Zeitpunkten miteinander vergleichen, so muß
ein relativer Verteilungsindex, hier mit dem Kleinbuchstaben d bezeichnet,
berechnet werden :

1/k
d

n- 1/x

1/k effektiver Verteilungsindex der Population,
n - 1/x maximal möglicher 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 (zufällige 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, daß im Herbst in beiden
Untersuchungsgebieten zwei Larvengruppen (B und C) auftreten. Da sich
die beiden Gruppen aufgrund ihres Entwicklungszustandes trennen lassen,
ist zu erwarten, daß sie sich auch in ihren Verteilungsmustern unterscheiden.
Aus diesem Grund werden die Gruppen B und C in den Tab. 3 und 4

getrennt aufgeführt.
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Erklärungen zu den Tab. 3 und 4 :

Gruppe A: E. vercosws-Individuen, die im Mai/Juni 1987 emergierten,
Gruppe B: E. vercosMS-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
emergierten erst im Frühjahr 1988.

Pop.
Gr.

Datum Ex n X Verteilungsart d

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 5,7 gruppiert 0,024

B 25.06.1987 19 28 0,7 zufällig —
B 29.07.1987 6 27 0,2 zufällig —
B 22.09.1987 16 23 0,7 gruppiert 0,079

Tab. 3 : Galtera : Verteilungsart und relative Verteilungsindices. Zx : Anzahl gesam¬
melter Larven, n : Anzahl Proben, d : relativer Verteilungsindex.

Pop.
Gr.

Datum Ix n X Verteilungsart d

A 12.03.1987 295 41 7,2 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 1,1 zufällig —
B 01.10.1987 30 19 1,6 gruppiert 0,134

Tab. 4 : Saane : Verteilungsart und relative Verteilungsindices. Ix : 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 während der Emergenzzeit im Herbst eine gruppierte
Verteilung. Die Gruppierung der E. venosus-Larvtn ist zu erwarten, da die
bevorzugten ökologischen Nischen nicht gleichmäßig über die untersuchten
Fließgewässersohlen 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 zufällige Verteilung. Diese
Resultate sind eher unerwartet, lassen sich aber durch die vielen Leerproben,
die wir an den oben erwähnten Tagen erhielten, und die Tatsache, daß in
keiner SuRBER-Samplerprobe mehr als drei Larven gezählt werden konnten,
erklären. 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—K)). Dies ist der typische Fall einer zufälligen
Verteilung (Elliott, 1983). Die geringe Populationsdichte wurde bei den
Probeentnahmen zu wenig berücksichtigt. Mehr Proben auf derselben
Fläche, d.h. ein verfeinerter Probenraster, hätten die Resultate für diese
Sammeltage wahrscheinlich zugunsten einer gruppierten Verteilung verschoben.

Die Gruppe C der Galtera konnte erst im September für die Bestimmung
der Verteilungsart berücksichtigt werden. Vor dem September waren die
Larven dieser Gruppe in der Galtera noch sehr klein (siehe Kap 2.2.3.), so
daß eine Aufsammlung mit dem SuRBER-Sampler nicht möglich 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, daß mit zunehmendem Alter
der Larven ausgeprägter Gruppen gebildet werden. Halberwachsene Larven
und reife Nymphen konzentrieren sich stärker auf bestimmte Stellen der
Gewässersohle. Dieses Ergebnis deckt sich mit der Feststellung, daß E.
venosus in bevorzugten Bereichen namentlich der Uferregionen emergiert
(Riederer, 1981). Trotzdem sind die berechneten relativen Verteilungsindices

auch während der Emergenzzeiten relativ niedrig. Dies deutet auf
große Gruppen hin, innerhalb deren die Larven eher zufällig verteilt
sind.

Zeigten die Larven der Gruppe B im Sommer (Galtera: 25.6. und
29.7.1987/Saane: 13.8.1987) noch eine zufällige Verteilung (Tab. 3 und 4),
so konnte während 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 Frühjahrs-



emergenzzeit (Tab. 3 und 4). Es darfangenommen werden, daß sich auch die
reifen Larven der Gruppe B auf bevorzugte Gewässerstellen, an denen sie

emergieren, konzentrieren. Darüber darfauch nicht der hohe Verteilungsindex

(d 0,209), welcher am 30.6.87 (Tab. 4) für die Saanepopulation berechnet

wurde, hinwegtäuschen. Dieser hohe Wert läßt sich auf die Einwirkung
des Hochwassers kurz vor dem 30.6.1987 (Kap. 2.1.2.) zurückführen und ist
nicht durch eine aktive Wanderung der Larven entstanden. Das Hochwasser
hat vor allem im lenitischen Bereich des Bachabschnittes Uferbereich)
große Geröll- und Kiesverfrachtungen ausgelöst. Dabei wurde der Großteil
der Makroinvertebraten, darunter natürlich auch die E. venosus-Larven,
weggedriftet Katastrophendrift), so daß nur noch an wenigen geschützten
Stellen E. venosus-Larven gefunden werden konnten. Die durch das
Hochwasser stark entvölkerte Flußsohle wurde erst im Laufe der Zeit wieder
besiedelt. Die Neubesiedlung kam wahrscheinlich durch aktive Aufwanderung

der Larven und durch herangedriftete Tiere (Keller, 1979;
Ruettimann, 1980) zustande. Die Einwanderung kann, wie erste Untersuchungen

über die dreidimensionale Verteilung des Makrozoobenthos gezeigt
haben, zudem auch aus tieferen Sedimentschichten erfolgen (Panek et al.,
1987). Der Einfluß des Hochwassers zeigt auch, daß sich die Mikrohabitate
der Fließgewässer durch die Wasserkraft ständig verändern. Eine Population
kann nur dann überleben, wenn sie Strategien besitzt, mit denen sie sich
diesen Veränderungen anpassen kann.

Für 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
wahrscheinlich noch von der zufälligen Verteilung der Eier aufder Gewässersohle

geprägt.
Am 13.8.1987 wurde in der Saane für 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 erfaßt werden konnten, wird hier die tatsächliche Verteilung der
Population durch den d-Wert nur unzureichend charakterisiert.

2.2.5.4. Schlußbemerkung

Die hier dargestellten Resultate stimmen mit den Angaben aus der
Literatur (Ambühl, 1959 ; Riederer, 1981 ; Hefti et al., 1985 usw.) und eigenen
Beobachtungen gut überein. Der absolute Verteilungsindex 1/k scheint also
ein gutes Maß für das Verteilungsmuster innerhalb einer benthischen Population

zu sein. Er ermöglicht es, zeitliche Veränderungen der räumlichen
Verteilung einer Population quantitativ darzustellen und mit der Verteilung
anderer Populationen zu vergleichen. Darüber hinaus liefert dieser Index
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zusätzlich Informationen über die Auswirkungen veränderter Umgebungsfaktoren

(z.B. Hochwasserfolgen) auf eine Population.

2.2.6. Der Einfluß der Strömung, der Wassertiefe und des Substrats auf das

Verhalten der Larven

2.2.6.1. Methodik

Bei jeder Probenahme wurden innerhalb der Untersuchungsfläche des Surber-
Samplers die Fließgeschwindigkeit, gemessen auf dem Substrat, die Wassertiefe und
die Substratgroße bestimmt. Dadurch konnten wir den Einfluß der Strömung, der
Wassertiefe und des Substrats auf das Verhalten der Larven verfolgen. Die drei

gemessenen Parameter wurden zu diesem Zweck in die folgenden Klassen eingeteilt:

Die Strömungsklassen
1. Klasse: 0- 20 cm/s
2. Klasse: 20- 40 cm/s
3. Klasse: 40- 60 cm/s
4. Klasse: 60- 80 cm/s
5. Klasse: 80- 100 cm/s
6. Klasse: 100- 120 cm/s
7. Klasse: > 120 cm/s

Die Klassen der Wassertiefe

1. Klasse: 0 - 10 cm
2. Klasse: 10-20 cm
3. Klasse : 20 - 30 cm
4. Klasse: 30 - 40 cm
5. Klasse: 40-50 cm
6. Klasse : 50 - 60 cm
7. Klasse : > 60 cm

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 Faustvolumen

liegen
3. Klasse: Steine, die ein vier-bis zweifaches Faustvolumen haben
4. Klasse : Steine, die ein zwei- bis einfaches Faustvolumen haben
5. Klasse : Steine, deren Volumina zwischen jenem einer Faust und dem einer Nuß

liegen
6. Klasse : Steine, deren Volumina kleiner als eine Nuß sind
7. Klasse : Feiner Sand, Schlamm und Detritus
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Jede Probe und deren Anzahl Larven gehören somit je einer bestimmten Strö-

mungs-, Tiefen- und Substratklasse an. Da die Probenahmen aufgrund des oben
besprochenen Rasters (Kap. 2.2.2.) gleichmäßig über die ganze Untersuchungsfläche
verteilt waren, konnten natürlich nicht für jede Strömungs-, Tiefen- und Substratklasse

gleich viele Proben entnommen werden. Um dennoch vergleichbare Zahlen zu
erhalten, mußten relative Häufigkeiten berechnet werden. D.h. die für jede
Parameterklasse 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 Strömung, Wassertiefe und
Substratgröße sind in den Abb. 13 bis 18 dargestellt. Diese Abbildungen geben
die von der Strömungsgeschwindigkeit, der Wassertiefe und dem Substrat
abhängigen relativen Häufigkeiten von E. venosus an. Die punktierten Bereiche

entsprechen dem Anteil der schlüpfreifen Nymphen mit schwarzen
Flügelscheiden 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 schlüpfreifen Nymphen
gehören 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
miteinbezogen.

Die Strömung
Der Einfluß der Strömung auf die Zusammensetzung der Bachzoozöno-

sen wurde von Ambühl (1959) ausführlich beschrieben. Ambühls Studien
erlauben eine exakte Beschreibung der Lebensräume vieler in Fließgewässern

lebender Insektenlarven. Über die Ecdyonurus spp. läßt sich folgendes
nachlesen : « Diese Gattung hält sich im Gewässer zur Hauptsache in
Totwässern auf», sie bevorzugt « eine ziemlich niedere Geschwindigkeit, etwa
von 5 bis 30 cm/s, gemessen im freien Wasser» (Ambühl, 1959, S. 193).
Totwässer bilden sich zwischen den Steinen geröllhaltiger Bachsohlen. Sie
sind strömungsarm, aber dennoch mit Sauerstoff gesättigt. Durch den
beweglichen Tracheenkiemenapparat ist E. venosus optimal an diese
stagnierenden Wässer angepaßt.

Ambühls (1959) experimentelle Untersuchungen wie auch seine Feldstudien

zeigen aber ebenfalls, daß sich E. venosus bei der Nahrungssuche auch
in großen Strömungsbereichen (bis zu 250 cm/s, gemessen im Labor)
aufhalten kann. Dabei schmiegt sich die seitlich auffallend abgeflachte Larve
dem Substrat an und nützt so die strömungsmildernde Grenzschicht aus.
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Abb. 13 : Galtera : Strömungsabhängige relative Häufigkeiten (%) von E. venosus. Die punktierten Bereiche stellen den Anteil der
schlupfreifen Nymphen dar. EP: Emergenzperioden. Weitere Erklärungen im Text.
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Riederer (1981) stellt Unterschiede im Strömungsverhalten von kleinen,
jungen Larven gegenüber größeren, älteren Larven fest. Kleine Larven
erscheinen zuerst in starker Strömung Ort der Eiablage). Mit zunehmendem

Alter wandern diese jedoch «in ruhigere Bereiche (Ufer) ab»
(Riederer, 1981, S. 94). Als Gründe für diese Wanderung gibt Riederer
(1981) zunehmende Platzbedürfnisse der Larven und hauptsächlich das

Emergenzverhalten der Nymphen an. Hefti et al. (1985) teilen die Hepta-
geniidae-Larven bezüglich Strömungsgeschwindigkeit in zwei Kategorien
ein. Die Gattung Ecdyonurus wird dabei jener Kategorie zugewiesen, deren
Larven sich in schwacher Strömung aufhalten.

In beiden Probestellen ist gegen die Emergenzzeit hin eindeutig eine
Abnahme der maximalen Fließgeschwindigkeit, bei welcher noch Larven
gesammelt werden konnten, festzustellen (Abb. 13 und 14). Die besiedelten
Geschwindigkeitsbereiche sind während 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) für beide Populationen und beide Untersuchungsstellen gleich. Sie

liegen zwischen 0 und 40 cm/s. Diese Werte stimmen gut mit den Resultaten
von Ambühl (1959) überein. Auch Riederer (1981) gibt einen bevorzugten
Geschwindigkeitsbereich bis zu 40 cm/s an.

Schlüpfreife Nymphen mit schwarzen Flügelscheiden kamen in der Saane

nur in der ersten Strömungsklasse (0 bis 20 cm/s) vor (Abb. 14). In der
Galtera fallt das Resultat weniger deutlich aus. Doch die Tendenz zu
schwächeren Strömungsbereichen ist auch hier ersichtlich, denn 70% der
gesammelten schlüpfreifen Nymphen stammten ebenfalls aus der ersten
Geschwindigkeitsklasse (Abb. 13, 2. Emergenzperiode).

Vergleicht man die besiedelten Geschwindigkeitsbereiche der beiden
Probestellen miteinander, so stellt man einzig im Frühjahr große Unterschiede
fest. Das Geschwindigkeitsspektrum der Galterastelle vom 25.2.1987
erstreckt sich von 0 bis 120 cm/s, jenes der Saanestelle vom 16.3.1987 von 0 bis
80 cm/s. Dieser Unterschied läßt sich in zweifacher Hinsicht erklären.
Erstens weist die Galterastelle ganz allgemein eine höhere durchschnittliche
Fließgeschwindigkeit aufals die Saanestelle. Zweitens sind die im Februar in
der Galtera gefundenen Larven gegenüber jenen der Saane, welche 16 Tage
später 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 Körpergrößen ermöglichen die Ausnützung kleinster,
strömungsgeschützter Schlupfwinkel und den Aufenthalt im Interstitialbe-
reich. Die kleinen Larven sind also der starken Strömung nicht direkt
ausgesetzt.

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

Die mit dem SuRBER-Sampler erfaßte Wassertiefe reichte bis 100 cm. Ab
80 cm ist sein Einsatz nur noch erschwert möglich, läßt sich aber trotzdem
rechtfertigen, da dadurch festgestellt werden konnte, daß in Wassertiefen
unter 60 cm nie Larven zu finden sind. Der größte Teil der gesammelten
Larven kam sogar nur bis in eine Tiefe von 40 cm vor. Diese Resultate sind
ebenfalls mit denen von Riederer 19 81 der für 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 älteren Larven und reifen Nymphen suchen also weniger tiefe Bereiche
auf. In der Galtera gehörten alle gefundenen schlüpfreifen Nymphen und,
was nicht aus der Abb. 15 hervorgeht, sogar alle halberwachsenen Larven der
ersten Tiefenklasse an. In der Saane kommen schlüpfreife Nymphen in der
ersten und zweiten Tiefenklasse (0-20 cm) vor (Abb. 16).

Innerhalb einer Probestelle verändern sich die besiedelten Tiefenspektren
der einzelnen Sammeltage gegen die Emergenzzeiten hin sehr ähnlich. Deutlich

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 fällt das Resultat in der Saane aus. Doch auch dort ist eine
gewisse Ähnlichkeit des Verlaufs der Tiefenspektren im Frühjahr und im
Sommer/Herbst zu erkennen.

Zwischen den beiden Stellen - Galtera und Saane - lassen sich jedoch zwei
hauptsächliche Unterschiede feststellen : Erstens ist die maximale Wassertiefe,

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 Tiefenklasse

von 0 bis 10 cm immer am stärksten besiedelt. Es konnten stets über
50% der gesammelten Larven dieser ersten Klasse zugeordnet werden ; kurz
vor (23.4.1987) bzw. während der Emergenzzeit (22.9. 1987) gehörten sogar
alle gesammelten Larven dieser Klasse an. In der Saane ist die Verteilung der
Larven über die besiedelten Tiefenklassen viel ausgeglichener, obwohl auch
hier während der Emergenzzeit flache Stellen deutlich bevorzugt wurden. So

konnten wir während der ersten (9.5.1987) und zweiten Emergenzzeit
(1.10.1987) über 80% der Larven und 100% der schlüpfreifen Nymphen den
ersten beiden Tiefenklassen (0-20 cm) zuordnen. Diese Unterschiede
zwischen den Probestellen ergeben sich hauptsächlich aus der Verschiedenartigkeit

der Gewässerstrukturen. In der Galtera können Wassertiefen unterhalb

20 bis 30 cm einzig in der Bachmitte gemessen werden. Dort treten sehr
starke, für ältere Larven und reife Nymphen äußerst ungünstige Fließge-
schwindigkeiten auf (Kap. 2.1.1.). Anders ist es in der Saane, wo tiefe
Flußstellen mit sehr geringer Strömung existieren (Kap. 2.1.1.). So sinkt zum
Beispiel im unteren Teil der Saanestelle in der Flußmitte die Fließgeschwin-
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digkeit bei einer Wassertiefe von 50 bis 150 cm auf ca. 2 cm/s ab
(ausgenommen Hochwasserperioden). Hier können Larven auch Tiefen bis zu
60 cm besiedeln, ohne daß sie einer starken Strömung ausgesetzt sind.

Das Substrat

Der Einfluß des Substrates bzw. der Bodenstruktur des Fließgewässers auf
die Verteilung der benthischen Organismen wurde bereits von verschiedenen

Autoren, unter anderem von Linduska (1942), Pennak et al. (1947),
Scott (1958), Ambühl (1959), Ward (1975), Wise et al. (1979), Riederer
(1981) und Hefti et al. (1985) beschrieben. Pennak et al. 1947) halten ganz
allgemein fest, daß Eintagsfliegen zwar auf allen Substratarten vorkommen,
jedoch geröllhaltige Bereiche bevorzugen. Zu einem differenzierten Resultat
kommt Linduska (1942). Linduska zeigt, daß je nach Ephemeropterenart
andere Anforderungen ans Substrat gestellt werden. So kann ein bestimmter
Substrat- bzw. Bodentyp das Vorkommen einer Art begünstigen oder
verhindern und damit zu einem möglichen Indikator für das Auftreten einer Art
werden.

Im Zusammenhang mit der Gattung Ecdyonurus muß nochmals auf
Ambühl (1959) verwiesen werden. Er stellt nämlich fest, daß sich diese

Gattung in «vornehmlich ruhigen Stellen des Baches» aufhält. «Und zwar
sind es Stellen, die mit groben, sauberen Steinen angefüllt sind, zwischen
denen das Wasser durchfließt und die eine Menge strömungsgeschützter
Schlupfwinkel bieten, wo Nymphen am ehesten zu finden sind» (Ambühl,
1959, S. 203). Auch Hefti et al. (1985) weisen für die Nymphen dieser
Gattung ein inhomogenes Substrat aus großen Steinen (8-35 cm Durchmesser)

nach.
Da die Larven von E. venosus direkt am Stein leben, ist es verständlich,

daß E. venosus während der ganzen Untersuchungsperiode praktisch nur in
den Substratklassen zwei bis fünf vorkam (geröllreiche Bodenzonen mit
vielen Totwässern) (Abb. 17 und 18). Innerhalb dieses Substratspektrums
war jedoch die Verteilung der Larven mehr oder weniger gleichmäßig. 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 schlüpfreifen Nymphen über die Substratklassen

drei bis fünf in etwa gleichmäßig verteilt (22.9.1987, Abb. 17). Je

37,5% der gesammelten Nymphen fanden sich auf Substrat der 3. bzw. 4

Klasse ; der Rest ließ sich der fünften Klasse zuordnen. In der Saane lagen die
Verhältnisse jedoch etwas anders. Hier lebten über 50% der halberwachsenen

Larven und der größte Teil der reifen Nymphen (100% bzw. 75%) auf
Substrat der zweiten und dritten Klasse (Abb. 18). Diesbezügliche Beobachtungen

haben gezeigt, daß schlüpfreife Nymphen die Unterseite von großen,
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flachen Molassebrocken (Durchmesser bis zu 50 cm), welche locker aufdem
Geröll aufliegen und mit ihrer Oberseite aus dem Wasser ragen, dicht besiedeln.

Diese Steine bilden ideale Emergenzorte.
In den Substratklassen sechs und sieben (Steine < Nußvolumen sowie

Sand, Schlamm und Detritus) fanden sich sehr selten, und wenn, dann ganz
junge Larven. Dieser Lebensbereich (Kies, Sand, Schlamm und Detritus)
erweist sich für E. venosus, eher Weider als Sammler (Cummins, 1973), als

ungeeignet.
In der ersten Substratklasse fanden wir während der ganzen

Untersuchungsperiode nie Larven (Abb. 17 und 18). Große, unbewegliche, ineinander

verkeilte Gesteinsbrocken in der Bachmitte der Galterastelle und glatter
Molassefels im rechten Uferbereich der Saanestelle sind die typischen
Vertreter dieser Substratklasse. Derart geformte Gewässersohlen weisen auf
konstante, hohe Fließgeschwindigkeiten mit geringen Sedimentablagerungen

hin. Die strömungsarme Grenzschicht ist hier sehr dünn und der
Interstitialraum, wenn überhaupt vorhanden, für die E. venosus-Larven
kaum zugänglich. Deshalb werden diese Zonen von E. venosus nicht besiedelt.

2.2.6.3. Diskussion

Die räumliche Verteilung der E. venosus-Larven im Benthal ist von allen
drei hier untersuchten Faktoren, also der Strömung, der Wassertiefe und der
Substratgröße, abhängig. Diese Verteilung konzentriert sich mit zunehmendem

Alter der Larven, d.h. gegen die Emergenzzeit hin, auf Zonen mit
mäßiger Strömung (0 bis 40 cm/s), geringer Wassertiefe (10 bis 20 cm) und
geröllhaltiger Gewässersohle. 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 strömungsarmen, wenig tiefen und geröllhaltigen Zonen
vom linken Ufer z.T. bis in die Flußmitte. Diesbezüglich finden die E.
venosus-Larven in der Saane bessere Lebensbedingungen als in der Galtera.

Offensichtlich wandern die Larven mit zunehmender Größe und Reife in
die Uferregionen. Diese Wanderung wird von der Strömung und der
Wassertiefe geleitet. Die beiden Parameter korrelieren insofern miteinander, als
flache Wasser sehr oft auch geringe Fließgeschwindigkeiten aufweisen
(Uferregion). In beiden Probestellen sind die von E. venosus besiedelten
Strömungsbereiche sowohl in ihrer Ausdehnung als auch in ihrer zeitlichen
Veränderung sehr ähnlich. 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
größer als in der Galtera. Diese Überlegungen könnten ein Hinweis darauf
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sein, daß der Strömungsfaktor die Entstehung und Zunahme der gruppierten
Verteilung (Kap. 2.2.5.) stärker beeinflußt als die Wassertiefe. Letztere
gewinnt, wie wir später sehen werden, erst in der Emergenzzeit an Bedeutung
(Kap. 2.3.).

Die Substratart scheint zwar die Verteilung, nicht aber deren zeitliche
Veränderung zu beeinflussen. Sie ist jedoch für E. venosus aus drei Gründen
von großer Bedeutung: Erstens bilden die Steine der zweiten bis fünften
Substratklasse die von E. venosus bevorzugten strömungsarmen Schlupfwinkel

(Totwässer). Zweitens bieten die großen Steine günstige Weideflächen

an, welche von E. venosus-Larven auch bei starker Strömung unter
Ausnützung der Grenzschicht (Ambühl, 1959) problemlos aufgesucht werden

können. Und drittens spielt das Geröll in den Uferzonen bei der Emergenz

eine entscheidende Rolle (Kap. 2.3.).
Zum Schluß muß daraufhingewiesen werden, daß sich gewiß noch andere,

hier nicht untersuchte Parameter auf die Verteilung der Larven im Benthal

auswirken. Zu nennen sind hier etwa das Nahrungsangebot, die natürliche

Drift, wie sie bei der Nahrungssuche vorkommt (Keller, 1975,

Rüttimann, 1980), die Aufwanderung der Larven (Rüttimann, 190) oder
die vom Hochwasser ausgelöste 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 Resultate

haben gezeigt, daß halberwachsene Larven und reife Nymphen flache,
steinige Uferregionen besiedeln. Hier finden die E. venosus-Nymphen jene
Bedingungen, die sie für die Emergenz benötigen. Dies sind niedrige
Strömungsgeschwindigkeiten und aus dem Wasser herausragende Steine
(Riederer, 1981). Die Abb. 19 zeigt solche typische Emergenzstellen.

Beim Schlüpfvorgang hält sich die reife Nymphe an einem aus dem Wasser

ragenden Stein fest. Sie bevorzugt dabei die Steinunterseite oder die von
der direkten Sonneneinstrahlung abgewandte Frontseite. Die Nymphe befindet

sich dabei etwa 1 bis 4 cm unter der Wasseroberfläche. Die Subimago
emergiert also unter Wasser, taucht dann ruckartig aufund klettert anschließend

aufdie trockene Steinoberseite. Dieser Vorgang konnte im Feld und im
Labor beobachtet werden. Er läßt sich auch dadurch beweisen, daß an der
vom Wasser umspülten Unterseite von typischen «Emergenzsteinen»
(Kap. 2.2.6. «Substrat»), neben vielen schlüpfreifen Nymphen, noch festgehakte

Exuvien und ab und zu sogar frisch emergierte Subimagines gefunden
werden konnten. Diese Subimagines hingen mit vollständig aufgeklappten
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Flügeln an der Steinunterseite. Vermutlich waren sie gerade im Begriff, aus
dem Wasser auf die trockene Steinoberseite zu klettern.

1P^ 8
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*

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

2.3.2. Emergenzauslösende Faktoren

2.3.2.1. Methodik

Emergenzfalle :

Mit der Emergenzfalle kann man die Schlüpfraten und -Zeiten der im Benthal
lebenden Insektenlarven bestimmen. Die in der Literatur (Mundie, 1956, 1964;
Macan, 1964, und Illies, 1971) diskutierten Fallen überdecken alle, sei es als Quader,
als Pyramide oder Kegel, eine bestimmte Fläche des Fließgewässerbodens. Somit wird
die Schlüpfrate einer festgelegten Benthalfläche erfaßt.

Da E. venosus in flachen, strömungsarmen Uferregionen schlüpft, war es relativ
einfach, eigene Emergenzfallen zu konstruieren. Das Grundgerüst der Fallen bestand
aus drei Matallbögen, wie sie von den Überdachungen der Gartenbeete bekannt sind.
Über diese drei Metallbögen wurde ein grobmaschiges, lichtdurchlässiges, weißes Netz
gelegt und mit Klammern an den Bögen befestigt (Abb. 20). Das Netz wurde nur bis an
die Wasseroberfläche fixiet, so daß eine freie Wanderung der Nymphen möglich war.
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An den gewässeraufwärts und gewässerabwärts gerichteten Frontseiten mußte das

Netz jedoch zum Teil mit Steinen am Boden befestigt werden. Dadurch wurde die freie
Wanderung der Nymphen an diesen beiden Fronten etwas eingeschränkt. Die Falle
überdeckte eine Fläche von 1 m2. Enleert wurde sie mit einer Federpinzette ; dabei
mußte das Netz auf einer Seite etwas angehoben werden.

!*t

*

Abb. 20 : Emergenzfalle, aufgestellt in der Saane.

Versuchsanordnung :

An verschiedenen Tagen der ersten Emergenzperiode wurden Emergenzfallen
aufgestellt. Für den Standort der Fallen wählten wir typische Emergenzstellen aus
(Kap. 2.3.1.). Die Emergenzfallen standen von 8 Uhr morgens bis zur Dämmerung
(ca. 21.30 Uhr). Das Absammeln der Subimagines erfolgte stündlich. Ebenfalls stündlich

wurden die Wassertemperaturen und die Beleuchtungsstärken beim Fallenstandort

gemessen. Zur Messung der Beleuchtungsstärke benutzten wir ein «Panlux
electronic »-Luxmeter.

Wegen der ungünstigen Wetterlage in den Monaten Mai und Juni 1987 war es nicht
möglich, die Emergenzuntersuchungen parallel an beiden Probestellen durchzuführen.

Wir konzentrierten deshalb unsere Feldarbeit aufdie Saane. Alle hier präsentierten

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 Tagesbeleuchtungsstärken, die
Wassertemperaturen und die Schlüpfraten pro Fangstelle dargestellt.

Zuoberst wird jeweils der Standort der Emergenzfalle bezüglich Substrat,
Wassertiefe und Strömung kurz beschrieben (A). Dann folgt die Darstellung
der Wassertemperatur und Beleuchtungsstärke (B). Die unterste Grafik zeigt
die Anzahl Subimagines, die stündlich pro m2 emergiert sind (C).

Es gelten folgende Abkürzungen :

E Beleuchtungsstärke (lx),
WT Wassertemperatur (°C),
SI Subimagines.

2.3.2.3. Diskussion

Emergenzauslösende Faktoren wurden bereits von Riederer (1981)
beschrieben. Nach seinen Ausführungen wird die Emergenz von E. venosus
durch das Sonnenlicht, die Wassertemperatur und die Tageslänge ausgelöst.
Die genaue Tageszeit der Emergenz wird v.a. von der Wassertemperatur
beeinflußt. Die Tageslänge ist nur ein «grober Zeitgeber» und bestimmt den
Zeitraum, in dem die Emergenz stattfinden kann, falls alle Bedingungen
dafür erfüllt sind.

An den drei Fangtagen (Abb. 21 bis 25) begann die Emergenz frühestens
um 10 Uhr und endete spätestens um 20.30 Uhr. Die Hauptemergenzzeit lag
jedoch zwischen 12und 15 bis 16 Uhr. Dies entspricht ziemlich genau jenem
Zeitbereich, in dem die Emergenzfallen E3 bis E5 der direkten Sonneneinstrahlung

(Beleuchtungsstärke auf Maximalhöhe) ausgesetzt waren. Die
Emergenz findet also bei hellem Tageslicht statt.

Wie aus den Abb. 23 bis 25 hervorgeht, wird durch die direkte
Sonneneinstrahlung das Wasser erwärmt. Dabei folgte das Maximum der
Wassertemperaturkurve (#) jenem der Beleuchtungsstärke (*) mit einem zeitlichen
Abstand von ca. einer Stunde. Mit der Erwärmung 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 überschritten hatte, ihr
Maximum.

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

Ort
Datum
Grundfläche der
Emergenzfalle
Strömung
Wassertiefe
Substrat

Saane/Hauterive
10.05.87

1 m2

0 bis 5 cm/s
2 bis 4 cm
Kies und Geröll (4. und 5.Substratklasse)

B. Wassertemperatur und Beleuchtungsstärke

WT CC)

14

12

10

8

6

.*- -* *
-i i 1 i i i i 1 1 i 1—

8 10 12 14 16 18

E lx)100
1200

800

400

?Zeit

C. Schlüpfrate

10

5-

Sl

-i i r16 18
Zeit

Abb. 21: Emergenzstelle El. * Beleuchtungsstärke, • Wassertemperatur.
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A. Beschreibung der Fangstelle

Ort
Datum
Grundfläche der
Emergenzfalle
Strömung
Wassertiefe
Substrat

Saane/Hauterive
10.05.87

1 m2

0 cm/s
4 bis 7 cm
Kies und Geröll (4. und 5. Substratklasse)
Steine ragen z.T. aus dem Wasser.

B. Wassertemperatur und Beleuchtungsstärke
WT CO

; iE

.-
-8

*¦—» * * ^#

-40

1 r -i i t t
8 10 12

1 1 1 T 1

14 16 18

E (Ix)lOO

-Zeit

C Schlupfrate

10

5-\

SI

Zeit
14 16 18

Abb. 22: Emergenzstelle E2. * Beleuchtungsstarke, • Wassertemperatur.
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A. Beschreibung der Fangstelle

Ort
Datum
Grundfläche der
Emergenzfalle
Strömung
Wassertiefe
Substrat

Saane/Hauterive
14.05.87

1 m2

0 bis 2 cm/s
4 bis 6 cm
Kies und Geröll (3. bis 5. Substratklasse),
Steine ragen z.T. aus dem Wasser.

B. Wassertemperatur und Beleuchtungsstärke

WT('C)

\8- *-^t
r ij

400

T 1 i 1 *¦ Zeit

E (Ix)-100
1200

800

8 10 12 14 16 18 20

c. Schlüpfrate

5-

20
i-^-Zeit

Abb. 23 : Emergenzstelle E3. * Beleuchtungsstärke, • Wassertemperatur.
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A. Beschreibung der Fangstelle

Ort : Saane/Hauterive
Datum : 14.05.87
Grundfläche der
Emergenzfalle : 1 m

Strömung : 0 cm/s
Wassertiefe : 6 cm
Substrat : Geröll (3. bis 5. Substratklasse), Steine

ragen z.T. aus dem Wasser.

B. Wassertemperatur und Beleuchtungsstärke
A WT CO

14-

12-

10

:*=*—*

•¦—•

E (Ix)lOO
-1200

800

-400

—i i 1 1 i 1 1 1 \ i 1—
8 10 12 14 16 18 20

»-Zeit

C Schlüpfrate

20-

15-

10-

5-

20
»- Zeit

Abb. 24: Emergenzstelle E4. * Beleuchtungsstärke, • Wassertemperatur.
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A. Beschreibung der Fangstelle

Ort
Datum
Grundfläche der
Emergenzfalle
Strömung
Wassertiefe
Substrat

Saane/Hauterive
23.05.87

1 m2

0 bis 6 cm/s
3 bis 6 cm
Geröll (3. bis 4. Substratklasse), Steine
ragen z.T. aus dem Wasser.

B. Wassertemperatur und Beleuchtungsstärke
WT PC

6- * *
14-

10-

8-

6-

I 1 1 1 1 \ 1 1 I ii n
S 10 12 14 16 18 20

/I E (Ix)-lOO
1200

800

-400

-Zeit

C Schlüpfrate

SI

30-

25-

20-

25-

10

5 \^J hL^^-M vr '"-i <f'--'...r-«'.'....ri
8 10 12 14 16 18 20

Zeit

Abb. 25 : Emergenzstelle E5. * Beleuchtungsstärke, • Wassertemperatur.
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(14.5.1987 und 23.5.1987) verbessert hatte, schlüpften jene Subimagines,
welche eigentlich schon am Vortag hätten emergieren können, bereits am
Morgen des Fangtages.

Die Emergenz nahm in E4 und E5 nach Erreichen ihres Maximums rasch
ab und blieb jeweils für 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
ihres mittäglichen Maximums hängt möglicherweise mit der Wassertemperatur

zusammen. Überschreitet diese einen gewissen Schwellenwert, so wird
der Emergenzvorgang für den Rest des Tages gehemmt. In E3, E4 und E5

betrug dieser Schwellenwert etwa 10°C.
Bei E5 (Abb. 25) dauerte die Tagesemergenz am längsten (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 günstigen
Temperaturen wurden möglicherweise sehr viele Nymphen in ihrer
Entwicklung beschleunigt. Deshalb emergierten, trotz hoher Wassertemperaturen,

auch am Nachmittag und Abend noch relativ viele Subimagines.
Abb. 21 und Abb. 22 zeigen den Verlauf der Emergenzkurve bei schlechten

Wetterbedingungen (bewölkt, ab 15 Uhr z.T. Regen). Die Schlüpfraten
sind hier, verglichen mit jenen von Abb. 23, 24 und 25, sehr gering. Dies ist
möglicherweise eine Folge der geringen Sonneneinstrahlung, kann aber auch

von den hohen Wassertemperaturen (>10°C) oder vom frühen Zeitpunkt in
der Emergenzperiode herrühren.

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 (gewässerauf- bzw.
-abwärts oder quer zum Gewässerverlauf), angestrebtes Flugziel und Flugart (flach
über dem Boden, schwach oder steil aufsteigend) richteten, aufgezeichnet.

2.3.3.2. Ergebnisse

Die Ergebnisse dieser Beobachtungen lassen sich wie folgt zusammenfassen

: Schlüpften die Subimagines bei hoher Luftfeuchtigkeit, d.h. an bedeckten,

regnerischen Tagen oder in den Morgenstunden bis Mittag, dann
verweilten sie oft sehr lange (15 bis 30 Minuten) am Boden. Dabei «hüpften»
oder krochen sie von Stein zu Stein und kamen immer wieder mit dem
Wasser in Berühung. Vereinzelt wurden sie auch von der Strömung erfaßt
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und vom Ufer weggeschwemmt. Falls diese weggeschwemmten Subimagines
nicht zufällig auf eine trockene Stelle (z.B. einen Stein) zudrifteten, gelang es

ihnen nicht mehr, sich von der Wasseroberfläche zu lösen. Aufdem 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, daß
der Körper zuerst trocknen und sich erwärmen muß, bevor die Flugaktivität
einsetzen kann. Der Wegflug von der Emergenzstelle in die wind- und
sonnengeschützte Uferbaumzone wirkt sehr schwerfällig und ähnelt demjenigen
einer Motte. Sehr viele Subimagines wurden auf ihrem ungeschützten Flug
von Vögeln erbeutet, so daß auch hier eine Dezimierung der Population
stattfand. Die plötzlich zunehmende Flugaktivität der Vögel über der
Wasseroberfläche und entlang der Ufer gab uns mit der Zeit einen direkten
Hinweis auf die Emergenz.

Die Flüge der Subimagines veliefen hauptsächlich quer zum Fließgewässer

oder waren nur schwach gewässeraufwärts- bzw. -abwärtsgerichtet. Die
letzten beiden Flugrichtungen waren jedoch eher vom Wind abhängig und
tendierten ebenfalls zum Ufer hin. Stark gewässeraufwärts- bzw.
-abwärtsgerichtete Flüge waren selten. Allgemein war eine aufsteigende Flugtendenz
feststellbar. Das angestrebte Flugziel lag im oberen Teil der Uferbäume ca.
10 bis 15 m über dem Boden. Die Subimagines suchten also keine neuen
Bachstellen auf, ein Kompensationsflug scheint ebenfalls ausgeschlossen.
Dies wird durch die Ergebnisse von Keller (1975) bestätigt, der mit seinen
Versuchen an der Flugmühle für E. wnosMS-Subimagines eine Flugleistung
von unter einem Kilometer nachwies. Diese geringe Flugleistung ermöglicht,
so Keller, keinen Kompensationsflug. Die von uns beobachteten Subima-
gines suchten bevorzugt jene Bäume auf, welche der Emergenzstelle am
nächsten lagen (direkt benachbarte Uferbäume). Bachüberquerungen waren
selten.

Da sich im Labor zwischen der Subimaginai- und der Imaginalhäutung
keinerlei Aktivitäten nachweisen ließen, darf angenommen werden, daß die
Subimagines ihre letzte Häutung in den oberen Bereichen der Uferbäume
abwarten und keine weiteren Flüge unternehmen. Ersteres läßt sich auch
dadurch bestätigen, daß wir nach wiederholtem Absuchen der unteren
Baumbereiche und der Strauchschicht (Höhe zwsichen 0 und 5 m) aufeiner
Länge von ca. 100 m an vier Tagen insgesamt nur gerade sechs Subimagines
und keine Subimago-Exuvien fanden.

Alle an den Bäumen und im Gebüsch gefundenen Subimagines sowie jene
in den Baumnetzchen (folgendes Kap. 2.3.4.) klammerten sich an der Unterseite

von Laubblättern fest. Diese hängende Ruhestellung schützt die Tiere
vor Regen und vor zu starker Sonneneinstrahlung (verminderte
Austrocknungsgefahr).
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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 becherförmigen Drahtgerüst,
welches mit einem grobmaschigen (Maschenweite: 0,8 mm) und lichtdurchlässigen
Stoffumgeben ist. Frisch geschlüpfte Subimagines wurden einzeln in solche Netzchen
gegeben. Diese fixierten wir in beschatteter Lage, etwa auf Körperhöhe, an belaubten
Ästen. Es wurde darauf geachtet, daß mindestens ein Laubblatt vom Netzchen
umschlossen war. So konnten sich die Subimagines an der Blattunterseite (natürliche
Stellung) festhalten. Die Netzchen wurden während des Tages von 7 bis 21 Uhr
regelmäßig kontrolliert.

2.3.4.2. Ergebnisse und Diskussion

Das Subimagostadium dauerte in den aufgehängten Netzchen im Freien
ca. 3,5 Tage. Da jedoch alle Subimagines am gleichen Tag (23.5.1987)
schlüpften, nur sechs Tiere untersucht wurden und zudem die Netzchen
nicht im oberen, von den Subimagines bevorzugten Teil der Uferbäume,
sondern im Gebüsch etwa auf Körperhöhe hingen, dürfen 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 unserem

eigenen Labor variierte die Länge 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 Feldbeobachtungen

beschrieben werden. Um sicher zu gehen, daß die gesichteten Schwärme
tatsächlich aus E. venosui-Imagines bestanden, wurden einzelne Tiere mit dem Luftnetz
eingefangen und anschließend im Labor unter dem Binokular bestimmt. Zusätzlich
wurden, um Bestimmungsfehler möglichst auszuschließern, alle gesammelten Imagines

enzymelektrophoretisch analysiert (Kap. 3).

2.3.5.2. Resultate

Die ersten Kopulationsflüge der E. venosus-hna^nes wurden an der
Saane am 28.5.1987, an der Galtera am 5.6.1987 beobachtet. Von da an
traten bis Ende Juni regelmäßig, d.h. bei sonnigem Wetter täglich, Kopula-
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tionsflüge auf. Von Anfang Juli bis Mitte September konnten an beiden
Probestellen keine Schwärme 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.

Während der Monate Juni und September/Oktober, an denen Adulttiere
auftraten, beobachteten wir an beiden Probestellen folgendes :

- Fliegende Imagines traten hauptsächlich an sonnigen und eher warmen
Tagen auf. Die Zahl der beobachteten Imagines ging an windigen, bedeckten

Tagen stark zurück; an Regentagen wurden nie Imagines beobachtet.

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

- Die Imagines flogen meist in Schwärmen. Diese Schwärme traten während

der ganzen Beobachtungszeit konstant an derselben Stelle auf.

- Die Schwärme erschienen immer über dem fließenden Wasser, wo die
Strömung relativ stark war. An der Saane befanden sich die Schwärme in
der Nähe der steil abfallenden Felsen des rechten Ufers (Kap. 2.1.1.2.)
etwa in einer Höhe von 5 bis 10 m. Es schien, daß dieser Platz am besten

vom Wind geschützt war. An der Galtera trafen wir die Schwärme
ausschließlich im oberen Teil der Probestelle in einer Höhe von 4 bis 8 m
ebenfalls in windgeschützter Lage an.

- Bei plötzlich auftretenden Windböen lösten sich die Schwärme sofort auf.
Nach Abklingen der Böen erschienen die Imagines aber sogleich wieder.

- Die Schwärme waren nie sehr dicht und ließen sich räumlich weniger klar
abgrenzen als etwa die ebenfalls beobachteten Kopulationsschwärme von
Ecdyonurus dispar (Heptagenüdae).

- Im Schwärm selber waren die männlichen Tiere, soweit man dies
beobachten konnte, gegenüber den weiblichen Tieren stark übervertreten. Im
Flug richteten sich die männlichen Imagines mit nach vorne ausgestreckten

Vorderbeinen und nach hinten ausgespreizten Cerci immer gegen den
Wind aus. In dieser Flugstellung bewegten sie sich periodisch auf- und
abwärts. Diese vertikalen Auf- und Abwärtsbewegungen wurden häufig
durch kurze Horizontalflüge gegen den Wind unterbrochen.

- Weibliche Imagines konnten im Schwärm nur in Kopulation mit männlichen

Imagines beobachtet werden. Hingegen sahen wir zahlreiche Weibchen,

welche den Schwärm verließen, mit unruhigen Bewegungen auf die
Wasserfläche zuflogen und diese zur Eiablage ein- bis zweimal kurz
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berührten. Der Körper der Weibchen war bei der Eiablage immer parallel
zur Strömung gerichtet, der Kopfgewässerabwärts. Ob die Weibchen nach
der Eiablage wieder in den Schwärm zurückflogen, konnte nicht beobachtet

werden.

2.3.5.3. Diskussion

Die ersten fliegenden Imagines konnten erst 20 Tage nach Einsetzen der
ersten Emergenzperiode beobachtet werden. Auch Rawlinson (1939)
berichtet, daß die ersten Imagines erst 8 bis 20 Tage nach dem Beginn der
Emergenzzeit auftraten. Im Labor leben Imagines nach eigenen Feststellungen

vier bis fünf Tage. Möglicherweise können jedoch Adulttiere in der
natürlichen Umgebung bei niedrigen Lufttemperaturen und schlechter
Witterung viel länger überleben als unter künstlichen Laborbedingungen.
Schlechte Witterungsverhältnisse herrschten auch in der ersten Maihälfte
des Untersuchungsjahres 1987. Diese war sehr niederschlagsreich und kalt.
Bis zum 25. Mai 1987 lag die mittlere tägliche 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 wärmer.

An beiden Probestellen schwärmten die Imagines ausschließlich über dem
Gewässer. Diese Aussage steht im Widerspruch zu Rawlinson (1939), welche

nie Schwärme über der Wasseroberfläche beobachtet hat.
Entsprechend den kleinen «Sommerpopulationen» (Kap. 2.2.4.) traten

im Sepember/Oktober Imagines viel seltener und nur in kleinen Schwärmen
oder vereinzelt auf.

Sonnige und windstille Tage scheinen die wichtigste Voraussetzung für
das Auftreten von Kopulationsschwärmen zu sein. An diesen Tagen ist der
optische Eindruck der schwärmenden Männchen auf die Weibchen am
besten. Dies garantiert eine hohe Kopulationsrate. Bei starkem Wind und bei
Regen scheinen die Imagines fluguntüchtig zu sein.

Die Eier werden von E. venosus direkt ins fließende Wasser abgelegt. Es ist
interessant, daß sich E. venosus bei der Eiablage grundsätzlich anders verhält
als die nahe verwandte Art E. dispar. Nach eigenen Beobachtungen suchen
E. dispar-Weibchen zur Eiablage strömungsfreie Wasserstellen in den
Uferregionen auf. Bei der Eiablage setzt sich das E. dispar-Weibchen so aufeinen
aus dem Wasser ragenden Stein, daß sein Abdomen die Wasseroberfläche
berührt. Durch ruckartige Körperbewegungen werden dann die Eier ins
Wasser abgegeben. Im übrigen unterscheidet sich auch das Flugverhalten der
männlichen Imagines von E. dispar stark von jenem der E. venosus-Männ-
chen. Während letztere wie oben erwähnt hoch über dem strömenden Wasser

schwärmen, fanden wir die Schwärme von E. dispar im Bereich der
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benetzten Uferzone knapp über dem Boden bzw. Wasserspiegel in eher
schattigen Bereichen. Daß es sich bei den hier beobachteten Individuen
tatsächlich 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-VonnlaXio-

nen» haben wir bereits erwähnt, daß 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 möglich und durch die enzym-
elektrophoretischen Untersuchungen von Zurwerra et al. (1987) und
Hefti et al. (1988) bestätigt worden. Anhand von früheren faunistischen
Arbeiten (Zurwerra et al., 1984) ist in der Umgebung von Freiburg noch
eine weitere Ecdyonurus-Ari zu erwarten. Es handelt sich dabei um E.
forcipula (Pictet, 1843). Im Gegensatz zu den drei obigen Arten sind sich
E. forcipula und E. venosus sowohl morphologisch als auch in ihrem Lebenszyklus

sehr ähnlich. Die enzymelektrophoretischen Untersuchungen von
Zurwerra et al. (1987) und Hefti et al. (1988) haben jedoch gezeigt, daß
eine eindeutige Trennung von Populationen dieser beiden Arten möglich ist.
Um eine sichere Artenbestimmung vornehmen zu können, mußten wir
folglich aufdie enzymelektrophoretische Trennungsmethode zurückgreifen.
Die Analysen der Elektrophoresen habenn wir im Sinne der Arbeiten von
Zurwerra et al. (1986, 1987) ausgewertet. Es stand uns im weiteren
Referenzmaterial von verschiedenen Populationen der Schweiz zur Verfügung.

Mit Hilfe der Enzymelektrophoresen ist es ferner möglich, die intraspezifischen

genetischen Variabilitäten einer Population zu bestimmen und
diese mit jenen anderer Populationen derselben Art zu vergleichen
(Ferguson, 1980). So können unsere Elektrophoresen Hinweise geben, ob
die im Frühjahr 1987 und die im Herbst 1987 emergierten Individuen von
E. venosus derselben Population oder zwei unabhängigen Populationen
angehören.
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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 aufgeführt. Alle Populationen stammen aus der Schweiz.
Die Populationen von E. venosus werden bei dieser Auflistung in zwei Gruppen -
Frühjahr (F) und Herbst (H) - aufgeteilt. Zur Gruppe «Frühjahr» gehören jene
Individuen, welche im Mai/Juni 1987 emergierten, zur Gruppe «Herbst» jene, welche im
September/Oktober 1987 schlüpften. Diese Aufteilung ist notwendig, damit die
genetischen Relationen zwischen den beiden Gruppen festgestellt werden können.

Art Pop. Fundorte der unterAnzahl Tiere
Gr. sucht. Populationen ie Population

E.venosus F Galtera/Probestelle 33
n H Galtera/Probestelle 12
n F Saane/Probestelle 55
n 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 überall
Schweiz). F E. venosus-lndividuen, welche im Frühjahr 1987 emergierten,

H E. venosus-lndividuen, welche im Herbst 1987 emergierten.

3.2.2. Durchführung und Auswertung der Elektrophoresen

Enzymelektrophoretisch untersucht wurden nur Imagines, die bis zur Durchführung

der Elektrophoresen bei -70° C konserviert wurden. Vor der Durchführung der
Elektrophoresen wurden den Imagines die zur morphologischen Bestimmung dienenden

Körperteile (Penis, Flügel usw.) abgetrennt. Die einzelnen Individuen wurden
größtenteils als reife Nymphen gesammelt und im Labor bis zur Imago gezüchtet.
Einige Imagines wurden auch direkt im Feld mit dem Luftnetz aus den Schwärmen
eingefangen. Die Durchführung der Elektrophorese erfolgte unter Verwendung
adaptierter Standardmethoden (Ayala et al., 1972 ; Scholl et al., 1978, und Zurwerra et
al., 1986, 1987).

Die Auswahl der untersuchten Enzymsysteme geschah nach folgenden Gesichtspunkten

:

1. Es soll eine eindeutige enzymatische Trennung der beiden untersuchten Arten -
E. venosus und E. forcipula - möglich sein. Deshalb wurden Enzyme ausgewählt,
welche nach Zurwerra et al. (1987) zwischen diesen Arten eine 100%ige Allel-
differenz aufweisen.
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2. Um Populationsanalysen durchführen zu können, braucht man polymorphe Enzyme.

Innerhalb einer Population treten dabei Enzymloci mit zwei oder mehr Elek-
tromorphen auf. Dadurch besteht die Möglichkeit, daß 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 Mobilitäten der im Zymogramm
sichtbaren Enzymvarianten und die Bestimmung der Ähnlichkeitskoeffizienten sind bei
Zurwerra et al. (1985) beschrieben.

3.2.3. Berechnung der Heterozygositäts-Häufigkeit

Die Häufigkeit der Heterozygosität ist ein geeignetes Maß zur Bestimmung der
genetischen Variabilität innerhalb einer Population (Ferguson, 1980). Aufgrund
eines Modells, dem das Hardy-Weinberg-Gesetz zugrunde liegt (Ferguson, 1980),
läßt sich eine theoretische Heterozygositäts-Häufigkeit für einen bestimmten Enzym-
locus (HL[t]) voraussagen. Dieser theoretische Wert soll in unseren Populationsanalysen

mit der tatsächlich beobachteten Heterozygositäts-Häufigkeit dieses Locus
(HL[b]) verglichen werden. Falls sich die untersuchten Populationen in einem
dynamischen Gleichgewicht befinden, sind die theoretischen und die beobachteten Hete-
rozygositäts-Häufigkeiten sehr ähnlich.

Berechnung der theoretischen Heterozygositäts-Häufigkeit:

HL(t) 1 - Sx;2 (Ferguson, 1980),

wobei Xj die Frequenz des i-ten Allels eines bestimmten Enzymlocus darstellt.

Berechnung der beobachteten Heterozygositäts-Häufigkeit :

HL(b) ^,
not

wobei Im der Anzahl heterozygoter Individuen eines bestimmten Enzymlocus
entspricht und Itot die totale Anzahl (homozygoter wie heterozygoter) Individuen dieses
bestimmten Locus angibt.

Gewöhnlich wird die Häufigkeit der Heterozygosität_als mittlere^theoretische oder
beobachtete) Heterozygositäts-Häufigkeit aller Loci (HL[t] oder HL[b] ausgedrückt :

HL —- (Ferguson, 1980),
n

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

In Tab. 6 sind die untersuchten Populationen mit ihren für die einzelnen
Enzyme festgestellten Allelfrequenzen angegeben. Die Populationsgruppierungen

wurden nach Tab. 5 vorgenommen.
Die durch paarweisen Vergleich der relativen Mobilitäten und ihrer

Frequenzen für alle Elektromorphen bestimmten Identitätskoeffizienten sind in
der Korrelationsmatrix dargestellt (Tab. 7).

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

Art
Ort

Pop.

GOT-1
101
105

GOT-2
97
99

101

HK-1
101
102

HK-2
108

MDH-1
96
98

PGM

101
102
103

E.VENOSUS E.FORCIPULA

Galtera Saane Trient/Vernayaz

Frühjahr Herbst Frühjahr Herbst

31
69

58
42

7

93
14
86

36
64

86
14

0

92
8

0

74
26

0

77
23

0

40
0

60

0
100

0
100

0
100

0
100

8

92

100 100 100 100 100

16
84

42
58

4

96
2

98
42
58

0

89
11

0
100

0

0
96

4

0
94

6

100
0
0

Tab. 6 : Allelfrequenzen. Frühjahr E. venosws-Individuen, die im Mai/Juni 1987
emergierten ; Herbst E. ve/josus-Individuen, die im September/Oktober
1987 emergierten.
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E.venosus E.forcipula

Saane Galtera

F H F H

E.venosus/Saane f 100 98 92 75

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 Identitätskoeffizienten. Populations¬
gruppierung siehe Tab. 5.
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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 Heterozygositäts-
Häufigkeiten sowie die Differenz zwischen den beiden I (HL(b) - HL(t) I

dargestellt. Weiter werden die mittleren theoretischen und beobachteten
Heterozygositäts-Häufigkeiten für die vier Enzymloci und die Standardfehler

von HL(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 (I 0,75) verbunden sind. Wie bereits Zurwerra et al. (1987) zeigen
konnten, besitzt E. venosus für 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,
enzymelektrophoretisch eindeutig trennen. Damit ist auch gesagt, daß während der
Untersuchungszeit an beiden Probestellen - Galtera und Saane - E. forcipula

nicht gefunden wurde. An den zwei Probestellen konnten nur E. venosus,

E. torrentis und E. dispar nachgewiesen werden.

3.4.2. Populationsanalyse

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

Von den insgesamt 16 beobachteten Heterozygositäts-Häufigkeiten
(HL[b]) zeigen 13 eine große Ähnlichkeit mit den aus dem Hardy-Weinberg-
Gesetz abgeleiteten theoretischen Häufigkeiten (HL[tj). Große Differenzen
zwischen der beobachteten und der theoretischen Heterozygositäts-Häufigkeit

treten nur bei der GOT-1 in den Populationsgruppen Saane/Herbst,
Galtera/Frühjahr und Galtera/Herbst auf. Dies könnte ein Hinweis dafür
sein, daß in diesen drei Gruppen eine Artbildung stattfindet. Jedoch muß
nicht jede Abweichung vom Hardy-Weinberg-Gesetz zur Bildung einer
neuen Art führen. Zeitliche Schwankungen im Heterozygositäts-Gleichge-
wicht einer Population sind durchaus möglich. Die für die drei Populationsgruppen

festgestellten Abweichungen bei der GOT-1 sind zudem statistisch
nicht eindeutig abgesichert, da pro Gruppe zu wenig Individuen
enzymelektrophoretisch analysiert wurden (Tab. 8).

Hinsichtlich aller anderen Enzymsysteme, einschließlich der GOT-1 der
Saane/Frühjahrs-Gruppe, befinden sich jedoch alle vier Populationsgruppen
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TO
ITO

SAANE F (55 Ind.) SAANE H (25 Ind.) GALTERA F (33 Ind.) GALTERA H (12 Ind.)
HL(t) HL(b) |HL(t)-HL(b)| HL(t) HL(b) |HL(t)-HL(b)| HL(t) HL(b) |HL(t)-HL(b)| HL(t) HL<b> |HL(t)-HL(b)|

GOT-1

GOT-2

MDH-1

PGM

HL(b)

HL(t)

SF

0, 130

0,385
0,077
0,077

0,111
0,355

0

0,078

0,019
0,030
0,077
0,001

ï 0,031

0,241
0,354
0,039
0,113

0,040
0,208
0,042
0,120

0,201
0, 146

0,003
0,007

0,084

0,428
0,241
0,269
0,195

0,063
0,219
0,147
0,156

0,365
0,022
0,122
0,039

0,137

0,487
0,147
0,487

0

0

0,152
0,333

0

0,487
0,005
0,154

0

[ 0,159
0,167

0,136

+ 0,08

0,187

0,103

+ 0,04

0,283

0,146

±0,03

0,280

0,121

±0,08

Tab. 8: Heterozygositäts-Häufigkeiten der E. ve«osw5-Populationsgruppen. F: E. vewoms-Individuen, die im Frühjahr 1987

emergierten ; H : E. venosus-lndividuen, die im Herbst 1987 emergierten. Hj^ (t) bzw. (b) : theoretische bzw. beobachtete
Heterozygositäts-Häufigkeit. Hj^ (t) bzw. (b): mittlere theoretische bzw. beobachtete Heterozygositäts-Häufigkeit pro
Locus. SF: Standardfehler. Ind.: Anzahl aufgetrennter Individuen.



in einem dynamischen Gleichgewicht. Dies spiegelt sich auch in den geringen

Unterschieden zwischen der mittleren beobachteten Heterozygositäts-
Häufigkeit (HL[b]) und der mittleren theoretischen Heterozygositäts-
Häufigkeit (HL[t]) wider (Tab. 8).

Innerhalb einer Population tritt immer dann ein dynamisches Gleichgewicht

auf, wenn :

a) die Paarung zufällig 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 vernachlässigbar gering ist,
c) keine Migration von Individuen zwischen Populationen stattfindet, d. h.

die Population für sich abgeschlossen ist,
d) keine Gendrift existiert, d. h. keine Allele zufallig und unabhängig von

ihrem Selektionswert erhalten bleiben oder verloren gehen,
e) keine natürliche Selektion herrscht, d.h. kein Allel gegenüber einem

anderen Allel desselben Locus überlegen ist und dadurch mit zunehmender

Frequenz in der Population vorkommt (Ferguson, 1980).

Der für jede Populationsgruppe berechnete Standardfehler der beobachteten

Heterozygositäts-Häufigkeiten liegt zwischen ± 0,03 und ± 0,08 (Tab. 8).
Damit unterscheiden sich die mittleren beobachteten Heterozygositäts-Häufigkeiten

(HL[b]) der einzelnen Populationsgruppen nicht signifikant. Zudem
ist der Standardfehler der beobachteten Heterozygositäts-Häufigkeiten innerhalb

einer Populationsgruppe jeweils größer als der Standardfehler der mittleren

Heterozygositäts-Häufigkeiten der 4 Populationsgruppen ; letzerer weist
nämlich nur einen Wert von ± 0,0094 auf! Mit den hier untersuchten vier
Enzymen und den relativ wenigen Individuen, die elektrophoretisch getrennt
wurden, läßt sich also kein Unterschied in der Heterozygosität zwischen den
vier Populationsgruppen feststellen. Dies weist darauf hin, daß an der jeweiligen

Probestelle eine Vermischung der beiden Populationsgruppen stattfindet.

Eine Trennung in zwei rein univoltine, unabhängige Populationen - eine
im Frühjahr emergierende Population (Gruppe A/C, Kap. 2.2.3.) und eine im
Herbst emergierende Population (Gruppe B, Kap. 2.2.3.) - ist folglich nicht
möglich. Dennoch ist es bemerkenswert, daß die mittleren beobachteten
Heterozygositäts-Häufigkeiten (HL[b]) der Galtera/Herbst- und Saane/Herbst-
Populationsgruppe Gruppe B) tiefer liegen als jene der Galtera/Frühjahres-
bzw. Saane/Frühjahres-Populationsgruppe Gruppe A/C). Diese Feststellung

ist insofern interessant, da Organismen, deren Umgebungsfaktoren stabil
sind, eine geringere Heterozygosität aufweisen sollten als Organismen derselben

Art, deren Umgebungsfaktoren instabil sind (Ferguson, 1980). Es ist
anzunehmen, daß in unserem Fall die im Herbst emergierenden Individuen
(Gruppe B), deren Larvalentwicklung in einer kürzeren Zeitperiode (Sommer)
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erfolgt als jene der im Frühjahr emergierenden (Gruppe A/C), stabilere
Umweltbedingungen vorfinden. Als Beispiel könnte man die Wassertemperatur,

einen sehr wichtigen ökologischen Faktor, welcher viele weitere Faktoren

beeinflußt, nennen. Die Wassertemperatur bleibt in den Sommermonaten
relativ stabil. Zwischen Herbst und Frühjahr, d.h. während der larvalen
Entwicklungszeit der im Frühjahr emergierenden Individuen, weist die
Wassertemperatur der Fließgewässer jedoch große saisonale Schwankungen auf.

4. Dank

An dieser Stelle möchten wir Herrn Dipl.-Biol. D. Hefti für die fachliche Beratung
bei den ökologischen Untersuchungen danken. Frau D. Janke und Frau L. Sygnarski
danken wir für die Mithilfe bei der Durchführung der Elektrophoresen, dem
Schweizerischen Nationalfonds zur Förderung der wissenschaftlichen Forschung für seine
finanzielle Unterstützung (Forschungsprojekt Nr. 3.506-0.86).

5. Zusammenfassung - Résumé - Summary

Zusammenfassung

Während einer achtmonatigen Untersuchungszeit wurden die Ecdyonurus venosus-

Populationen (Ephemeroptera, Heptagenüdae) von zwei Fließgewassern des Kantons
Freiburg (Schweiz), die sich geomorphologisch, topographisch und ökologisch stark
unterscheiden, mit autökologischen und enzymelektrophoretischen Methoden untersucht.

Die Galtera, die in einem engen V-Tal fließt, wenig flache, strömungsarme
Zonen besitzt und stark beschattet ist, wies eine bedeutend niedrigere Populationsdichte

auf als die Saane, welche durch weite lenitische Zonen gekennzeichnet ist.
In beiden Fließgewässern konnte eine Emergenzperiode im Frühjahr und eine im

Herbst festgestellt werden. Erstaunlicherweise traten aber bereits vor der Herbst-
Emergenzzeit junge Larven auf, welche das Nymphenstadium bis Ende des
Untersuchungsjahres nicht mehr erreichten und somit erst im folgenden Frühjahr emergieren
konnten. Dies bedeutet, daß an beiden Probestellen (Galtera und Saane) je zwei in
ihrer Entwicklung zeitlich verschobene E. vencwui-Populationen vorkommen. Da
jedoch die enzymelektrophoretischen Untersuchungen für alle diese Populationen
sehr ähnliche genetische Strukturen ergaben, ist es wahrscheinlich, daß 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, muß aufgrund unserer
Untersuchungen ausgeschlossen werden.

Hinsichtlich des Verteilungsmusters der Larven konnte wenigstens für die im
Frühjahr schlüpfenden Individuen stets eine gruppierte Verteilung im Benthal
nachgewiesen werden. Unter Anwendung des Verteilungsindex 1 /k (Elliott, 1977) konnte
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gezeigt werden, daß dieser Index mit zunehmendem Alter, d.h. gegen die Emergenzzeit
hin, deutlich zunahm. Dabei konzentrierten sich die älteren Larven und Nymphen in
Zonen mit schwacher Strömung, geringer Wassertiefe und geröllhaltigem Substrat.
Solche Zonen befinden sich hauptsächlich in Ufernähe.

Hier schlüpften die Subimagines - noch unter Wasser - und kletterten dann aufüber
die Wasseroberfläche ragende Steine. Die Emergenz hing hauptsächlich von der
Wassertemperatur ab. Wir konnten eine emergenzauslösende untere und eine emergenz-
hemmende obere Wassertemperatur feststellen. Nach einem Subimaginalstadium
von durchschnittlich 3,5 Tagen im Ufergebüsch schwärmten die Imagines hauptsächlich

an sonnigen, warmen Tagen über dem fließenden Wasser, in das dann die Weibchen

im Flug ihre Eier ablegten.

Résumé

Plusieurs populations d''Ecdyonurus venosus Fabricius (Ephemeroptera, Heptagenüdae)

appartenant à deux cours d'eau du canton de Fribourg ont fait l'objet d'études
écologiques et biochimiques (electrophoreses isoenzymatiques). La période d'investigation

a duré huit mois. Les deux biotopes considérés diffèrent 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 caractérise

par l'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 être observées dans les deux stations. La présence de jeunes larves, apparaissant
avant la période d'émergence automnale, a pu être mise en évidence. Ces jeunes larves,
dont le stade nymphal n'a pu être atteint avant la fin de l'année en cours, ont, par
conséquent, émergé l'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 très 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 à exclure.

La distribution spatiale des larves sur le benthos présentait en général un caractère

d'aggrégation, au moins en ce qui concerne les larves émergeant au printemps. Ce

caractère d'aggrégation augmentait avec l'âge des larves (emploi de l'indice 1/k:
Elliott, 1977), c'est-à-dire lorsque ces dernières se rapprochaient de leur période
d'émergence. Ce fait s'explique par une migration active des larves âgées et des

nymphes vers des zones peu profondes aux bords du cours d'eau. Là, le courant est

faible et le substrat se compose de pierres, dont certaines sortent de l'eau.
C'était ici que les subimagines émergeaient. Concernant l'émergence, une

fourchette de température supérieure et inférieure a été mise en évidence. Après une durée
de vie d'environ 3,5 jours dans la strate arbustive riveraine, les subimagines effec-
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tuaient une dernière mue, donnant naissance aux insectes adultes. Les vols des
imagines avaient exclusivement lieu lors des journées chaudes et ensoleillées directement
au-dessus du cours d'eau. C'est là également que s'effectuait la ponte des œufs.

Summary

During eight months populations of Ecdyonurus venosus Farbricius (Ephemeroptera,

Heptagenüdae) of two streams of the Canton of Fribourg (Switzerland) with
very different geomorphological, topographical and ecological characters were
investigated using ecological and biochemical methods. Of the two streams the Gottéron
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 lentie
zones and also by a much higher population density.

In both streams two periods ofemergence 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 (Gottéron and Sarine River) exist two populations

ofE. venosus with shifted developmental times. As however isoenzyme
electrophoresis 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 ofonly
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 ofemergence (increasing ofthe
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 ofabout
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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